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Resumen 

Pinus pinaster es una especie mediterránea que presenta alta variabilidad fenotípica entre y dentro 

de poblaciones en muchos caracteres, en particular en caracteres adaptativos relacionados con los 

incendios como el espesor de corteza y otros como la rectitud de tronco cuyo papel adaptativo está 

siendo investigado. 

En un ensayo de procedencias de Pinus pinaster se provocó artificialmente una flexión temporal en 

plantas de siete procedencias elegidas por tener típicamente fuste recto y torcido. Ocho meses 

después se cortaron las plantas y se midió el espesor de corteza en cuatro secciones de cada árbol a 

diferentes alturas. Hemos investigado si hay alguna relación entre la rectitud del tronco y el espesor 

de la corteza. 

Encontramos que árboles rectos y torcidos tienen diferentes espesores de corteza en la parte superior 

del tronco y también reaccionaron de dos formas distintas al tratamiento de inclinación. Estos 

resultados sugieren que la corteza tiene un papel mecánico en los troncos jóvenes y que una corteza 

inicialmente más gruesa está ligada a un tronco más recto. No hemos encontrado diferencias en el 

área de la corteza en las partes más viejas del tronco. 
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1. Introducción 

 

Entre los rasgos adaptativos de los árboles, la estructura y el espesor de la corteza 

desempeñan un papel importante en los ambientes con incendios frecuentes (Climent et al., 2004; 

Tapias et al., 2004). Se han descrito dos estrategias principales en los pinos frente a los incendios: la 

generación de un banco aéreo de semillas y el desarrollo de árboles adultos resistentes (Keeley JE & 

Zedler PH, 1998). La corteza gruesa se ha relacionado con la estrategia de resistencia (Tapias et al., 

2004). Una corteza gruesa se asocia con una alta longevidad del árbol, lo que también implica una 

madera duradera, ramas gruesas (McCune, 1988) para proteger los brotes y la auto poda de ramas 

muertas para separar la copa de las llamas del suelo (Pausas et al., 2004; Pausas & Keeley, 2014; 

Pausas & Schwilk, 2012; Schwilk et al., 2001; Tapias et al., 2004). 

 

La corteza es un rasgo especialmente importante ya que su conductividad de calor es mucho 

menor que la del aire y su capacidad de aislar las células del cambium de temperaturas extremas 

aumenta exponencialmente con su espesor (Kidd & Varner, 2019; Lawes et al., 2011; Nicolai, 1986). 

Al mismo tiempo, se supone que el desarrollo de la corteza es un proceso costoso en términos de 

energía y recursos (Lawes et al., 2011, 2013; Martín-Sanz et al., 2019), aunque aún falta una 

cuantificación directa del coste de producción de la corteza en comparación con otros órganos del 

árbol. En Pinus pinaster se ha encontrado corteza delgada en procedencias con altos niveles de 

serotinia, mientras que la corteza gruesa se asocia con baja serotinia entre las procedencias (Tapias 

et al., 2004), siguiendo una compensación bien documentada entre estrategias alternativas de 

adaptación al fuego (Climent et al., 2004; Keeley, 2011; McLauchlan et al., 2020; Pausas et al., 
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2004; Pausas & Keeley, 2009, 2014; Pausas & Schwilk, 2012; Schwilk et al., 2001; Tapias et al., 

2004). 

 

La forma del tronco en Pinus pinaster es muy variable, con procedencias típicamente de 

troncos rectos o típicamente torcidos, y está comprobado que es una variación genética (Climent & 

Sierra de Grado, 2017; Sierra de Grado et al., 1999). La rectitud del tronco se ha relacionado con el 

control postural, es decir, la capacidad de restaurar la posición de equilibrio mecánico del tronco 

después de desviaciones (Sierra de Grado et al., 2021). Este proceso de enderezamiento está 

estrechamente relacionado con la producción de madera de compresión y otros mecanismos que 

implican cambios en la asignación de recursos. Es importante destacar que se ha postulado que la 

corteza desempeña un papel importante en el control postural de los troncos jóvenes, ya que es 

capaz de desarrollar fuerzas de tracción diferenciales (Clair et al., 2019; Lehnebach et al., 2018, 

2020, 2021). Eso pasa porque un tronco inclinado con crecimiento primario, es decir, una guía, 

puede cambiar su orientación a través de un crecimiento longitudinal diferencial entre la cara inferior 

y superior del tallo, pero no desarrollan madera de compresión, que es el principal motor del 

enderezamiento en los tallos con crecimiento secundario (Barnett & Jeronimidis, 2003; Clair et al., 

2019; Lehnebach et al., 2020). La función mecánica de la corteza parece disminuir con la edad y el 

tamaño del tronco y la función mecánica del xilema se va haciendo predominante, generalmente a 

partir del tercer año en muchas especies arbóreas (Niklas, 1999). Por lo tanto, la combinación de los 

efectos mecánicos de la madera de compresión y la corteza pueden ser igualmente importantes en el 

enderezamiento del tronco, dependiendo de la edad de la sección del árbol (Ghislain et al., 2019b). 

 

Aunque es ampliamente aceptado que los troncos verticales rectos en climas boreales 

aseguran una alta resistencia al estrés mecánico causado por el gran peso de la nieve (del Río et al., 

2004; Petty & Worrell, 1981), las implicaciones adaptativas de las variaciones de la rectitud del 

tronco en Pinus pinaster aún son poco conocidas (Climent et al., 2004; Tapias et al., 2004). Para 

contribuir a esa comprensión, se estableció un experimento manipulativo (flexión artificial de los 

troncos) en un ensayo de procedencias en el que había plantadas procedencias rectas y torcidas. 

 

2. Objetivos 

 

El objetivo de este estudio es explorar las relaciones entre el espesor de la corteza y la rectitud 

del tronco en dos tipos de procedencias, de troncos típicamente rectos y torcidos, comparando 

árboles que han sido sometidos a una flexión artificial con otros no sometidos a este tratamiento. 

 

Nuestra hipótesis es que puede existir una compensación entre la producción de corteza y de 

madera de compresión ya que ambas pueden desempeñar un papel mecánico similar en el control 

postural de los tallos jóvenes y que puede haber diferencias entre las procedencias rectas y torcidas 

en el predominio de la producción de corteza o madera de compresión para el enderezamiento de 

tallos flexionados.  

 

3. Metodología 

 

El experimento se realizó en un ensayo de procedencias de Pinus pinaster de 9 años situado en 

La Cistérniga (Valladolid) (41°35'38.6"N 4°39'48.9"O), caracterizado por un clima mediterráneo 

continental y suelo arcilloso. El diseño experimental original del ensayo consistía en bloques 

completamente al azar, pero la alta mortalidad durante los años anteriores hizo que el diseño fuera 

tan desequilibrado que nos llevó a ignorar la estructura de bloques con fines estadísticos. Se eligieron 

siete procedencias, cuatro entre las típicamente de tallo recto (Burgos-Soria, Gredos, Leiria, Tamjout; 

en adelante denominadas de tipo recto) y tres entre los fenotipos de tallo torcido (Oña, Meseta 

Castellana, Almijara; de ahora denominado tipo torcido) siguiendo el ranking de rectitud del tronco 
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evaluado en cinco ensayos de procedencias en España (Alía et al., 1995). El número total de árboles 

en el experimento fue de 59, con un rango entre 5 y 12 árboles por procedencia. 

 

 La mitad de los árboles (elegidos al azar) de cada población se sometieron a una flexión hacia 

el sur con una inclinación de 35º con respecto a la vertical. La flexión se realizaba mediante una 

cuerda tensada, que se mantuvo durante un mes justo antes de la estación de crecimiento, 

soltándolas a principios de junio. La otra mitad de los árboles no fue manipulada (tratamiento de 

control). 

 

En enero del año siguiente se cosecharon las plantas para analizar la cantidad de madera de 

compresión, área de corteza y área de xilema en 4 secciones transversales del tronco: “z” (a nivel del 

suelo), “y” (bajo el 4º verticilo de ramas), “x” (bajo el verticilo de ramas de 1 año) y “a” (sobre el 

verticilo de ramas de 1 año, es decir, en la base de la guía). Se escanearon las secciones y en las 

imágenes escaneadas se midió el área de la corteza (BA), el área del xilema (XA) y la madera de 

compresión (MC). En la sección superior "a" también se midió el área de la corteza en los sectores 

norte y sur (BSA) solo para. Nuestra decisión de medir BA y BSA en lugar del espesor de la corteza se 

debe a su anatomía, lo que genera una gran variabilidad entre los puntos de medición de las 

secciones. 

 

Decidimos estudiar por separado la sección “a”, correspondiente a la guía y por tanto formada 

esencialmente por tejidos primarios, del resto de las secciones con crecimiento secundario 

(“x”, ”y”, ”z”). 

 

En las secciones con crecimiento secundario (“x”, “y”, “z”) utilizamos un modelo lineal mixto 

(Modelo 1) para detectar diferencias en BA entre procedencias antes y después del tratamiento de 

inclinación y sus compensaciones con la formación de MC. La variable predicha es la raíz cuadrada 

del área de corteza (SQBA) mientras que las variables independientes son XA y MC. 

 

En la sección que solamente desarrolló crecimiento primario (“a”), utilizamos un segundo 

modelo lineal mixto (Modelo 2) para ver si hay alguna asimetría norte-sur en el crecimiento de la 

corteza en este caso la variable predicha es BSA y la variable independiente es XA. 

 

4. Resultados 

 

Nuestros modelos confirmaron que el tamaño del tronco es el principal determinante del 

espesor de la corteza. En otras palabras, XA fue el principal predictor de SQBA en todas las secciones 

y cuanto mayor es XA mayor es SQBA (p=<0,0001). Sin embargo, las diferencias de SQBA entre los 

tipos recto y torcido solo se manifestaron en las secciones superiores “x” y “a”. Además, las plantas 

de tipo recto respondieron al tratamiento de flexión con incrementos de SQBA y BSA respecto al 

control mientras que las de tipo torcido no manifestaron cambios en su área de corteza. 

 

Modelo 1: como se mencionó anteriormente, las diferencias de SQBA encontradas con el primer 

modelo están solo en la sección “x”, mientras que, en las secciones “y” y “z” no se encontraron 

diferencias (Figura 1). En la sección “x”, el tipo recto desarrolló un SQBA mayor que el tipo torcido en 

ambos tratamientos, flexión (p=0,0408) y control (p=0,0158). De hecho, el tratamiento no tuvo 

ningún efecto en SQBA. En los árboles rectos flexionados, MC y SQBA mostraron una correlación 

positiva (p = 0.0074). 

 

Modelo 2: en el tratamiento de control, el tipo recto tiene un BSA mayor que el tipo torcido 

hacia el norte (p = 0.0017) (Figura 2). En el tratamiento de flexión, en cambio, las diferencias en BSA 

entre los tipos se vuelven más evidentes, siento el BSA del tipo recto mucho mayor que el del tipo 

torcido en ambas orientaciones. 
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5. Discusión 

 

Nuestro estudio evidenció la variabilidad entre procedencias de Pinus pinaster en línea con 

estudios previos (Climent & Sierra de Grado, 2017; Keeley, 2011; Sierra de Grado et al., 2021; Tapias 

et al., 2004). Específicamente, encontramos variabilidad en el espesor de la corteza de las 

procedencias en las partes jóvenes de su tronco (secciones “x” y “a”), aunque no encontramos 

ninguna en las partes más viejas del tronco (secciones “y” y “z”). 

 

Una de las razones por las que no pudimos detectar cambios en las secciones “y” y “z” podría 

ser la edad de las secciones: cuando comenzamos el tratamiento, los árboles ya tenían 9 años, lo que 

implica que la sección “z” tenía 9 años. años, la sección “y” tenía 4 años, la sección “x” tenía 1 año y 

la sección “a” se formó durante el año del experimento. Cuando analizamos los datos, estamos 

considerando el último anillo de madera y la corteza total, ya que su anatomía no le permite 

diferenciar entre anillos de crecimiento (Esau, 1964). Con esta premisa, no podemos aislar el efecto 

del tratamiento en la corteza, a menos que la sección tenga solo 1 año. 

 

De hecho, la sección “x” tenía 1 año cuando actuamos el tratamiento de inclinación, por lo que 

su crecimiento secundario comenzó aproximadamente al mismo tiempo. Tal resultado está 

nuevamente en línea con hallazgos previos (Sierra de Grado et al., 2021) que enfatizaron cómo las 

procedencias rectas y torcidas de Pinus pinaster reaccionan al tratamiento de inclinación: las 

procedencias rectas aumentan la densidad de la madera del último anillo y desarrollan más madera 

de compresión. El tipo torcido, en cambio, produce más taninos y metabolitos C secundarios sin 

invertir en fortalecer el tronco. Un tronco más recto y grueso, hecho tanto de corteza como de madera, 

está asociado con una estrategia de historia de vida más longeva y los árboles están invirtiendo en 

aumentar su resistencia. Como la corteza juega un papel mecánico importante solo en el tronco joven 

(Clair et al., 2019; Ghislain et al., 2019a; Lehnebach et al., 2020, 2021; Niklas, 1999), los valores 

más altos de SQBA en la sección “x” del tipo recto, podrían estar asociados con esa estrategia de 

fortalecimiento del tronco. La formación de MC en la sección “x” después del tratamiento de 

inclinación no provocó una disminución de SQBA, por el contrario, parecieron aumentar juntos.  

 

El tratamiento de flexión provocó un claro aumento de BSA en las plantas de tipo recto hacia 

ambas orientaciones mientras que las del tipo torcido no se vieron afectadas por el tratamiento. Esto 

sugiere que tales diferencias son parte de las diferentes estrategias de historias de vida entre los 

tipos mencionados anteriormente. 

 

6. Conclusiones 

 

La corteza parece desempeñar un papel mecánico significativo en el enderezamiento de tallos 

jóvenes de Pinus pinaster, pero únicamente parece tener relevancia en las procedencias típicamente 

rectas. 

 

Al mismo tiempo, la similar cantidad de corteza en las partes inferiores del tronco en plantas de 

9 años parece indicar que la resistencia al fuego de las procedencias rectas y torcidas es comparable 

a esa edad.  
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Figura 1. Comparación de la cantidad de corteza (SQBA) en las distintas secciones “x”, “y” y “z” por tratamiento (A: Flexión, 

B: Control) y tipo de procedencias (Straight: rectas, Crooked: torcidas). 

 

 

Figura  2. Comparación de la cantidad de corteza BSA en los sectores norte y sur de la sección “a” por tratamiento (A: 

Flexión, B: Control) y tipo de procedencias (Straight: rectas, Crooked: torcidas). 
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