FORMAS DE CRECIMIENTO: SU DEFINICION
Y NATURALEZA DE SUS ADAPTACIONES AL
AMBIENTE UTILIZANDO EL SISTEMA DE

MONOCARACTERES

Por Gloria Montenegro'

INTRODUCCION

Chile constituye una larga y estrecha franja de
terreno situada en la costa del Pacifico, de América
del Sur, entre las latitudes 18 y 55° Sur. La zona
central aproximadamente entre los paralelos 29 y
40° L. S. se caracteriza por poseer un clima medite-
rraneo (Fig. 1) el cual cambia gradualmente hacia
un clima drido y desértico en el Norte y hacia un
clima ocednico en el Sur (Di Castri, 1968).

El relieve de la zona central mediterranea deter-
mina una planicie costera que se extiende alrededor
de 40 km hacia el continente, encumbrindose
abruptamente en la Cordillera de la Costa, la cual
alcanza alturas de 2.000 m.s.n.m. La topografia
desciende hacia el Este formando una depresion in-
termedia o valle central, de alrededor de 20 km de
ancho, el cual limita al Este con la Cordillera de
los Andes, que alcanza alturas hasta aproximada-
mente 7.000 m.s.n.m.

A lo largo de un transecto altitudinal de mar a
cordillera en esta zona central (altura del paralelo
33° L.S.) el patrén regional de precipitacion anual
es de 350 mm en la Costa y 550 mm en la Cordille-
ra de la Costa a 1.000 m de altitud (Miller, 1981).
Latitudinalmente la precipitacion aumenta 315
mm por grado de latitud hacia el Sur y disminuye
28 mm por grado de latitud hacia el Norte (Fuen-
zalida, 1950; Miller y col. 1977).

1  Laboratorio de Botdnica, Facultad de Ciencias Bioldgicas, P.
Universidad|Catdlica, Casilla 114-D, Santiago, Chile,
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Las adaptaciones de las especies vegetales a gra-
dientes de stress ambiental pueden adoptar una
gran variedad de formas de crecimiento (Montene-
gro y col. 1981 ; Medina, 1983; Mooney and Miller,
1985) siendo la forma de crecimiento que una
planta adopta funcion de la distribuciéon y aloca-
cién de los carbohidratos resultantes del proceso de
fotosintesis a los distintos compartimentos de la
planta (Rundel 1979) v a la habilidad de ésta para
sustentar senescencias y muertes repetidas de ramas
terminales y laterales durante periodos de stress.

Las formas de crecimiento entonces serian el resul-
tado de varios procesos de crecimiento (Orshan,
1980).

En la zona central de Chile el gradiente ambien-
tal de mayor significancia ecoldgica es el de la
aridez, resultante del predominio de un clima medi-
terraneo, el cual se caracteriza por un periodo de se-
quia en el verano e inviernos frios y lluviosos. La
longitud del periodo de sequia varia a lo largo de
este gradiente latitudinal (Fig. 1) lo que ha permiti-
do con base en indices climdticos anuales y men-
suales distinguir zonas bioclimdticamente distintas
(Di Castri, 1968).

La fisonomia de la vegetacién cambia a lo largo
de este gradiente latitudinal desde comunidades
subdesérticas con predominio de especies suculen-
tas de los géneros Copiapoa y Trichocereus en la
zona perdrida a, formaciones boscosas higrofilas
con especies como Nothofagus dombeyi, Persea lin-
gue, Drimys winteri y epfifitas en la zona per-hiime-
da (Di Castri, 1981).

La comunidad vegetal dominante de las zonas
dridas y semidridas es un ‘““‘matorral” definido como
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una formacidn arbustiva constituida por especies
siempreverdes escler6filas o malacofilas; especies
deciduas de verano, subarbustos de hojas estacio-
nalmente dimoérficas v especies suculentas (Monte-
negro y col, 1979; Montenegro vy col. 1981). El es-
trato subarbustivo lo conforrran hierbas anuales y
perennes (Montenegro y col. 1978).

El estudio de las adaptaciones de las especies
que conforman las comunidades vegetales en este
gradiente de aridez, ha conducido a definir las for-
mas de crecimiento que dominan en las distintas
zonas bioclimaticas permitiendo asi identificar estra-
tegias a través de las cuales las plantas se adaptan al
ambiente para optimizar y maximizar el uso de los
recursos disponibles.
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Fig. 1. Zona de clima mediterrineo de Chile, mostrando-climodia-

gramas para las Zonas bioclimdticas perdrida, drida, semidri-
da, subhiimeda, himeda y perhimeda construidos con base en datos
climdticos de las estadiciones meteorologicas sefialadas (Di Castri y
Hajek, 1976).

Para definir formas de crecimiento se han desa-
rrollado varios sistemas, los cuales han sido revisa-
dos en detalle por Du Rietz (1931). La mayoria de
ellos estin basados en combinaciones de caracteres
morfologicos, anatémicos y fenomorfologicos, tales
como altura de la planta, proteccion de las yemas,
estacionalidad, etc, caracteres generalmente selec-
cionados en forma subjetiva por su importancia
relativa. En contraste, el sistema de Raunkiaer
(Raunkiaer, 1934) se basa er un solo cardcter, el
cual corresponde a la ubicacién de las yemas de
TENUevo,

En el contexto de estos antecedentes Orshan
(1982) ha sugerido un nuevo enfoque pary analizar
formas de crecimiento el cual corresponde al asi



llamado ‘‘sistema de monocaracteres”. Este sistema
permite caracterizar las especies vegetales de una
comunidad dada abarcando aspectos de la planta
los cuales en su conjunto dan cuenta de la biologia
de la especie. La caracterizacion de las especies se
obtiene determinando para cada una de ellas 36
monocaracteres adaptativos, independientes entre
si y que comprenden parimetros morfologicos,
anatomicos, fenomorfologicos, fenolégicos y eco-
fisiologicos.

Estos monocaracteres corresponden a atributos
de la planta,los cuales se organizan de la siguiente
manera:

Atributos de la planta en general, los cuales
corresponden a altura, didmetro, densidad fo-
liar, ubicacién de las yemas de renuevo, estacio-
nalidad de 6rganos caedizos, consistencia de los
tallos, espinescencia, consistencia y grosor de la
corteza.

Atributos de los 6rganos asimiladores como son
tamafio y drea de 6rganosasimiladores,consisten-
cia de las hojas, presencia de resinas o aceites
esenciales, presencia de tricomas, ubicacion y
posiciéon de estomas, angulo foliar, tasa entre
drea foliar y tallos asimiladores.

Atributos del sistema radical y de los tallos sub-
terrdneos como son los que se refieren a morfo-
logia del sistema radical, morfologia de los ta-
Hos subterrineos, modificaciones de la raiz y
raicillas, profundidad y extension del sistema
radical..

Atributos que se refieren a la longevidad y esta-
cionalidad, los cuales corresponden a duraciéon
de la planta, de las hojas y de los tallos asimila-
dores, duracion y estacionalidad del crecimien-
to vegetativo y de la floracion.

Atributos que tienen relacién con las caracte-
risticas de la germinacibén, regeneracion y
reproduccién, entre los cuales se caracterizan
monocaracteres tales como floracion pirogené-
tica, regeneracién vegetativa después del fuego,
reproduccién vegetativa, tipo de germinacion y
de trofismo.

Caracterizando las especies de una comunidad
utilizando la serie de atributos descritos se obtiene
para cada una de ellas el ““pasaporte ecoldgico™, in-
formacién que se ha utilizado para caracterizar las
comunidades vegetales por tipos ecomorfoldgicos y
determinar la distribucién de los tipos de monoca-
racteres presentes en una especie y/o en unidades
vegetacionales. La importancia adaptativade cada
monocaracter sé calcula en términos de la frecuen-
cia de la especie portadora del caricter en una
comunidad dada y en términos de la dominancia de
la especie a través de su valor de cobertura relativa.
Detalle de esta metodologia, se describe en Orshan
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y col. (1984a); Orshan y col. (1984b) y Montene-
gro y col. (1985).

La presencia de estos monocaracteres o la com-
binacion de ellos expresardn la similitud o diversi-
dad adaptativa en las especies que conforman
distintas comunidades y en su armonia de conjunto
estos monocaracteres permitirin definir formas de
crecimiento que globalizan las adaptaciones que
predominan en regiones o zonas con distintos fac-
tores limitantes, pudiendo ser posible delimitar
estrategias de la vegetacion para enfrentar y sobre-
vivir a las condiciones del medio.

El objeto de este trabajo es analizar la aplicabi-
lidad de este sistema de monocaracteres definiendo
formas de crecimiento que predominan en zonas
bioclimaticamente distintas del area de clima medi-
terrineo de Chile y discutirlas en relacion con la
naturaleza de sus adaptaciones al ambiente.

Los resultados serdn analizados en dos etapas.
La primera comprenderd el andlisis de la distribu-
cion de monocaracteres aislados o en combina-
ciones.

La segunda tendrd relacion con la determina-
ci6én de modelos de formas de crecimiento construi-
dos con base en los monocaracteres que aparecen
con mayor frecuencia en una determinada zona
bioclimitica.

DISTRIBUCION DE MONOCARACTERES
ADAPTATIVOS EN LA VEGETACION DE LA
ZONA MEDITERRANEA DE CHILE

Las adaptaciones estructurales o funcionales de
las plantas con base en variaciones estacionales de la
disponibilidad hidrica, son dindmicas, siendo un
pariametro importante el ajustar el tamafio y la resis-
tencia de los érganos que realizan la funcidén de
transpiracion. El cardcter deciduo parece ser un
claro mecanismo para reducir la superficie transpi-
ratoria durante la estacion desfavorable (Orshan,
1954).

La figura 2 muestra la distribucién de los mo-
nocaracteres deciduo de verano, deciduo de invier-
no y siempreverde que representan la estacionali-
dad de los 6rganos asimiladores. En esta figura se
muestra el porcentaje de especies que se caracteri-
zan por uno u otro monocaracter, porcentajes
calculados con base enla totalidad de especies mues-
treadas en cada zona bioclimatica. La distribucion
de especies siempreverdes no es homogénea a lo lar-
go del transecto latitudinal de la zona mediterrianea
de Chile, observindose diferencias altamente signi-
ficativas (P < 0.005) entre los porcentajes de la zo-
na arida y semidrida. El porcentaje de especies
deciduas de verano es significativamente mayor en
la zona drida (P < 0.005) con respecto a la zona
semidrida no siendo significativamente distintos los
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Fig. 2, Distribucion de especies siempreverdes ————, deciduas de

VE[ANO - - w m = y deciduas de invierno. . . ....en un transecto
latitudinal de la zona mediterrinea ce Chile. Los valores expresan
porcentajes calculados con base en la totalidad de especies mues-
treadas en cada zona bioclimatica (Test estadistico G no paramétrico).

porcentajes entre la zona semidrida y subhimeda.
Los porcentajes de especies deciduas de invierno
sOlo son significativamente diferentes (P < 0.05)
entre la zona semidrida y perhiimeda (Datos no
publicados de las zonas himedas fueron realizados
en colaboracion con los Dres, C. Ramirez, M. Alber-
di, M. Romero y G. Avila).

El patron geogrifico de plantas siempreverdes y
deciduas estd relacionado directamente con los
patrones de disponibilidad de agua y temperaturas
a través de la influencia que estos factores tienen
sobre el balance de carbono. Miller y Mooney
(1976) sugieren que el tipo de estacionalidad que
presentan las plantas se debe por un lado al largo
del periodo de sequia y por otro lado al costo ener-
gético de mantener las hojas o bien de volver a for-
mar todo el follaje en cada periodo de crecimiento.
En este andlisis las especies siempreverdes predomi-
nan en zonas donde el costo energético de mantener
las hojas a través del periodo desfavorable es menor
que el costo de construir las hojas después de la
sequia (caso de las deciduas de verano) o después
del periodo de bajas temperaturas {caso de deci-
duas de invierno).

La distribucion de estos monocaracteres en un
transecto altitudinal de la zona mediterrinea semi-
drida (Fig. 3) muestra un patron similar al descrito
en el transecto latitudinal. Los valores representan
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el porcentaje de cobertura de la vegetacion que
aparece fisondmicamente siempreverde o bien con
sus ramas desnudas en el verano o en el invierno.
Estos tres monocaracteres se han valorado utilizan-
do la cobertura relativa de la especie portadora de
uno y otro caricter. En este contexto la fisonomia
de la vegetacion es un matorral siempreverde desde
la costa hasta alturas de 2.000 ms.n.m. donde
dominan especies siempreverdes como Lithraea
caustica, Quillaja saponaria, Cryptocarya alba y
Peumus boldus. En las zonas cercanas a la costa, la
influencia del mar suaviza las temperaturas del
invierno, las cuales son lo suficientemente altas
para permitir el crecimiento yla fotosintesis (Miller,
1981}, favoreciéndose asi las formas deciduas de
verano. Estas deciduas de verano son reemplazadas
en zonas montanas sobre los 1.600 m.s.n.m. por
deciduas de invierno, zonas donde el periodo de
sequia es mds corto y donde las bajas temperaturas
del invierno reducen la fotosintesis y no permiten
el crecimiento (Kummerow y col. 1981).

El desarrollo de caracteristicas xeromérficas en
los 6rganos de las plantas que crecen bajo condicio-
nes aridas se atribuye fundamentalmente a factores
como stress hidrico y alta intensidad luminica
{Oppenheimer, 1960) considerindose entre estas
caracteristicas el desarrollo de gruesas cuticulas,
presencia de tricomas y de gran cantidad de fibras
esclerenquimaticas (Fahn, 1974; Daubenmire,
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TABLA 1

Sitios de estudio Zonas Grados Altura Namero
Bioclimaticas latitud sur m.s.n.m. de especies
Quebrada Honda (QH) Arida 29°38’ 80 22
Juan Soldado as) Arida 29°40° 150 22
Cachagua (CA) Semidrida 32°25° 20 36
Quintero (QO) Semidrida 32°47 15 42
Quintero (QS) Semidrida 32°47 150 38
Palmar (PM) Semidrida 32°55° 400 27
Palmar (PH) Semiérida 32°55° 500 32
Til-Til (TT) Semidrida 33°04° 1.000 41
Andes Mountain (AM) Semiarida 33°20° 1.250 28
Andes Mountain (AC) Semidrida 33°20° 1.500 17

constituyendo en conjunto el grupo de localida-
des A.

En el lado positivo del primer eje se segrega el
resto de las localidades ubicadas en la zona semi-
drida (QS: 0.59); (CA: 0.69); (TT: 0.69); (PM:
0.71); (PH: 0.69); (AM: 0.86) y (AC: 0.86) consti-
tuyendo en su conjunto las localidades grupo B
(Fig. 6).

El segundo eje que da cuenta del 15.2% de la
varianza, asocia en dos grupos las localidades del
lado positivo del eje uno, un grupo formado por
sitios ubicados sobre los 1.000 m de altura (B,) y
el otro constituido por los sitios ubicados desde el
nivel del mar hasta los 1.000 m (B-).

Fig. 6. Carta de localidades o unidades vegetacionales asociadas con

base en los monocaracteres (ver texto para explicacién de
sfmbolos. La flecha representa tendencia del crecimiento vegetativo
(Montenegro, Serey y Gémez 1985).

QC *

La figura 7 representa el conjunto de monoca-
racteres asociados a los grupos de localidades des-
critos anteriormente, lo que permitié definir y
construir modelos de formas de crecimiento que
indican tendencias adaptativas representadas en las
dos zonas bioclimaticas, modelos construidos con
base en la frecuencia de monocaracteres (Fig. 8).

Asociados a las localidades del grupo A existi-
ria un modelo de forma de crecimiento i) represen-
tado por una caméfita (CHM: 0.89) de hojas sucu-
lentas (SL: 0.97) o bien caméfita decidua de verano
(SDL: 0.96) con tricomas (TR: 0.71). Este tipo de
forma de crecimiento presentaria un sistema radi-
cal superficial (SRH: 0.72) que se extiende lateral-
mente hasta 2 metros (SR2: 0.71) o bien un
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. Fig. 7, Carta de monocaracteres. Grupo A corresponde al conjunto

de monocamcteres que determinan el modelo de forma de
crecimiento i) y ii) ambos en la zona bioclimdtica drida. Grupo B
corresponde a los modelos 1II y IV ambos en la zona bioclimatica

eje2

semiarida (Montenegro, Serey y Gdmez, 1985).

sistema radical superficial con raices de consisten-
cia suculenta (SUR: 0.50). El otro modelo asociado
a las localidades del grupo A ii) estd representado
por una planta de tallo suculento (SS: 0.70) con
didmetro de copa menor que 1 metro (CDI: 0.70)
y un sistema radical superficial. Ambos tipos i) y
ii) tendrian en comin la presencia de tallos asimi-
ladores (AS: 0.84) v un periodo de crecimiento

ae 1

vegetativo en invierno (VGM: 0.98), ambos mono-
caracteres altamente correlacionados al lado nega-
tivo del primer eje. En el lado positivo del eje 1, las
localidades del grupo B presentarian con mayor
frecuencia el modelo iii) representado por una
fanerdfita (PHN: 0.79) siempreverde (EV: 0.95)
con hojas cuya duracién es de 14 meses (DH 14:
0.89), fanerdfitas con presencia de lignotuber

aje 2

Fig. 8. Modelos tedricos de formas de crecimiento, resultado del
Anilisis Fectorial de Correspondencia (ver texto para des-
cripcién de modelos, Montenegro, Serey y Gomez, 1985).
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(LIG: 0.83) y un sistema radical dual (VHRS: 0.70)
o bien pivotante (PIV: 0.71). En funcién del eje 1
no se diferencian otros caracteres. El segundo eje
representa una variacion de los monocaracteres
encontrados entre las localidades del grupo B, des-
cribiéndose para el grupo de localidades B; un
modelo de forma de crecimiento iv) representando
por una hemicriptéfita (HEM: 0.85) leptéfila
(AF1: 0.88) o nanéfila (AF2: 0.66) con hojas de
consistencia escleréfila (SCL: 0.75) y espinosas
(SPI: 0.84). Estas hemicriptéfitas estdn asocia-
das a la presencia de corcho interxilar (IC: 0.71).

El primer eje representa un gradiente de adap-
tacién a un déficit hidrico temporal, representando
el eje dos, un gradiente de temperaturas.

Especies suculentas, las cuales en término de
estacionalidad corresponden a siempreverdes y
especies deciduas de verano son las dos estrategias
adaptativas que aparecen con mayor frecuencia en
las especies analizadas de la zona drida. La estructu-
ra de las suculentas presenta una alta resistencia a
la pérdida de agua debido a la presencia de cuticu-
las gruesas en sus tallos a menudo columnares y, a
la reduccién de ramas laterales transformadas en
braquiblastos de fasciculos de pelos o areolas. En
Trichocereus chilensis, especie suculenta dominan-
te, la existencia de estomas hundidos con largas
cavidades subestomdticas contribuyen a alargar el
camino de difusion del vapor de agua desde las
células del parénquima asimilador, disminuyendo
asi el gradiente de difusion y la tasa de transpira-
cion (Montenegro, 1984). El caricter suculento se
asocia a menudo con la presencia de grandes células
de mucilago en el parénquima (Mauseth y col.
1984) permitiendo a la planta almacenar agua
durante la corta estacion lluviosa. En contraste, las
deciduas de verano muestran un mecanismo para
evadir la sequia, dejando caer sus hojas al comienzo
del verano. Estas dos formas de crecimiento, sucu-
lentas y deciduas de verano, aparecen asociadas a la
presencia de tallos asimiladores, caracter que com-
pensaria la baja tasa anual de asimilacion de carbo-
nQ (Oechel y col. 1981). Las formas de crecimiento
descritas son reemplazadas en la zona semidrida por
las. fanerdfitas siempreverdes las cuales dominarian
hasta las comunidades de 1.000 m.s.n.m., presen-
tindose asociadas a monocaracteres (alta correla-
cién al eje) como la presencia de un sistema radical
dual y la presencia de lignotubers. Los lignotubers,
estructuras morfolégicas subterrdneas y fuente de
yemas en dormancia, permiten la regeneracion de
la especie después que la copa ha sido destruida por
fuego o herbivoros (Montenegro y col. 1983). Esta
estrategia regenerativa de las plantas terrestres es
particularmente importante en regiones mediterrs-
neas donde. debido a la sequia del verano los incen-
dios son frecuentes. Sin embargo el desarrollo de
nuevos brotes a partir de estos lignotubers permi-
te recuperar la cubierta vegetal pero no implica la
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reproduccién vegetativa de la planta, lo que ha
fomentado politicas de reforestacién en estas zonas
dridas. La forma de crecimiento dominante en
zonas montanas sobre los 1.000 m aparece adapta-
da al mecanismo de reproduccién vegetativa, el
cual se lleva a cabo desarrollindose en raices y
tallos suber interxilar entre dos anillos de crecimien-
to. La suberificacién produce una ruptura longitu-
dinal de toda la planta (Montenegro y col. 1979).
La alta frecuencia del monocaricter presencia de
suber interxilar en especies de los matorrales mon-
tanos seria una eficiente adaptacién en zonas
donde las bajas temperaturas y la nieve en invierno
hacen dificil la sobrevivencia de plintulas. La resis-
tencia de las hojas a estos factores estaria dada por
el cardcter esclerofilo, el cual también puede ser
resultado de suelos deficientes en fosforo(Loveless,
1962).

Los modelos de formas de crecimiento descri-
tos no corresponden a una determinada especie,
sino que ellos representan grupos de monocaracte-
res que son mds frecuentes en una zona o localidad
determinada, obteniéndose la frecuencia del anili-
sis de los monocaracteres asociados a las especies
que conforman las comunidades alli existentes, de
tal manera que algunas especies presentaran un
gran nimero de monocaracteres descritos en el
modelo tedrico, mientras que otras especies presen-
taran s6lo unos pocos. El diagnodstico de las espe-
cies que presentan mayor similitud con el modelo
tedrico, permite contribuir con recomendaciones
para lograr un mejor manejo y planificaciéon de los
recursos vegetales. Mds aun el definir estos modelos
de formas de crecimiento permite diagnosticar el
potencial de uso y la capacidad de regeneracion de
la vegetacion ante diversas actividades del hombre
comunes a estas zonas aridas, como son la crianza
de ganado caprino y la utilizacion de la vegetacion
con fines de obtener combustible en forma de lefia
y carbon.

Nuestro sentir es que tanto en programas de
desarrollo como de conservacion se debe considerar
al hombre como parte integral de estos ecosistemas,
ya que este es uno de los agentes mds importantes
en producir cambios vegetacionales y modificar el
ambiente.
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