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RESUMEN 

Los ecosistemas de alta montaña se caracterizan por las temperaturas bajas del aire y heladas nocturnas. cambiando el patrón 
de presencia de éstas con la latitud, la altitud y la topografía. La temperatura mínima es una variable importante en los límites 
de distribución de la vegetación, debido a que las especies difieren en sensibilidad y capacidad para resistirlas. Así, las plantas 
tropicales y extratropicales presentan diferentes estrategias para sobrevivir. relacionadas además con el mecanismo que poseen 
de evasión y/o de tolerancia al congelamiento. Esta revisión pretende explicar el papel de las temperaturas bajas en los límites 
altitudinales de los ecosistemas de plantas superiores, comparando las respuestas adaptativas al frío en las especies de altas 
montañas tropicales y subtropicales. El límite superior del bosque en montañas tropicales del este de Africa y en el norte de los 
Andes corresponde a la altitud libre de heladas. lo que contrasta en México, donde este factor ambiental delimita bosques 
mixtos y bosques de coníferas. Sin embargo, en montañas tropicales a altitudes más bajas del límite arbóreo. los factores que 
separan los tipos de vegetación no dependen sólo de las temperaturas. En contraste, en las regiones montañosas templadas de 
Norteamérica. dominadas por bosques de coníferas siempreverdes. la capacidad de resistencia a las bajas temperaturas que 
presentan las especies ha sido descrita como explicación a la formación del límite arbóreo y la distribución altitudinal de las 
especies de árboles. Por otro lado, los patrones latitudinales de bosques en la alta montaña del este y del sur de Asia sugieren 
que la zonación altitudinal está relacionada con la estacionalidad de la temperatura. lo que difiere al norte y al sur de los 20° N. 
Asimismo. en Japón. con clima subtropical hasta frío severo desde el sur hasta el norte. se señala a la temperatura como el 
factor que determina las zonas de vegetación. En el Hemisferio Sur predominan bosques siempreverdes de especies de hoja 
ancha y bosques de coníferas. caracterizados por cambios estacionales menos extremos, en que la distribución en altitud de las 
especies de árboles está relacionada con su capacidad de resistencia al congelamiento. En estas zonas templadas las especies 
de plantas presentan un período de transición desde un bajo a un alto nivel de resistencia a bajas temperaturas y frente a 
congelamiento. permitiendo esta aclimatación estacional en las plantas enfrentar el clima de las latitudes subtropicales. En 
especies de alta montaña tropical en los Andes. Hawaii y Africa. los mecanismos de evasión por superenfriamiento y de 
tolerancia a congelamiento estarían relacionados, además de la duración de las bajas temperaturas nocturnas en estos ambien-
tes. a las formas de vida de las plantas: las que crecen a nivel del suelo presentarían tolerancia, las arborescentes lo evaden y 
las del estrato intermedio exhiben ambos mecanismos. Este patrón entre la altura de la planta y el mecanismo de resistencia a 
bajas temperaturas, descrito también para los Andes subtropicales en Chile, estaría relacionado al microclima en que se 
encuentran las especies. Finalmente. el efecto de las temperaturas congelantes en plantas superiores parece ser el principal 
factor -sin ser el único- en limitar la distribución latitudinal y altitudinal en las especies. 

Palabras clave: bajas temperaturas, alta montaña. límite arbóreo. evasión y tolerancia al congelamiento. 

ABSTRACT 

The high mountain ecosystems are characterized by low air temperatures and nocturnal freezing, changing their occurrence 
with latitude, altitude and topography. Thc minimum temperature is an impot1ant variable in the limits of vegetation 
distribution. due to the different sensibility and resistance capacity of the species. Thus, tropical and extratropical plants 
present different strategies to survive, furthermore related with the avoidance and/or tolerance mechanims against freezing. 
This review attempts to explain the role of low temperatures in the altitudinal limits of higher plants ecosystems, comparing 
the adapta ti ve responses to low temperatures in tropical and subtropical high mountain species. The higher limit of the forest in 
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tropical mountains in the east of Africa and the north of the Andes correspond with freezing-free altitude, contrasting with 
Mexico, where this environmental factor sets out the boundaries of mixed and coniferous forests. However, in tropical 
mountains below the altitude of treeline, the factors that separate differents types of vegetation depend not only on the 
temperature. In contras!, in the temperate mountain regions of Northhamerica, dominated by evergreen coniferous forests, the 
capacity of supercooling under low temperatures has been described as the explanation for the treeline formation and the 
altitudinal distribution of tree species. On the other hand, the latitudinal patterns of forest in the high mountain in the east and 
south of Asia suggest that the altitudinal zonation is related to seasonal temperature fluctuations, deferring from the north and 
south of 20° N. In Japan. which has subtropical to severe cold climates from south to north, the temperature has been indicated 
as the determinan! factor of vegetation zones. In the South Hemisphere, with mild seasonal changes, the altitudinal distribution 
of trees in forests of evergreen and coniferous species, are related with their rcsistance to freezing. In these temperate zones, 
plant species have a transitional period from low to high leve! of resistance against low temperatures and freezing: this cold 
acclimation allows thcse species to face the climate of subtropical latitudes. In tropical high mountain species in the Andes, 
Hawaii and Africa. low temperatures avoidance by supercooling and the freezing tolerance mechamisms would be related. 
besides. with the plant life-fonns: plants that grow at the soil leve] show tolerance, the shrubby ones avoidance and the 
intermediate stratum exhibits both mechanisms. This pattern between plant life-form and low temperature resistance 
mechanism, also described for subtropical Andes in Chile, would be related to microclimatic conditions around the species. 
Finally, the effect of freezing temperatures in higher plants seems to be a majar factor, but not the only one, that limits the 
latitudinal and altitudinal distribution of species. 

Kcy words: low temperatures, high mountain, treeline, avoidance and tolerance to freezing. 

INTRODUCCION 

Los ecosistemas de alta montaí'ía se caracte-
rizan por las temperaturas bajas del aire y 
heladas nocturnas (Smith & Young 1987). 
Ellas limitan el crecimiento y sobrevivencia 
de las plantas en estos hábitat (Sakai & 
Larcher 1987) interactuando con otros facto-
res abióticos (Korner & Larcher 1988). El 
clima en la alta montaí'ía tropical difiere sig-
nificativamente del de las regiones templa-
das, particularmente en relación a los patro-
nes diurnos y estacionales de cambio en las 
temperaturas (Sarmiento 1986, Rundel 
1994 ), siendo característico "un verano cada 
día y un invierno cada noche" y es este cam-
bio extremo en temperaturas un elemento crí-
tico de estrés que enfrentan las plantas en 
estos ambientes. En la alta montaí'ía, las bajas 
temperaturas resultan de un balance energéti-
co negativo, cambiando el patrón de presen-
cia de las temperaturas y heladas con la la-
titud, la altitud y la topografía, siendo las 
temperaturas mínimas una variable importan-
te en los límites de distribución de los ma-
yores tipos de vegetación (Woodward & 
Williams 1987, Prentice et al. 1992), afectan-
do funciones vitales en las plantas y limitan-
do la distribución de las especies dependien-
do de su intensidad, duración y variabilidad 
(Sakai & Larcher 1987). Resultado de que 
las especies difieren en su capacidad para re-
sistir las temperaturas bajas y en base a los 
límites específicos de resistencia al frío, es 
posible distinguir los siguientes grupos: l.-
Plantas sensibles al frío (daí'ío foliar a tempe-

raturas sobre el punto de congelamiento); 2.-
Sensibles al congelamiento (presentan daí'ío 
foliar al formarse hielo en los tejidos), y 3.-
Tolerantes al congelamiento (toleran conge-
lamiento extracelular en sus tejidos sin pre-
sentar daño foliar). 

Las plantas de zonas tropicales y extratro-
picales difieren en el mecanismo de resis-
tencia a las bajas temperaturas (evasión por 
superenfriamiento y/o de tolerancia al conge-
lamiento) y en la máxima resistencia que al-
canzan frente a las bajas temperaturas (Tabla 
1). Estas estrategias incluyen el superenfria-
miento, que consiste en que el agua en las 
células de la planta permanece en forma lí-
quida a temperaturas por debajo de 0° C, es 
decir, se evade la formación de hielo. La otra 
estrategia, tolerancia al congelamiento extra-
celular, consiste en la salida de agua fuera de 
la célula vegetal hacia los espacios interce-
lulares y que al expandirse por congela-
miento del tejido no provoca el daí'ío que 
produciría al interior de la célula. La diferen-
cia entre la temperatura de congelamiento y 
la temperatura a la cual ocurre daí'ío del teji-
do, permite determinar en las plantas la capa-
cidad para evadir o tolerar el congelamiento 
de agua en los espacios intercelulares, indi-
cando cuál mecanismo de resistencia a las 
temperaturas bajas presenta la especie (Levitt 
1980, Sakai & Larcher 1987). Ya que el 
efecto de las temperaturas congelantes en 
plantas leí'íosas parece ser el principal factor 
en limitar la distribución latitudinal y altitu-
dinal en plantas, se presenta en este trabajo 
una revisión con el objetivo de entender el 
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TABLA 1 

Nivel de resistencia a temperaturas mínimas en hojas de especies 
de plantas en diferentes regiones climáticas y en diferentes formaciones de vegetación. 

La temperatura mínima tolerada es el límite de resistencia en el tejido después de someter las 
hojas a bajas temperaturas (tomado de Sakai & Larcher 1988, Prentice et al. 1992) 

Resistance to low temperatures in leaves of plant species from different climatic regions 
and different vegetation formations. The minimum temperature tolerance is the resistance limit in the 

tissue after subject kaves at low temperatures (from Sakai & Larcher 1988, Prentice et al. 1992) 

Re[?ión climútica, Especies y Tipo de vegetación 

Trópicos (siempre verde hoja ancha: svha) 
Arboles 
Sotobosque 
Alta montaña 

Subtrópicos (svha sensible y resistente a heladas) 
Leñosas esclerofilas 
Palmas subtropicaks 
Suculentas 
Gramíneas C4 

Templadas (svha) 
Leñosas (costeras en invierno moderado) 
Arboles (relictos de origen ártico) 
Arbustos enanos en brezales atlánticos 

(deciduos de hoja ancha) 
Arboles 
Arbustos de amplia distribución 
Hierbas de sol y de sombra 
Hidrófilas 

Areas de inviernos fríos 
Coníferas siempre verdes (H. Sur) 
Coníferas siempre verdes (H. Norte) 
Arboles boreaks deciduos de hoja ancha 
Arbustos enanos árticos y alpinos 
Hierbas de alta montaña y del ártico 

papel de las temperaturas bajas en los lími-
tes altitudinales de ecosistemas de bosque, de 
árboles y en diferentes tipos de plantas supe-
riores, comparando las respuestas adaptati-
vas en las especies al frío entre altas monta-
ñas tropicales y subtropicales. 

Ecosistemas de bosque y límite arbóreo 

En montañas tropicales se encuentran dife-
rentes tipos de bosques (Grubb 1977) en las 
que el límite altitudinal de cada ecosistema 
cambia con el tamaño de la montaña, el lla-
mado efecto Massenerhebungs, encontrándo-
se formaciones mayores en montañas altas y 
grandes que en montañas pequeñas, cerca del 
mar o en islas. El cambio de las temperaturas 
en relación a la altitud presenta marcados 
efectos en los patrones de distribución de la 
vegetación (Fig. 1 ), sugiriéndose que peque-
ñas diferencias en la frecuencia de heladas 

Temperatura mínima tolerada (° C) 

+5 a -10 
+5 y -2 
+5 y -2 
-5 y -10 

O a -15, respectivamente 
-8 y -12 
-5 y -14 
-5 y -10 
-1 y -3 

-J5 a -30 
-6 y -J5 

-JO y -25 
-20 y -30 
hasta -40 
-25 y -40 
-25 y -40 
-JOy-20 

-JO 

-15 a -J96 
-J5 y -20 
-40 y -90 

sin límite ( -J96) 
-30 y -70 

-30 y -196 

-las que pueden ocurrir en cualquier época 
del año- podrían determinar la línea divisoria 
entre Jos ecosistemas de bosque y páramo en 
las laderas húmedas de los Andes (Sarmiento 
1986), encontrándose que el límite superior 
del bosque continuo al este de Africa y en el 
norte de los Andes corresponde al límite de 
la zona libre de heladas (Troll 1973)_ Así 
mismo, en la zona donde ocurre el límite 
arbóreo en el Mt. Wilhelm en Papua Nueva 
Guinea, el efecto desecante del viento y la 
ocurrencia de heladas han sido señalados 
como los factores probables que limitan el 
crecimiento de los árboles (Corlett 1987). La 
cobertura de nieve persistente o la abrasión 
por ella de las hojas no serían factores que 
causan y expliquen el límite arbóreo en el 
trópico, debido a que esta no es importante 
en la altitud a las que se presenta el límite del 
crecimiento de árboles en estas latitudes, en-
tre los 3.200 y 3.600 msnm (Young 1993). 
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Fig. 1: Relación entre temperatura estable del 
suelo (-) y la temperatura media del aire (---) 
con la altitud en montañas tropicales: Cerro 
Copey (CCo) en Isla Margarita en Venezuela, 
Cordillera de la Costa (CC) en República Domi-
nicana y Sierra Nevada de Santa Marta (SNSM) 
en Colombia; Lado Pacífico (Ps) y Atlántico (As) 
en Costa Rica. Se indican los límites en la distri-
bución entre los bosques lluviosos de tierras ba-
jas (BTB) y montanos lluviosos (BM) y entre el 
montano lluvioso superior (BMS) y la vegetación 
de páramo (tomado de Cavelier en prensa). 
Relation between steady soil temperature (-) and mean air 
temperature ( ---) with the altilude in tropical mountains: Ce-
rro Copey (CCo) in Isla Margarita in Venezuela, Cordillera 
de la Costa (CC) in República Dominicana and Sierra Neva-
da de Santa Marta (SNSM) in Colombia; Pacific (Ps) and 
Atlantic si de (As) in Costa Rica. Arrows indicate distribu-
tional lirnits between lowland (BTB) and rnountain rain-
forest (BM) and between upper rnountain rainforest (BMS) 
and the pararno vegetation (frorn Cavelier en prensa). 

Cambios en la distribución altitudinal de 
las temperaturas bajas y de las líneas de nie-
ves pudieron ser factores importantes de la 
glaciación cuaternaria (Clapperton 1994) y 
del clima pleistocenico en la flora de Améri-
.ca (Vuilleumier 1971), así como de los cam-
bios paleoclimáticos en los ecosistemas tem-
plados del Hemisferio Sur (Markgraf et al. 
1995). 

No están descritos los mecanismos de eva-
sión y/o tolerancia a temperaturas bajas que 
pueden presentar los árboles del límite supe-
rior de bosques tropicales montanos. Sin em-
bargo, estudios realizados en los Andes ve-
nezolanos de Mérida en diferentes especies 
del límite arbóreo como Espeletia neerifolia 
(Compositae), Podocarpus oleifolius (Podo-
carpaceae) y Alnus jorullensis (Betulaceae) 
sugieren que a pesar de presentar tolerancia 
al congelamiento, lo que permite alcanzar al-
titudes mayores, el balance de carbono para 
los árboles se tomaría negativo a mayor alti-
tud (HM Cabrera, resultados no publicados). 
Esta explicación se apoya en lo descrito para 
la única especie de árbol en los Andes que 
crece hasta los 4.600 msnm, en altitudes por 
sobre la línea de bosque continuo, Polylepis 
sericea (Rosaceae). Se ha sugerido que su 
distribución en altitudes mayores se debe a 
que presenta un balance de carbono positivo 
en ambientes con temperaturas bajas a lo lar-
go del año, incluso en el período de sequía 
estacional, unido con un eficiente mecanismo 
de resistencia por evasión a las bajas tempe-
raturas nocturnas (Rada et al. 1985b, Rada 
et al. 1996). A diferencia de los Andes tropi-
cales, en México la línea inferior de heladas 
estaría delimitando los bosques mixtos y bos-
ques de coníferas (Lauer & Klaus 1975). El 
límite arbóreo en los volcanes centrales de 
México ( 19° N) que ocurre a 4.000 msnm y 
está formado por bosques puros de la conífe-
ra boreal Pinus hartweggi por sobre los bos-
ques mixtos y de coníferas, estaría condicio-
nado por un invierno seco en que la nieve 
tendría poca importancia en la formación del 
límite altitudinal de árboles (Lauer 1978). Se 
ha indicado que las temperaturas bajas junto 
a la disponibilidad de agua en el suelo, que 
está determinado principalmente por el nú-
mero de días con heladas, serían los factores 
limitantes en el crecimiento de la vegetación 
arbórea. 

Se ha sugerido que el límite superior de 
cada formación de bosque es función de la 
temperatura y que el inferior estaría determi-
nado por otros factores, e.g. competencia 
interespecífica, más que por temperaturas al-
tas (Grubb 1977). A lo largo de un gradiente 
altitudinal, las comunidades de vegetación en 
Guatemala están distribuidas ca. 200 m por 
debajo de sus equivalentes en México, que 
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para el cambio de temperatura con la altitud 
para esta región (0,5-0,6° C/1 00 m) corres-
ponde a que los grupos de vegetación en 
Guatemala están distribuidos en áreas con 
temperaturas ± 1,7° C más altas (Islebe & 
Velázquez 1994 ). Las causas detrás de esta 
diferencia en la distribución altitudinal de los 
tipos comunes de vegetación se explican por 
la mayor cercanía de Guatemala al Ecuador y 
al "efecto Massenerhebungs" más evidente 
en México. Sin embargo, a pesar de la in-
fluencia de este gradiente de temperatura en 
dirección norte-sur (México más frío que 
Guatemala) el análisis de la respuesta a fac-
tores ecoclimáticos sobre los 3.000 msnm en 
las comunidades de bosques mixtos, de coní-
feras y monoespecíficos de Pinus Hartwegii, 
indica la importancia de un gradiente de hu-
medad con condiciones más secas en altitu-
des mayores, donde diferentes factores como 
precipitación, temperatura, competencia y di-
ferencias en tipos de suelo tienen un papel 
importante y contribuyen en explicar los lí-
mites altitudinales en la distribución de estos 
ecosistemas de bosque (Islebe & Velázquez 
1994; Islebe et al. 1995). Por otro lado, el 
límite entre los bosques lluviosos de tierras 
bajas y bosques montanos cerca de los 1.200 
msnm se correlaciona con la base del "primer 
piso de nubes" y con un aumento en la preci-
pitación. Es probable que a esa altitud el in-
cremento en el contenido de agua del suelo o 
cambios en sus propiedades químicas -ma-
yor carbono orgánico y nitrógeno total- en 
los Andes, Borneo, Costa Rica y Sarawak 
(Cavelier en prensa) podrían explicar este lí-
mite entre ecosistemas de bosque de la vege-
tación tropical. Asimismo, el límite entre los 
bosques lluviosos montanos inferior y supe-
rior se ha correlacionado con la formación de 
nubes, anegamiento y otras características 
del suelo (Van der Hammen 1984) encon-
trándose en montañas tropicales que los fac-
tores que controlan los límites entre los tipos 
de vegetación a altitudes más bajas del límite 
arbóreo son complejos y no dependen sólo de 
las temperaturas. Varios autores han analiza-
do aspectos particulares del límite superior 
del bosque en montañas tropicales (Miehe & 
Miehe 1994 ), la ecofisiología de árboles en 
el límite arbóreo (Tranquillini 1979) y las 
causas probables al presentarse en diferentes 
ambientes, en que características de la forma 

de crecimiento arbóreo limitarían la distribu-
ción altitudinal de los árboles (Stevens & 
Fox 1991). 

Las regiones montañosas templadas de 
Norteamérica están dominadas por bosques 
de coníferas siempreverdes, presentándose 
entre los 2.500-4.200 msnm en el suroeste y 
desde los 1.700 hasta los 3.500 msnm cerca 
de la frontera entre Estados Unidos y Cana-
dá. Diferentes autores sugieren la desecación 
invernal por viento y la muerte de las acícu-
las como posible explicación en la formación 
del límite arbóreo y el hábito de Krummholz 
(enano) de algunas especies, correlacionán-
dolo además con las temperaturas mínimas 
de verano y acumulación de nieve (Wardle 
1968). Sin embargo, un importante factor 
en la distribución altitudinal de los árboles 
podría ser la capacidad de superenfriamiento 
-la temperatura a la cual ocurre congela-
miento del tejido- que presentan las especies 
del límite arbóreo, que en el invierno llega a 
cerca de -40° e y coincide con la temperatu-
ra calculada para la altitud de diferentes lí-
mites arbóreos en Colorado y otras regiones 
montañosas en el oeste de Norteamérica 
(Becwar et al. 1981). Coníferas (Pinaceae) 
que alcanzan el límite arbóreo como Picea 
engelmanii, Pseudotsuga menziessi y Abies 
lasiocarpa presentan tolerancia a congela-
miento con temperaturas de -40° hasta -45° 
C, entre 1 oo y 20° C más bajas que las míni-
mas toleradas por otras especies de esta fa-
milia distribuidas en altitudes menores (Pi­
nus patida, Cedrus deodora, Tsuga dunosa y 
Abies spectabilis). Esto último también ha 
sido descrito en otras familias de coníferas 
distribuidas tanto en Norteamérica: Sequoia 
sempervirens (Taxodiaceae) y Cupressus 
macrocarpa (Cupressaceae), como en Japón: 
Podocarpus macrophylla (Podocarpaceae), 
Juniperus chinensis (Cupressaceae) y Torre­
ya nucifera (Taxaceae) y en China: Metase­
quoia glytostroboides (Taxodiaceae). Sin 
embargo, a pesar de la relación entre esta ca-
pacidad de superenfriamiento y la distribu-
ción de cada especie, en latitudes más extre-
mas en Norteamérica y Asia en especies de 
diferentes géneros de Pinaceae (Abies, Pinus, 
Larix, Picea) se alcanzan niveles de resis-
tencia al congelamiento entre -60° y -70° e 
(Sakai & Larcher 1987). Además del nivel de 
resistencia al frío, otros aspectos como el ba-
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lance de carbono anual podría estar desempe-
ñando un importante papel en la formación 
del límite arbóreo superior en estos ecosiste-
mas, por medio de la formación de caracteres 
de protección, como es el desarrollo de una 
fuerte cutícula, contra desecación y mortali-
dad por viento (Tranquillini 1979). Apoyan-
do esta hipótesis sobre los factores que li-
mitan la distribución altitudinal, ha sido 
sugerido que la capacidad de superenfria-
miento en las especies de árboles estaría li-
mitando la distribución hacia latitudes más 
al norte -con temperaturas más bajas- como 
puede concluirse de la superposición entre 
el límite norte de la formación de bosque 
deciduo en Norteamérica con la isoterma 
de temperatura mínima promedio anual de 
-40° e (Arris & Eagleson 1989). 

En otras zonas templadas del Hemisferio 
Norte los patrones latitudinales de bosques 
en la alta montaña del este y del sur de Asia 
indican que la zonación altitudinal esta rela-
cionada a la estacionalidad de la temperatura, 
que difiere al norte y al sur de los 20° N 
(Tabla 2, Fig. 2). Al sur de esta latitud, árbo-
les siempre verdes de hoja ancha alcanzan el 
límite altitudinal del bosque o límite arbóreo, 
en el que la temperatura media del mes más 
frío esta sobre -1 o C. Sin embargo, al norte 
de esa latitud, el límite altitudinal del bosque 
está formado por especies acucifolias siem-
preverdes, con los árboles deciduos de hoja 
ancha en altitudes menores (Ohsawa 1990). 
Bosques deciduos templados y de coníferas 

toleran inviernos con temperaturas bajo -1 o e, 
desarrollándose por sobre la zona de bosques 
siempreverdes de hoja ancha y relacionado a 
sus rangos de distribución latitudinal y alti-
tudinal se presentan grandes diferencias en la 
resistencia al congelamiento en las especies. 
En montañas húmedas de Asia, el régimen 
contrastante de temperatura tropical y tem-
plado, este último un ambiente estacional 
con limitaciones por bajas temperaturas, ge-
nera diferentes patrones altitudinales con 
respecto a la distribución de la altura de los 
árboles y en la riqueza de especies (Ohsawa 
1995). Finalmente, en Japón diferentes regí-
menes climáticos (subtropical hasta frío se-
vero) se presentan de sur a norte, siendo la 
temperatura el factor que determina las zonas 
de vegetación. El límite arbóreo en los 36° N 
ocurre entre 2.450 y 2.650 msnm, predomi-
nando bosques de coníferas siempreverdes, 
arbustales de Pinus pumila o de otras espe-
cies de hoja ancha de diferentes géneros de 
especies deciduas y siempreverdes (Wardle 
1977, Yanagimachi & Ohmori 1991). Lama-
yoría de árboles siempreverdes de hoja an-
cha (e.g. Ligustrum japonicum, Ilex integra, 
Quercus gilva, Q. glauca, Q. sessiliflora, 
Eurya japonica y Camelia japonica) en el lí-
mite norte de su distribución presentan tem-
peraturas de superenfriamiento y tolerancia 
al congelamiento entre -15° y -18° e, que 
coinciden en 1 o a 2° e con la temperatura 
media del mes más frío y es comparable a 
temperaturas mínimas extremas entre -15° y 

TABLA 2 

Temperaturas medias cerca del límite del bosque en montañas del este y sur de Asia 
(tomado de Ohsawa 1990). *Calculada con la fórmula señalada en el texto de la Figura 2 

Mean temperatures near the forest lirnit in mountains of the east and south of Asia (frorn Ohsawa 1990). 
*Calculated with the formula shown in Figure 2 

Localidad 

Mt Akandeke, Japón 
Mt Nantaisan, Japón 
Sertar, China 
Litang, China 
Daocheng, China 
Tibet. China 
Namche Bazar. Nepal 
Walungchg Gola, Nepal 
Mt Yushan, Taiwán 
Mt Wilhelm. N. Guinea 

Latitud 

43.3° N 
36.7° N 
32_30 N 
30.0° N 
29.0° N 
29.0° N 
27.5° N 
27.4° N 
23.5° N 

5.4°S 

Longitud Límite 
bosque 
(msnm) 

144.1° E 1600 
139.3° E 2700 
100.4° E 3895 
100.2° E 4200 
100.1° E 4200 

4000 
86.4° E 3900 
87.5° E 3800 

121.0°E 3600 
145.1° E 3800 

Temperatura estimada en el límite del bosque (0 C) 
Anual Mes cálido Mes frío Suma de 

temperaturas 
(°C • mes)" 

-3.1 13.9 -17.9 17.8 
-2.4 11.5 -16.1 15.1 
-0.1 10.0 -11.4 13.4 
3.0 10.4 -6.1 20.4 
1.2 9.2 -8.6 14.6 
1.8 9.8 -7.8 13.0 
3.7 9.3 -3.2 16.8 
2.4 8.3 -5.0 10.0 
5.0 12.0 
5.8 6.2 5.4 10.2 
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Fig. 2: (A) Altitudes para temperatura media de -1 o e (V) del mes más frío y para un índice de la suma 
de temperaturas, W, de 15° e • mes (•) donde W = I. (t-t

0
) y t son temperaturas promedio mensuales 

sobre un umbral, t
0

• Las flechas indican las curvas de temperatura para las cuatro estaciones mostradas 
arriba. (B) Zonas climáticas de bosques en montañas húmedas de Asia, indicando la altitud del límite 
del bosque e•) y los límites en las montañas entre condiciones helado-templado y frío-templado (o) y 
(•) entre helado-templado y cálido-templado (tomado de Ohsawa 1990). 
(A) The altitudes for a mean temperature of -1° e (V') for the coldest month, anda temperature sum of !5° e • months (•) 
where W = L (t-t

0
) and t are monthly mean temperatures above to. Arrows indicate four stations for which temperature curves 

are shown above. (B) forest-climatic zones on humid Asian mountains, symbols indicate the altitude of forest limit (Á) and 
boundaries between cold-temperate and cool-temperate (o) and between cool-temperate and warm-temperate (•) conditions in 
the mountains (from Ohsawa 1990). 

-18° C (Sak:ai & Larcher 1987). Así, el po-
tencial de resistencia (tolerancia) al congela-
miento de las especies en ecosistemas fores-
tales templados del hemisferio norte podría 
relacionarse con la mínima temperatura del 
aire existente en sus rangos de distribución 
natural. 

En el Hemisferio Sur, en climas templados 
con inviernos moderados caracterizados por 
cambios estacionales menos extremos de 
temperatura y con altas precipitaciones dis-
tribuidas a lo largo del año, predominan bos-
ques siempreverdes de especies de hoja an-
cha y bosques de coníferas (Sak:ai & Larcher 
1987). La distribución en altitud de las espe-
cies de árboles está relacionada con su capa-
cidad de resistencia al congelamiento (Tabla 
3) resultando que especies siempreverdes del 
límite arbóreo -por ejemplo Nothofagus 
solandri en Nueva Zelandia- no sobrepasan 
altitudes por arriba de los sitios donde las 
temperaturas mínimas están por debajo del 
nivel de resistencia al congelamiento en las 

plántulas, indicando la mayor sensibilidad a 
las bajas temperaturas en las especies arbó-
reas en este estado del desarrollo (Sak:ai & 
Larcher 1987). En los Andes al sur de la lati-
tud 36° S, los bosques de Nothofagus, género 
dominante en los bosques templados fríos de 
Sudamérica, están formados en las altitudes 
más bajas, tanto por especies deciduas y 
siempreverdes, pero en las altitudes mayores 
la especie decidua N. pumilio forma bosques 
puros y localmente con N. antarctica, el lí-
mite arbóreo. En un gradiente altitudinal 
dentro del género Nothofagus, la resistencia 
al congelamiento en árboles indica que el 
bosque subalpino (cubierto de nieve 7-8 me-
ses por año y con bajas temperaturas de ca. 
-7.5° C) es dominado por las especies deci-
duas, con mayor capacidad de resistir el con-
gelamiento que las especies que son siempre-
verdes (Alberdi et al. 1985). Ambas especies 
deciduas junto a la siempreverde N. betu­
loides, alcanzan en América el límite más al 
sur (56° S) del crecimiento de árboles. En 
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TABLA 3 

Resistencia al congelamiento en árboles de Nueva Zelandia (NZ), Tasmania (T), Australia (A) 
y Chile (Ch) en zonas templadas del Hemisferio Sur. (•) hojas, (.1) tallos y (O) brotes. 

(tomado de Sakai et al. 1981, Sakai & Larcher 1988; Alberdi et al. 1985) 
Freezing resistance in Nueva Zelandia (NZ), Tasmania (T), Australia (A) and Chile (Ch) trees in temperate zones of South 

Hemisphere. ( •) !caves, (Ll} shoot and (0) buds (frorn Sakai et al. 1981, Sakai & Larcher 1988; Alberdi et al. 1985) 

Especie 

Coníferas* y Angiospermas 

Dacrydium cupressinum * 
Dacrydium bidwilli* 
Phyllocladus asp/enifolius* 
P. asplenifolius var. a/pinus* 
Podocarpus ferruginuos* 
Podocarpus nimlis* 
Atlzroraxis cupressoides* 
Euca!yptus pauc(flora 
E. cinerea 
E. gunnii 
Notlzofagus fusca 
N. solandri var cliffortioides 
N. gunnii (deciduo) 
N. antarctica (deciduo) 
N. pumilio (deciduo) 
N. betuloides (siempreverde) 
N. dombeyi (siempreverde) 
Embothrium coccineum (semideciduo) 
E. coccineum (dcciduo) 
Drimys winteri (siempreverdc) 
Ovidio andina (dcciduo) 

-10 

•L'l.O 

•L'l.O 

•L'> 

•L'l.O 

•L'l.O 

•L'l.O 
•L'l.O 

•L'l.O 
•L'l.O 

otras áreas del Hemisferio Sur, los límites 
arbóreos están formados por diferentes espe-
cies, como por ejemplo en Tasmania con Eu­
calyptus cocc~fera y la decidua Nothofagus 
gunnii. Especies alpinas y subalpinas como 
Podocarpus nivalis, P. lawrencei y Dracry­
diwn bidwilli (Podocarpaceae) son las coní-
feras en Nueva Zelandia y Australia que pre-
sentan mayores niveles de resistencia al 
congelamiento en invierno (Wardle 1985). 
Entre todas las coníferas del Hemisferio Sur, 
dentro del género Araucaria se encuentran 
las especies de mayor sensibilidad a las bajas 
temperaturas (entre -5° e y -1 o o e), lo que 
corresponde a sus rangos de distribución 
subtropical. En Eucalyptus -el género más 
importante de árboles en Australia con distri-
bución de especies desde ambientes tropica-
les hasta alpinos- en la especie E. pauciflora, 
que forma en estos últimos el límite arbóreo, 
sus hojas sólo resisten temperaturas supe-
riores a -15° e y las temperaturas bajas y las 
heladas son importantes factores ecológicos, 
tanto en el límite arbóreo como en otros eco-
sistemas de bosque de Eucalyptus (Banks & 

Resistencia a Congelamiento (°C) Distribución 

-12 -14 -16 -18 -20 -22 -24 

90m (NZ) 
•L'l.O 670 m (NZ) 

30m (NZ) 
•L'l.O 1.200 m (NZ) 

o 30m (NZ) 
•L'l.O 910 m (NZ) 

•L'l.O 1.000 m (T) 
•L'l.O 1.760 m (A) 

50m (A) 
•L'l.O 1.000 rn (T) 

230m (NZ) 
•L'l.O 1.370 m (NZ) 

•L'l.O 1.000 m (T) 
•L'l.O 1.080 m (Ch) 

•L'l.O 1.040 m (Ch) 
1.000 rn (Ch) 
1.020 m (Ch) 

•L'l.O 120m (Ch) 
•L'l.O 1.080 m (Ch) 

1.040 m (ChJ 
1.040 rn (Ch) 

Paton 1993). Otras especies de pequeños ár-
boles y arbustos de la alta montaña austra-
liana mayoritariamente sobre vi ven conge-
lamiento sólo a temperaturas entre -1 Ü0 e 
hasta -15° e (Sakai et al. 1981). 

Temperaturas bajas y respuestas 
adaptativas en plantas 

En zonas con un clima estacional en las lati-
tudes medias, las plantas presentan un perío-
do de transición desde un bajo a un alto nivel 
de resistencia a temperaturas congelantes. 
Esta "aclimatación" estacional al frío invo-
lucra una secuencia de procesos (cese de cre-
cimiento, inducción de dormancia, defolia-
ción, etc.) que son interdependientes, en que 
cada etapa prepara el camino para el siguien-
te y que involucran la acumulación de com-
puestos de reserva para síntesis de proteínas 
y lípidos, así como cambios estructurales que 
confieren a las plantas el máximo de "endu-
recimiento" al frío (Sakai & Larcher 1987, 
Hallgren & bquist 1990, Alberdi & eorcuera 
1991 ). Además, los árboles en las zonas tem-
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piadas en elevaciones altas con su forma de 
crecimiento de Krummholz son cubiertos por 
nieve a lo largo del invierno, protegiéndose 
así los tejidos de las bajas temperaturas ex-
tremas y del efecto desecante del viento 
(Rundel 1994). Larcher & Bauer (1981) pre-
sentan una revisión de la importancia ecoló-
gica en plantas de la resistencia a las tempe-
raturas bajas. 

En montañas húmedas de latitudes medias 
se desarrolla en el otol1o la resistencia al con-
gelamiento -endurecimiento invernal- des-
pués de varias noches sucesivas con tempe-
raturas bajo -10° C, estando relacionado el 
nivel de tolerancia al congelamiento con el 
origen geográfico y con características del 
micrositio ocupado por cada especie (Sakai 
& Larcher 1987). Para especies de los Alpes 
Centrales y Japón, en hierbas (Silene acaulis, 
Carex firma, Sempervivwn montanwn y 
Soldanella alpina) o en arbustos enanos 
(Artostaphylus uva ursi, Cal/una vulgaris, 
Diapensia lapponica, Empetnun nigrum, 
Vaccinium myrtillus, V. uliginosum y V. vitis 
idaea) la resistencia al congelamiento en el 
invierno en las plantas se encuentra en un 
rango desde -30° C hasta cerca de -80° C, 
contrastando que estas mismas especies en el 
verano sólo resisten episodios de congela-
miento entre -5° hasta -8° C (Sakai & 
Larcher 1987). En este contexto, especies di-
ferentes a las anteriores, pero con igual for-
ma de vida arbustiva o herbácea de alta mon-
taña en regiones áridas en Asia -en Pamir 
entre los 3.800-4.300 msnm, con mayores 
fluctuaciones diurnas y en la estación de cre-
cimiento con temperaturas por debajo de -1 Ü0 

C- sobreviven en períodos de verano a bajas 
temperaturas nocturnas entre -1 0° y -15° C. 
En climas hiperáridos subtropicales la aridez 
del suelo es un factor más limitante para el 
crecimiento de árboles que las temperaturas 
bajas. 

En las altitudes mayores de montañas de 
la zona ecuatorial las heladas nocturnas y 
temperaturas del aire entre -5° y -1 Ü0 e son 
frecuentes a lo largo del afio, especialmente 
en la época de sequía (Sarmiento 1986, Beck 
1994, Rundel 1994 ). Adapataciones morfoló-
gicas y fisiológicas relacionadas a evasión o 
a tolerancia al congelamiento han sido des-
critas en plantas de alta montaña de diferen-
tes regiones tropicales geográficamente sepa-

radas. En especies de los géneros Senecio y 
Lobelia en Africa, Argyroxiphium en Hawaii 
y de Espeletia en América se han descrito di-
ferentes respuestas adaptativas a las tem-
peraturas bajas (Beck 1994, Lipp et al. 1994, 
Monasterio & Sarmiento 1991). En rosetas 
gigantes -la forma de vida dominante en es-
tos ambientes sobre el límite arbóreo- un 
mecanismo de evasión al congelamiento es 
el de "tampón térmico", en el que por medio 
de un fluido viscoso dentro de la inflorescen-
cia de especies del género Lobelia, es posible 
mantener las temperaturas de Jos tejidos por 
sobre las del aire. En otros tejidos, el con-
gelamiento del agua en la planta se evade 
gracias a un mecanismo de protección por 
"aislamiento", en el que una gruesa capa de 
hojas marcescentes unida al tallo aísla el 
parénquima de las bajas temperaturas del 
aire, así como la formación de una yema noc-
turna por movimientos nictinísticos de entre 
50 y 150 hojas, aísla de las heladas los teji-
dos meristemáticos y jóvenes. Además, la 
evasión al congelamiento del tejido por deba-
jo de la temperatura de equilibrio de congela-
miento sin formación de hielo -superenfria-
miento- hasta de -16° C es común en las 
hojas de diferentes especies de Espeletia 
(Rada et al. 1987). Esto contrasta con lo des-
crito por Azócar et al. (1988) para Draba 
chionophila, una roseta miniatura que crece 
en condiciones extremas de temperatura en 
los Andes venezolanos a 4.700 msnm. Lato-
lerancia al congelamiento, es decir, la capaci-
dad para tolerar la formación de hielo extra-
celular sin daí'ío en el tejido, es el mecanismo 
de resistencia a las bajas temperaturas pre-
sente en esta especie con forma de vida más 
íntimamente ligada al suelo (Tabla 4). Es in-
teresante seí'íalar que en distintos géneros 
con formas de vida de roseta gigante o ar-
bustiva en la alta montaña de Africa y de 
Hawaii, tambien presentan tolerancia al 
congelamiento frente a temperaturas bajas 
(Beck 1994, Lipp et al. 1994). Respecto a 
esto ha sido propuesto que en comparación a 
la evasión por superenfriamiento, la toleran-
cia al congelamiento sería un mejor mecanis-
mo de resistencia al frío bajo temperaturas 
extremas (Levitt 1980, Sakai & Larcher 
1987, Azócar et al. 1988, Squeo et al. 1991). 
Asimismo, el superenfriamiento y la evasión 
por aislamiento podrían ser seleccionados 
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TABLA 4 

Resistencia a las bajas temperaturas por superenfriamiento (S) o por tolerancia (T) 
en especies de la alta montaña tropical (a) y subtropical (b ). Roseta gigante (Rg), Arbol (A), 

Arbusto (Ar), SubArbusto (SAr), Hierba perenne (Hp), Cojín (Cj) y (Ra) Roseta acaule 
(tomado de Beck 1994, Lipp et al. 1994, Squeo et al. 1991, Squeo et al. en prensa) 

Resistance to low temperatures by supercooling (S) or tolerance (T) in species of tropical (a) and subtropical (b) high 
mountain. giant rosette (Rg). tree (A). shrub (Ar). sub shrub (SAr). perennial herb (Hp), cushion (Cj) and (Ra) miniature 

rosette (from Beck 1994, Lipp et al. 1994. Squeo et al. 1991, Squeo ct al. en prensa) 

Especie Resistencia 

(a) Hawaii·c, Africa*. América 
Arxyroxiphirr1n swrd11·icens~;~ T 
Sophora chrysoplzyllcrc T 
Styplzelia tameiameiaó T 
Vacciniunz reticu/atunzt T 
Duba tia menziessi·;· S 
Senecio keniodendron * T 
S. brassica * T 
S. keniensis* T 
S. purtsc/relleri* T 
Lobelia keniensis* S 
L. telekii* S 
Espeletia moritziana S 
E. sclzultzii S 
E. spicata S 
E. timotensis S 
Polylepis sericecr S 
Hinterturbera lcullrxilwsa S 
H_\pericum laricifolium S 
Senecio jilrnwsus T 
Castilleja jissifolia T 
Arenaria jalurii T 
Azore/la julianii T 
Draba chianoplri/a T 
Geranium multiceps T 
Lucilia rene:.ualensis T 

(b) Andes subtropicales (Chile) 
Cristaria mrdicola S 
Adesmia hystrix S 
Ephedra breana S 
Terraxloc/rin alatum S 
Adesmia aexiceras T 
Astraxalus cnrcksluurksii T 
P/race/ia cuminxii T 
Viola IIW/1/axnei T 
Viviana marifolia T 
Adesmia echinus T 
Adesmia subterrwrea T 
Ca/ceo/aria pinifólia T 
C/wetallthera acerosa T 
Gymlloph_j·tolt spi1wsissilllllltl T 
Menonvillea cuneara T 
Viola chrysantlw T 

para regiones o microhábitat en los que las 
temperaturas congelantes en el período noc-
turno son más cortas y menos extremas, debi-
do a que estos mecanismos podrían ser efec-
tivos sólo por unas pocas horas (Goldstein et 
al. 1985, Rada et al. 1985a). 

La evasión por superenfriamiento ha sido 
descrita en especies de ambientes tropicales 

Temperaturas (°C) Forma de Vida 
Daño Congelamiento (msnm) 

(2.750-4.200-4.500) 
-14.8 -5.2 Rg 
-11.8 -5.1 Ar 
< -15 -9.4 Ar 
< -15 -4.5 Ar 
-7.0 -6.6 Ar 
< -10 -8.0 Rg 
< -15 -10.0 Rg 
-10.0 -8.0 Rg 

-14.0 Rg 
< -20 < -20 Rg 
< -20 < -20 Rg 
-11.3 -10.6 Rg 
-12.0 -11.6 Rg 
-11.3 -12.8 Rg 
-11.9 -11.7 Rg 
-8.0 -7.5 A 
-12.3 -12.7 Ar 
-10.9 -9.4 Ar 
-9.3 -3.5 Hp 
-14.8 -4.1 Hp 
-18.8 -3.2 C" .1 
-10.6 -3.7 Cj 
-14.8 -5.0 Ra 
-13.0 -3.5 Hp 
-14.3 -4.4 Cj 

(3.200-4.250) 
-4.7 -5.5 Hp 
-7.8 -7.5 Ar 

-13.3 -11.5 Ar 
-11.1 -12.0 Ar 
-15.3 -5.8 SAr 
-16.0 -3.1 Hp 
-13.9 -3.7 Hp 
-9.0 -3.8 Hp 
-12.0 -3.5 SAr 
-14.2 -4.1 SAr 
-12.3 -5.1 Cj 
-20.0 -4.1 e .1 
-19.0 -5.3 Hp 
-12.0 -2.7 Cj 
-16.3 -2.7 Hp 
-20.0 -2.4 Hp 

en que las temperaturas congelantes noctur-
nas ocurren por períodos cortos (Goldstein 
et al. 1985, 1994, Rada et al. 1985a, 1987) en 
comparación con la tolerancia al congela-
miento, descrito como el más importante me-
canismo de resistencia a las bajas temperatu-
ras en especies de la alta montaña de Africa, 
en que las plantas son expuestas a períodos 
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más largos de temperaturas bajo cero (Beck 
1994) y en algunas especies de Hawaii, con 
un clima relativamente impredecible en 
términos de la duración y ocurrencia de ellas 
(Lipp et al. 1994). Sin embargo, al estudiar 
en plantas de los Andes de distinto tamaño 
-formas de vida- diferencias en las especies 
entre los mecanismos de resistencia a las ba-
jas temperaturas (congelamiento o superen-
friamiento) se ha encontrado que plantas que 
crecen a nivel del suelo presentan tolerancia, 
las arborescentes evaden el congelamiento 
y que plantas del estrato intermedio exhiben 
ambos mecanismos. Este patrón entre la altu-
ra de la planta y el mecanismo de resistencia 
a bajas temperaturas descrito para especies 
de plantas de los Andes tropicales y de los 
Andes desérticos subtropicales en el norte 
de Chile, estaría relacionado al microclima a 
que se halla expuesta cada forma de vida en 
la alta montaña. Además, encontrar en espe-
cies de los Andes desérticos ambos mecanis-
mos dentro de un mismo género, Adesmia 
sugiere que las restricciones filogenéticas 
serían bajas para cambios entre los mecanis-
mos de superenfriamiento y tolerancia (Squeo 
et al. 1991, en prensa). 
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