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LÍMITE ALTITUDINAL DE LOS ÁRBOLES

Lohengrin A. Cavieres* & Frida I. Piper*

* Departamento de Botánica, Facultad
de Ciencias Naturales y
Oceanográficas, Universidad de
Concepción, Casilla 160-C,
Concepción, Chile.

El límite altitudinal superior que alcanzan los árboles, conocido comúnmente como
“límite arbóreo”, es uno de los límites vegetacionales más conspicuos en el mun-
do. Sin embargo, hasta ahora no existen explicaciones concluyentes sobre él o los
mecanismos fisiológicos que determinan dicho límite. El límite arbóreo ocurre
tanto en montañas ubicadas en zonas con clima templado como en montañas
ubicadas en zonas tropicales. En el presente capítulo revisaremos los mecanismos
fisiológicos que han sido más frecuentemente involucrados como determinantes
del límite arbóreo superior, tanto en zonas templadas como tropicales, enten-
diéndose éste como la altitud a la cual dejan de crecer los árboles como tales,
determinando su límite superior de distribución altitudinal. Aunque la mayoría
de los límites arbóreos resultan de factores interactuantes, las dos causas más
generales son el clima y la topografía. Si existe un determinante universal del
límite arbóreo ciertamente éste debe estar ligado a la temperatura ambiental,
pues es el único cambio ambiental que ocurre en todas las montañas del mundo,
ya sea tanto en zonas tropicales como templadas. Del análisis realizado resulta
evidente que el mecanismo más universal para explicar el límite altitudinal de los
árboles es la limitación del crecimiento. Nuevas investigaciones que incorporen
aproximaciones más experimentales podrán darnos una visión más clara y realista
de la respuesta del límite arbóreo al aumento de la temperatura global del pla-
neta.

Palabras clave: Balance de carbono, limitación de crecimiento, desecación en
invierno, fotoinhibición, sequía.
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1. Introducción

El límite altitudinal superior que alcanzan los
árboles, conocido comúnmente como “límite
arbóreo”, es uno de los límites vegetacionales
más conspicuos en el mundo (Arno 1984, Körner
1998, Grace et al. 2002). Sin embargo, aunque
ha sido un fenómeno muy estudiado desde dife-
rentes perspectivas como la demográfica (e.g.,
Cuevas 2000, Cullen et al. 2001), reproductiva
(e.g., Wardle 1981, Germino et al. 2002) y
ecofisiológica (ver Tranquillini 1979 y Körner
1998), hasta ahora no existen explicaciones con-
cluyentes sobre él o los mecanismos fisiológicos
que determinan dicho límite (Körner 1999).

Por otro lado, existe controversia sobre este tema
ya que no hay consenso absoluto sobre qué se
entiende por límite arbóreo. Por ejemplo, para
algunos autores este límite correspondería a la
altitud a la cual dejan de crecer los árboles como
tales (e.g., individuos donde se distingue nítida-
mente tronco y copa), mientras que para otros
corresponde al límite donde dejan de crecer las
especies que generalmente son árboles y que en
su límite altitudinal superior crecen en forma
achaparrada o de krummholz (Körner 1999). El
límite arbóreo ocurre tanto en montañas ubica-
das en zonas con clima templado como en mon-
tañas ubicadas en zonas tropicales (Wardle 1974,
1993), y dependiendo del ambiente, las causas

estructurales y fisiológicas del límite arbóreo, van
a diferir. Sin embargo, es claro que el límite final
será el resultado de la interacción entre las pre-
siones ambientales y las tolerancias fisiológicas
de los individuos.

La investigación sobre límites arbóreos ha sido,
y aún es, de dominio de zonas templadas, razón
por la cual el poder explicativo para límites tro-
picales suele ser escaso (Körner 1998). A pesar
de que los límites arbóreos tropicales están poco
estudiados, sus características son importantes
para desarrollar explicaciones generales (Young
1993, Goldstein et al. 1994). En el presente capí-
tulo revisaremos los mecanismos fisiológicos que
han sido más frecuentemente involucrados como
determinantes del límite arbóreo superior tanto
en zonas templadas como tropicales, entendién-
dose éste como la altitud a la cual dejan de cre-
cer los árboles como tales, determinando su lí-
mite superior de distribución altitudinal (sensu
Körner 1999).

2. Correlaciones ambientales del límite
arbóreo

Las condiciones climáticas en el límite arbóreo
son generalmente muy adversas y restringen el
crecimiento y reproducción de los árboles a un
corto período favorable (Hinckley et al. 1984). A
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medida que se aumenta tanto la latitud como la altitud, los
cambios climáticos más evidentes son la disminución de la
temperatura ambiental y la menor duración de la estación
de crecimiento (Körner 1999). Por esta razón, el límite
arbóreo se encuentra a menores altitudes a medida que se
aumenta la latitud (Körner 1998, Jobbágy & Jackson 2000).
Sin embargo, esta relación no es totalmente lineal, encon-
trándose que la altitud del límite se mantiene casi constan-
te entre los 30°N y los 20°S, y afuera de esta zona hay un
declive lineal hacia ambos polos (Fig. 1).

Por otra parte, en un gradiente altitudinal también existe
un aumento en los niveles de radiación solar y velocidad del
viento hacia mayores altitudes, variaciones que podrían ser
importantes en la determinación del límite arbóreo (ver más
adelante). En montañas ubicadas en zonas templadas y sub-
polares, el clima en el límite arbóreo se caracteriza por ser
estacionalmente adverso, con un largo y frío período de in-
vierno y un corto y más cálido período de verano (Tranquillini
1979). En contraste, el límite arbóreo en las zonas tropica-
les, se caracteriza por un clima diurnamente adverso, con
temperaturas bajo cero durante las noches y temperaturas
favorables para las actividades metabólicas durante el día
(Goldstein et al. 1994, Rada et al. 1996, Cavieres et al. 2000).

Aunque la mayoría de los límites arbóreos resultan de fac-
tores interactuantes, las dos causas más generales son el cli-
ma y la topografía (Arno1984). Desde los primeros estudios
botánicos se han barajado muchas hipótesis que intentan
explicar la razón por la cual los árboles no pueden alcanzar
altitudes mayores, y muchas de estas explicaciones provie-
nen de correlaciones realizadas entre la distribución de los

árboles y algunos parámetros
climáticos (Körner 1998, Jobbágy &
Jackson 2000). La temperatura ha
sido reconocida como uno de los prin-
cipales factores que influyen en la dis-
tribución de las plantas (Arris &
Eagleson 1989), y en particular el lí-
mite altitudinal de los árboles pare-
ce ser un límite altamente depen-
diente de la temperatura.

Una de las primeras correlaciones ob-
servadas ha sido la coincidencia de la
altitud del límite arbóreo con la
isoterma 10°C del mes más cálido
(Wardle 1974). Esta correlación ha
sido documentada para varios luga-
res del hemisferio norte (Arno 1984),
montañas del sur y este de Asia
(Oshawa 1990) y Nueva Zelandia
(Wardle 1974). Posteriormente,
Walter (1979) encontró que el límite
altitudinal de los árboles se corres-
ponde con un mínimo de 30 días con
temperaturas medias superiores a
10°C. Otra correlación sugiere que los
árboles sólo podrían crecer hasta una
altitud donde la suma de las tempe-
raturas medias diarias sobrepase los
300°C (Arno 1984). Jobbágy &
Jackson (2000) encontraron que para
las zonas templadas de ambos hemis-
ferios la altitud del límite arbóreo se
relaciona lineal y positivamente con
la temperatura media anual y la am-
plitud térmica estacional, particular-
mente con las temperaturas del mes
más cálido. Sin embargo, Körner
(1998) señala que el tipo de correla-
ciones que utilizan las temperaturas
de la estación de crecimiento sólo son
válidas para las zonas templadas, no
dando cuenta de la altitud a la que
se encuentra el límite arbóreo en zo-
nas tropicales. En una completa revi-
sión, Körner (1998) encuentra que a
nivel mundial la correlación mejor
sustentada es la que relaciona la alti-
tud del límite arbóreo con una tem-
peratura media de la estación de cre-
cimiento entre 5-7 ºC, lo que es váli-

Figura 1. Altitud a la cual se encuentra el límite arbóreo en
diferentes localidades ubicadas a diferentes latitudes en ambos

hemisferios (modificado de Körner 1998).
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do tanto para zonas templadas como para zonas tropicales.
En Chile, mediciones de la temperatura en el límite arbóreo
formado por Nothofagus pumilio en la zona de Termás de
Chillán (37°S) indican que efectivamente la media para la
estación de crecimiento es de 5°C (Fig. 2). Sin embargo, a
pesar del buen ajuste que pueda exhibir una correlación am-
biental, éstas sólo dan cuenta de la posición del límite
altitudinal de los árboles y sólo permiten hacer estimacio-
nes de cómo se modificaría este límite bajo un escenario de
calentamiento global del planeta (c.f., Grace et al. 2002),
pero no ofrecen una explicación del porqué los árboles no
alcanzan altitudes mayores. Por otro lado, las correlaciones
con temperaturas ambientales han sido criticadas porque
los datos de temperatura no suelen tomarse en el mismo
límite arbóreo, porque el efecto de la temperatura es com-
plejo e incide en varios procesos metabólicos, y finalmente
porque existen otros factores, además de la temperatura,
actuando sobre la vida de los árboles bajo condiciones
limitantes (Tranquillini 1979).

3. Explicaciones funcionales al límite arbóreo

Stevens & Fox (1991), ordenaron las hipótesis propuestas para
explicar al límite arbóreo en dos grandes grupos: i) hipóte-
sis relacionadas con la altura de los árboles, donde se pro-
pone que los efectos de los fuertes vientos y las tormentas
de nieve impiden que los árboles puedan crecer, y ii) hipóte-
sis relacionadas con el crecimiento, donde se postula que la
acumulación de tejido no-fotosintético limitaría la
sobrevivencia de los árboles, ya que a medida que las condi-
ciones se tornan más rigurosas, los procesos que permiten la
captura de energía, como la fotosíntesis, serían limitados
por factores ambientales. El primer conjunto de hipótesis
claramente apunta hacia factores mecánicos que restringen

el crecimiento de árboles. Aunque el
segundo grupo de hipótesis se basan
en un mecanismo fisiológico explíci-
to, su universalidad ha sido cuestio-
nada (Körner 1999).

Körner (1998, 1999), presenta un or-
denamiento diferente de las explica-
ciones al límite arbóreo, presentan-
do 5 hipótesis: i) la “hipótesis del
estrés” que hace referencia a un gru-
po de factores que explicarían la for-
mación del límite arbóreo como el
daño repetido por heladas, la dese-
cación por hielo o efectos fototóxicos.
ii) La “hipótesis de la perturbación”,
que explica el límite arbóreo por el
daño mecánico que sufren los árbo-
les producto del fuerte viento y la
acumulación de nieve y hielo. iii) La
“hipótesis reproductiva”, que postu-
la que el límite arbóreo es producido
por las limitaciones ambientales a la
polinización, al crecimiento del tubo
polínico, al desarrollo, dispersión y
germinación de semillas, y al estable-
cimiento de las plántulas. iv) La “hi-
pótesis del balance de carbono” que
propone una disminución altitudinal
en la adquisición de carbono lo que
generaría un balance de carbono in-
suficiente para mantener un árbol
más allá del límite arbóreo. v) La “hi-
pótesis de limitación de crecimiento”,
la cual sostiene que la formación de
nuevas células y tejidos está limitada
por debajo de una determinada tem-
peratura crítica, en condiciones de
ganancia de carbono suficiente. Cla-
ramente, sólo las hipótesis 1, 4 y 5
corresponden a mecanismos ecofisio-
lógicos explícitos, las otras dos pro-
posiciones podrían ser comprendidas
de mejor manera si se considera la
importancia de las limitaciones am-
bientales sobre la fisiología de los in-
dividuos.

A continuación presentaremos una
revisión de las explicaciones ecofisio-
lógicas al límite arbóreo adoptando
un enfoque levemente distinto al de

Figura 2. Temperatura media diaria durante la estación de creci-
miento en el límite arbóreo de Nothofahus pumilio (1900 m s.n.m.)

en Termas de Chillán (37S), Chile central.
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otros autores, ya que nos concentraremos prin-
cipalmente en los efectos que puede tener el
cambio más conspicuo que ocurre con la altitud:
la disminución de la temperatura. Si existe un
determinante universal del límite arbóreo cier-
tamente este debe estar ligado a la temperatura
ambiental, pues es el único cambio ambiental
que ocurre en todas las montañas del mundo, ya
sea tanto en zonas tropicales como, templadas.
Los efectos de otros cambios climáticos como el
aumento del viento y la radiación serán analiza-
dos al final del capítulo ya que se consideran
como moduladores de un mecanismo más gene-
ral relacionado con la temperatura (c.f., Körner
1998).

3.1 Efectos directos de la temperatura

El efecto de la temperatura sobre las plantas es
muy complejo ya que incluye tanto efectos di-
rectos como indirectos sobre numerosos proce-
sos biológicos (e.g., germinación, crecimiento,
fotosíntesis) los cuales tienen diferentes tempe-
raturas mínimas y óptimas. Sin embargo, más
fundamental sería la capacidad de las plantas de
sobrevivir los extremos de temperatura por me-
canismos de tolerancia o evasión (Levitt 1980).

Para muchos autores la capacidad de tolerar o
resistir temperaturas congelantes no es un fac-
tor determinante del límite arbóreo (Tranquillini
1979, Wardle 1974, 1993, Körner 1998, Jobbágy
& Jackson 2000). Esta afirmación se basa en que,
en climas estacionales, muchas de las especies de
árboles que se encuentran en el límite arbóreo
son especies deciduas que pierden sus hojas y se
encuentran “dormantes” durante el período in-
vernal. De esta forma, estas especies evaden la
temporada de bajas temperaturas. A su vez, la
capacidad de resistir el congelamiento de estruc-
turas que quedan expuestas, como las yemas, so-
brepasa la demanda ambiental. Por ejemplo,
Nothofagus pumilio y N. antarctica son dos es-
pecies deciduas que alcanzan el límite arbóreo
al sur de 35°S en Chile. De acuerdo a Alberdi et
al. (1995), las yemas de estas especies son capa-
ces de resistir temperaturas de hasta -20°C, en
circunstancias que las temperaturas mínimas en
el límite arbóreo rara vez bajan de -15°C (Cue-
vas 2000). Por otra parte, en aquellas especies
de límite que son siempreverdes (e.d. que no pier-

den sus hojas en invierno) la tolerancia a las ba-
jas temperaturas generalmente excede amplia-
mente la demanda ambiental (Tranquillini 1979,
Wardle 1993, Körner 1998). Por ejemplo, espe-
cies como Picea engelmanii y Pinus pumila son
capaces de resistir hasta -70°C (Sakai et al. 1981).
En consecuencia, el daño por bajas temperatu-
ras no atentaría contra la sobrevivencia de los
árboles en el límite arbóreo de la zona templa-
da, aunque según algunos autores podría con-
tribuir a un crecimiento distorsionado de los ár-
boles por daños parciales (Tranquillini 1979).

En contraste, en límites arbóreos tropicales el
daño por congelamiento podría ocurrir durante
noches despejadas en cualquier época del año.
En los Andes venezolanos, Podocarpus oleifolius
y Alnus jorullensis forman el límite altitudinal de
los bosques continuos a 3200 m s.n.m., y se ha
documentado que estas especies sólo resisten
hasta -2°C, temperatura que es bastante frecuen-
te durante las noches sólo 100 m más arriba del
límite arbóreo (Cavieres et al. 2000). Estos resul-
tados sugieren que la capacidad de tolerar o re-
sistir las temperaturas congelantes sí juega un
papel importante en la determinación del límite
arbóreo en las zonas tropicales (Cabrera 1996,
Cavieres et al. 2000).

Körner (1998 y 1999) desestima la importancia
que podría tener este fenómeno en zonas tropi-
cales citando algunos estudios que indicarían que
es bastante improbable que el daño por hielo
tenga una acción decisiva en la formación del
límite arbóreo. Sin embargo, dos de los tres es-
tudios citados por este autor (Larcher 1975,
Goldstein et al. 1994) fueron realizados sobre
Polylepis sericea, especie arbórea que forma
“bosquetes islas” al interior del páramo a
altitudes muy por encima (4600 m s.n.m.) del lí-
mite altitudinal de los bosques continuos (Rada
et al. 1996). Es probable que la capacidad de esta
especie en alcanzar límites superiores al de otros
árboles se deba a la peculiar capacidad de resis-
tir temperaturas muy bajas que presentan las
especies de este género (ver Rada et al. 1996,
2001 y este volumen), fenómeno que puede es-
tar muy ligado a la historia evolutiva de este
género que sólo se distribuye en las altas cum-
bres de Sudamérica, entre Venezuela y el norte
de Argentina (Simpson 1979).
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3.2 Balance de carbono

Muchos autores sugieren que el lí-
mite arbóreo representa el nivel
donde los árboles no pueden desa-
rrollar un balance de carbono posi-
tivo (Boysen-Jensen 1948, citado en
Körner 1998). Esta hipótesis llama-
da “del balance de carbono” se basa
en la disminución de la tasa de foto-
síntesis con la temperatura, y el au-
mento de los niveles de respiración
con la altitud (Tranquillini 1979). El
límite arbóreo ocurriría donde la fi-
jación anual de carbono no puede
compensar las pérdidas por respira-
ción (Billings & Mooney 1968). No
obstante, la evidencia relacionada
con esta hipótesis es bastante con-
tradictoria.

Por un lado, varios estudios han de-
mostrado que los árboles responden
a los cambios climáticos que se dan
con la altitud reduciendo la actividad
fotosintética y por consecuencia su
tasa de crecimiento (Tranquillini
1979, James et al. 1994). Otros estu-
dios en cambio, han demostrado la
insensibilidad de la fotosíntesis a las
temperaturas predominantes en el
límite arbóreo durante la estación de
crecimiento, debido a procesos de
aclimatación térmica así como tam-
bién a la amplia pendiente de la cur-
va respuesta fotosíntesis-temperatu-
ra (Häsler 1982, Goldstein et al. 1994).

Un balance de carbono anual nega-
tivo no explicaría el límite arbóreo
en zonas templadas. En estas regio-
nes, se ha encontrado que tanto el
régimen de humedad de la estación
de crecimiento como el status
nutricional de las hojas y renuevos
de árboles en el límite arbóreo son
algo más favorables para fotosínte-
sis que en baja elevación (Körner
1998). Este hecho se sostiene para la
mayoría de la vegetación en altura
donde además, los datos de inter-
cambio gaseoso no indican insufi-

ciente actividad fotosintética durante la estación de creci-
miento ni excesivas pérdidas respiratorias (Tranquillini 1979
pp. 52, 80, Körner & Cochrane 1985, Slatyer 1978). Schulze et
al. (1967, citado en Körner 1998) encuentra que en Pinus
aristata se requieren sólo 2-3 semanas de fotosíntesis duran-
te el verano para compensar las pérdidas por respiración ocu-
rridas durante el invierno. Wieser (1997) documenta que en
Pinus cembra las perdidas de carbono por respiración ocurri-
das durante los tres meses más fríos del invierno pueden ser
recuperadas con un solo día de fotosíntesis durante el vera-
no.

En altas montañas tropicales en cambio, la temperatura pue-
de llegar a ser un factor importante en el balance de carbo-
no de las plantas, debido a la mayor variación diaria. Al igual
que en el caso de la tolerancia al efecto directo de las bajas
temperaturas, los árboles de las regiones tropicales deben
enfrentar el problema del efecto de las bajas temperaturas
sobre la asimilación de carbono durante todos los días del
año, y por lo tanto su maquinaria fotosintética debe estar
adaptada a estas condiciones. Estudios sobre intercambio ga-
seoso en Espeletia neerifolia creciendo a lo largo de un
gradiente altitudinal (2400 a 3200 m) en los Andes venezo-
lanos muestran que si bien los mecanismos de resistencia al
frío en esta especie son suficientes para alcanzar altas eleva-
ciones, el balance de carbono no se mantendría positivo con
el aumento en la altitud (Cavieres et al. 2000). Mientras la
fotosíntesis promedio decrece un 63% con el cambio en alti-
tud, la respiración nocturna lo hace sólo en un 10%, indican-
do que la ganancia de carbono se ve muy comprometida con
al cambio altitudinal (Fig. 3). En contraste, en Polylepis sericea

A
 (µ

m
ol

 m
-2
 s

-1
)

Figura 3. Tasa de intercambio gaseoso en Espeletia neerifolia a dos
altitudes (2400 y 3200 m s.n.m.) en los Andes venezolanos (4°N).
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a 4000 m de altitud la capacidad de asimilación
de CO2 es comparable, y en algunos casos supe-
riores, a la de árboles que alcanzan el límite de
bosque continuo (Rada et al. 1996). Según estos
autores, la maquinaria de asimilación de carbo-
no de P. sericea estaría bien adaptada a las con-
diciones de las altas montañas tropicales ya que
presenta tasas sustanciales de fotosíntesis a 0ºC
y valores semejantes a 25-50% de la tasa máxi-
ma han sido medidos a 5 ºC. Rada et al. (1996)
señala que a menos que otros factores tales como
un pronunciado estrés hídrico o niveles de ra-
diación PAR por debajo del punto de compensa-
ción lumínico, esta especie mantiene un balance
de carbono positivo.

3.3 Limitación de crecimiento

El estudio de las limitaciones impuestas al creci-
miento a partir de temperaturas reducidas en los
meristemas, ha cobrado gran importancia en los
últimos años entre los ecofisiológos que tratan
de explicar el fenómeno del límite arbóreo. La
“hipótesis de limitación de crecimiento” supone
que la formación de nuevas células se torna de-
masiado lenta, o imposible, por debajo de una
temperatura crítica, en condiciones de ganancia
de carbono suficiente (Körner 1999, Hoch et al.
2002, Körner 2003). El mecanismo fundamental
en esta hipótesis es que la formación de nuevas
células es mucho más sensible a las bajas tempe-
raturas que la fotosíntesis (Körner 2003). Se ha
documentado que el tiempo que requiere una
célula para duplicarse se aproxima al infinito
cuando la temperatura ambiental oscila entre +1
a +2°C (Körner 1999). En contraste, los árboles
en su límite altitudinal de distribución son capa-
ces de mantener un 30% de su capacidad máxi-
ma de fotosíntesis a esas temperaturas
(Tranquillini 1979). En otras palabras, por deba-
jo de una temperatura mínima, el crecimiento
de los árboles estaría restringido por actividades
de destinos en la planta, y no por un insuficiente
balance (ganancia) de carbono (actividad de
fuentes).

A diferencias de otras formas de vida, los
meristemas apicales de los árboles no pueden be-
neficiarse del calentamiento radiativo del dosel,
ni del calor almacenado en la superficie del sue-
lo. En lugar de ello, los árboles experimentan un

enfriamento convectivo producto de su acopla-
miento con la temperatura del aire. Dado que
en un micrositio determinado la temperatura del
aire disminuye a medida que aumenta la distan-
cia desde el suelo, esta temperatura mínima
limitante de crecimiento afectaría primero a los
árboles, luego a los arbustos y finalmente a las
hierbas. Por esta razón, las hierbas y plantas ras-
treras en general pueden alcanzar altitudes ma-
yores en su distribución (Körner 1998). En conse-
cuencia, esta hipótesis de limitación de destinos
se aplicaría principalmente una vez que los ár-
boles jóvenes emergen desde las condiciones tér-
micas más favorables presentes en las capas de
aire próximas a la superficie del suelo (Hoch et
al. 2002). Sumado a lo anterior, los árboles al
poseer una copa que intercepta la radiación que
llega al suelo, previenen el flujo de calor y el ca-
lentamiento radiativo de su propia zona
radicular, pudiendo ser considerados como “gi-
gantes que enfrían sus pies” (Körner 1998). Esto
podría tener importantes consecuencias sobre la
capacidad de las raíces de absorber nutrientes
desde el suelo.

La hipótesis de limitación de crecimiento se plan-
tea como un mecanismo general de explicación
de límites arbóreos, pero se reconoce que otros
mecanismos fisiológicos podrían tener una in-
fluencia modulatoria sobre la posición del límite
arbóreo (Hoch et al. 2002). El tamaño del
“pool” de carbono móvil puede considerarse un
indicador del status energético de la planta con
respecto al carbono, ya que debería reflejar toda
reducción o acumulación de asimilados (Körner
2003). La mayor parte de esta fracción de carbo-
no orgánico móvil corresponde a carbohidratos
no estructurales (NSC) y a lípidos (op. cit.). Se-
gún la hipótesis del balance de carbono, cabría
esperar que condiciones ambientales adversas
conduzcan a un agotamiento de este pool de
carbono, mientras que el pool debería aumen-
tar y/o ser recargado durante condiciones más
favorables (Körner 2003). Esta idea asume un
ajuste entre fotosíntesis, tamaño del pool de car-
bono y crecimiento. Sin embargo, según Körner
(1998, 1999 y 2003) la secuencia de eventos sería
exactamente al revés; el crecimiento es quien
controla a la fotosíntesis a través de una menor
demanda de carbono.

La hipótesis de limitación del crecimiento ha sido
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probada en Pinus cembra (Hoch et al. 2002), en el límite
arbóreo de los Alpes suizos. El estudio consistió en cuantifi-
car el tamaño y la variabilidad estacional del pool de carbo-
no móvil en los árboles que crecen en el límite arbóreo, esta-
bleciendo un gradiente altitudinal sobre el mismo. Los auto-
res encontraron que efectivamente los niveles de
carbohidratos no estructurales y de lípidos resultaron mayo-
res en el sitio de altitud mayor. Resultados similares se han
encontrado en otras dos especies del género Pinus en límites
arbóreos ubicados en México (P. hartwegii), y Suecia (P.
sylvestris) (Körner 2003). En todos estos casos, hay un au-
mento del pool de carbono con la altitud (Fig. 4), lo cual
sugiere que los árboles en su límite altitudinal están restrin-
gidos en el uso del carbono adquirido por fotosíntesis.

Se ha demostrado que los lípidos y algunos de los compues-
tos carbonados medidos en los trabajos anteriormente seña-
lados están relacionados con el “endurecimiento contra he-
ladas” o con la tolerancia al congelamiento (sensu Hoch et
al. 2002). Bajo esta perspectiva los resultados encontrados
podrían estar respondiendo a mecanismos de resistencia a
las bajas temperaturas, más que a una acumulación de fuen-
tes, debido a escasez de destinos. Sin embargo, el hecho que
el aumento altitudinal de lípidos y carbohidratos no estruc-

turales ocurra durante la estación de
crecimiento cuando las bajas tempe-
raturas no son un factor importan-
te, sugieren que es efectivamente
una limitación de destino de ese car-
bono lo que está operando en el lí-
mite arbóreo.

Los carbohidratos solubles también
suelen mencionarse relacionados al
ajuste osmótico (Rada et al. 1985).
Aún así, Körner (2003) indica que la
mayor variación en el pool de car-
bono ocurre con el almidón, com-
puesto que no se relaciona a necesi-
dades osmóticas.

3.4 Desecación en invierno

Históricamente se supuso que la de-
secación de invierno era uno de los
factores más importantes en causar
el límite arbóreo (Tranquillini 1979,
Wardle 1974, 1981, 1993). Cuando la
estación de crecimiento es muy cor-
ta y sus temperaturas son muy ba-
jas, las hojas de los árboles no ma-
duran lo suficiente como para cons-
truir cutículas suficientemente resis-
tentes que permitan tolerar el efec-
to desecante del viento y la abrasión
de la nieve, provocando una gran
pérdida de agua. La ausencia de re-
emplazo de estas pérdidas en invier-
no debido al congelamiento del
agua en el suelo o en la base de los
tallos termina ocasionando impor-
tantes daños por desecación
(Tranquilini 1979).

Dado que el fenómeno es estacional,
éste no puede ser considerado una
causa general del límite arbóreo,
aunque puede ser un componente
importante en la determinación del
límite arbóreo en algunas zonas tem-
pladas (Körner 1998). No obstante,
el fenómeno de la desecación de in-
vierno no es del todo común aún en
zonas templadas. Estudios realizados
en Eucalyptus pauciflora en Austra-

Figura 4. Contenido de carbohidratos no estructurales (CNE) y lípidos
a dos altitudes en diferentes especies del género Pinus en Suecia,

México y Suiza. (Tomado de Körner 2003).
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lia, (Slatyer 1976), Abies balsamea y Picea
mariana en New Hampshire, EE.UU. (Marchant
& Chabot 1978) y Pinus silvestris en Escocia (Grace
1990) no han encontrado indicios de estrés
hídrico durante la estación invernal. En un estu-
dio de límites arbóreos y vegetación alpina rea-
lizado en islas con clima tropical y templado oceá-
nico, Leuschner (1996) encontró que indepen-
dientemente de la posición geográfica, la línea
de bosque sobre las montañas insulares siempre
ocurre en elevaciones menores que en las mon-
tañas continentales de similar latitud. Algunas
de las explicaciones dadas en limitar el crecimien-
to del bosque en islas involucran la mayor se-
quía que ocurre en las islas debido a efectos de
viento en las cumbres expuestas, así como tam-
bién las menores temperaturas en ambientes
oceánicos tropicales cuando se comparan con las
mismas latitudes continentales (Leuschner 1996).
Körner (1998) concluye que la desecación inver-
nal puede ser un problema para árboles jóvenes
ubicados encima del límite arbóreo y sólo en al-
gunas partes de la zona templada. En consecuen-
cia, la limitación por desecación en invierno sólo
funcionaría a escala regional o local, actuando
modulatoriamente sobre causas más fundamen-
tales relacionadas con el efecto de la tempera-
tura sobre el crecimiento.

3.5 Fotoinhibición

Como hemos mencionado anteriormente, la ra-
diación solar aumenta con la altitud, y algunos
autores sugieren que este aumento, combinado
con una disminución de la temperatura, podría
ser importante en la determinación del límite
arbóreo (Öquist & Huner 1991, Blennow &
Lindkvist 2000, Germino et al. 2002). Por ejem-
plo, Germino & Smith (1999) estudiaron la im-
portancia potencial de la fotoinhibición por baja
temperatura como mecanismo influyente en el
establecimiento de plántulas de Picea
englemannii y Abies lasiocarpa en el límite
arbóreo, encontrando que el efecto combinado
de bajas temperaturas nocturnas y alta radiación
durante el día es más nocivo para la fotosíntesis
que ambos factores por separado. Resultados si-
milares han sido documentados en Eucalyptus
pauciflora en Australia (Ball et al. 1991, Egerton
et al. 2000), donde además se ha demostrado que

el sitio óptimo para el reclutamiento de esta es-
pecie ocurre en sitios protegidos tanto de las
heladas nocturnas como de la alta radiación so-
lar diurna. En consecuencia, factores estructura-
les del micrositio asociados con la exposición a
cielo abierto podrían resultar importantes para
evitar las bajas temperaturas y la alta incidencia
de la luz solar que conducen a fotoinhibición de
la fotosíntesis por baja temperatura (Germino &
Smith 1999).

3.6 Influencias de la sequía

En zonas con fuertes sequías estacionales, las
restricciones hídricas podrían estar involucradas
en la determinación del límite arbóreo. Por ejem-
plo, la zona Central de Chile se caracteriza por
una disponibilidad hídrica limitada durante el
verano, lo cual determina que la actividad fisio-
lógica relacionada con el crecimiento y la repro-
ducción esté restringida a las estaciones de pri-
mavera y comienzos del verano (Armesto &
Martinez 1978, Cabrera 2002). En esta zona, el
límite altitudinal superior de los árboles está
marcado por Kageneckia angustifolia (Rosaceae),
especie que forma bosquetes muy abiertos, es-
pecialmente a 2200 m donde se encuentra su lí-
mite máximo (Peñaloza et al. 2001). De acuerdo
a datos de Cavieres & Arroyo (1999), y conside-
rando una tasa de enfriamiento adiabático del
aire de 6°C/km (op. cit.), tanto la isoterma de 10ºC
para el mes más cálido como las isotermas de 5-
7 ºC para la estación de crecimiento se ubicarían
a 2600 m s.n.m. Esto implica que, de acuerdo a
las correlaciones ambientales señaladas, el lími-
te arbóreo de Kageneckia angustifolia en Chile
central estaría 400 m más abajo de lo esperado.
Esto sugiere que la sequía modularía el límite
superior de K. angustifolia. Actualmente estamos
realizando mediciones para determinar si es el
balance de carbono o la limitación del crecimien-
to lo que determina el límite de Kageneckia
angustifolia en la zona de Chile Central. Los re-
sultados indican que en una gradiente altitudinal
(1800, 2000 y 2200 m) la fotosíntesis no disminu-
ye con la altitud (Fig. 5), lo cual es compatible
con la hipótesis de limitación del crecimiento. Sin
embargo, análisis del pool de azúcares solubles
totales por método colorimétrico, indican la mis-
ma tendencia que la fotosíntesis ya que el ma-
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yor valor promedio fue obtenido para las muestras prove-
nientes de los 2000 m s.n.m. Estos resultados sugieren que la
“actividad de destinos” no sería un limitante para el creci-
miento de K. angustifolia.

3.7 Influencias topográficas

Las diferencias horizontales en microclima se tornan impor-
tantes en elevadas altitudes, y dentro del ecotono del límite
de bosque, la inclinación y exposición de la pendiente deter-
minan fuertemente los límites de crecimiento (Häsler 1982).
En el hemisferio norte, las laderas de exposición sur reciben
más radiación solar, y de este modo más calor, que las lade-
ras de exposición norte. Como resultado, sitios de tempera-
turas comparables ocurren a mayor altitud sobre las laderas
de exposición sur, y los límites arbóreos generalmente ocu-
rren a mayor elevación (Arno 1984). Es lógico suponer que
en América del Sur se daría la situación inversa. En un estu-
dio realizado por Häsler (1982) en el limite arbóreo de Pinus
montana a 2000 m de altitud en Suiza, durante la estación
de crecimiento se encontraron diferencias para variables
microclimáticas y fisiológicas según la exposición de la lade-
ra. Así, en ladera de exposición norte, la radiación solar re-
sultó superior en un 9 %, la temperatura promedio fue 1,8
ºC más cálida, la tasa de fotosíntesis neta expresada en tér-
minos de peso seco fue significativamente superior (3 mg
CO2 g-1h-1 vs. 2,4 mg CO2 g-1h-1), y la fijación total de CO2 tam-
bién resultó superior (26,7 vs. 19,2), siendo los valores de res-
piración oscura similares entre las pendientes de diferente

exposición. Según el autor, estas di-
ferencias pueden alcanzarse sólo
desde diferentes condiciones
microclimáticas. Sobre laderas de
exposición norte, el derretimiento
del manto de nieve normalmente se
retrasa, respecto a las pendientes de
exposición sur, y las comunidades ve-
getales suelen ser muy diferentes
(Paulsen et al. 2001). Sin embargo,
Paulsen et al. (2001), mediante un
estudio de Sistema de Información
Geográfico en los Alpes suizos, no
encuentra un efecto de la exposición
de la pendiente sobre la elevación
del límite arbóreo. Si bien las lade-
ras de exposición oeste y sur están
más frecuentemente cubiertas de
bosque, el bosque también está pre-
sente en las laderas este y norte a
las mismas altitudes. Según los au-
tores este patrón podría reflejar la
mayor fragmentación de los bosques
sobre pendientes de exposición nor-
te, tal vez debido a secuelas de ava-
lanchas o mantos de nieve de larga
duración. Häsler (1982) y Paulsen et
al. (2001) sugieren que las diferen-
cias microclimáticas presentes entre
las laderas de diferente exposición
tendrían poca influencia sobre el cre-
cimiento de los individuos en bos-
ques maduros, pero serían de impor-
tancia crítica para el éxito del esta-
blecimiento de plántulas y rebrote
inicial del bosque. Cuando los indi-
viduos alcanzan cierta altura, estas
ventajas asociadas a exposición, des-
aparecerían. Según Paulsen et al.
(2001) la explicación del fenómeno
radicaría en que las temperaturas
meristemáticas, fundamentales para
el crecimiento, se aproximarían a la
temperatura del aire presente a la
altura de la copa de los árboles,
cuando los individuos alcanzan una
determinada altura. Esta temperatu-
ra probablemente no sea diferente
entre pendientes de distinta exposi-
ción.

Figura 5. Variación de la fotosíntesis neta con la altitud en
Kageneckia angustifolia. Las barras indican los valores promedios
obtenidos en dos fechas de muestreo durante la estación de creci-

miento. Las barras error indican 2 EE.
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Perspectivas futuras

Del análisis realizado resulta evidente que el
mecanismo más universal para explicar el límite
altitudinal de los árboles es la limitación del cre-
cimiento. Sin embargo, dado que esta aproxima-
ción es relativamente nueva, se desconocen una
serie de aspectos muy importantes. Por ejemplo,
hasta ahora sólo se ha trabajado con
gimnospermas, en particular con coníferas, por
lo tanto cabría preguntarse cuál sería la situa-
ción para angiospermas. Esta interrogante no es
trivial ya que son bien conocidas las importantes
diferencias tanto fisiológicas como ecológicas
que presentan ambos tipos de especies. Otro as-
pecto importante, y que necesita más atención,
es que aún no se conoce si la limitación de desti-
nos es un efecto directo de la temperatura sobre
la formación de nuevas células y tejidos, o si ope-
ra indirectamente a través de la disponibilidad
de otros recursos diferentes al carbono (Hoch et
al. 2002, Körner 2003). Por ejemplo, la tempera-
tura en la rizosfera podría ser muy importante
para la adquisición de recursos, y dado que los
árboles con su copa autosombrean su rizosfera,
este fenómeno ciertamente puede jugar un pa-
pel importante en la determinación del límite
altitudinal de distribución de los árboles. Por úl-
timo, la búsqueda y separación de mecanismos
universales y modulatorios del límite arbóreo tie-
nen mucha importancia para comprender el efec-
to que podría tener el cambio climático global
sobre dicho límite. Si bien en un comienzo se
pensaba que el efecto más importante del cam-
bio global sobre la distribución de las plantas lo
tendría el aumento en el CO2 atmosférico (Grace
et al. 2002), en la presente revisión debe que-
darnos claro que para el límite arbóreo será
mucho más importante el cambio en la tempe-
ratura. Nuevas investigaciones que incorporen
aproximaciones más experimentales podrán dar-
nos una visión más clara y realista de la respues-
ta del límite arbóreo al aumento de la tempera-
tura global del planeta.
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