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Resumen  

La supervivencia individual al fuego gracias a una corteza gruesa, y la formación de un banco aéreo 

de semillas que facilite la regeneración tras el fuego definen estrategias contrapuestas de adaptación 

al incendio en plantas leñosas. El que los adultos puedan tolerar fuegos de distinta intensidad hasta 

alcanzar un banco aéreo de semillas suficiente es determinante para la persistencia de especies no 

rebrotadoras como Pinus halepensis. Utilizamos un ensayo de procedencias de pino carrasco en dos 

ambientes muy contrastados para separar los efectos genéticos y ambientales en la asignación 

relativa a corteza interna y externa y en el banco aéreo de conos serótinos. En el sitio desfavorable 

para el crecimiento, la inversión relativa en corteza fue menor y la mayoría de las poblaciones no 

alcanzaron el espesor crítico a la altura del pecho (pero sí en la base). Teniendo en cuenta que el 

ambiente desfavorable provoca la apertura anticipada de las piñas serótinas (con grandes diferencias 

entre procedencias), nuestros resultados indican que la resiliencia de esta especie puede estar 

comprometida actualmente por el riesgo de inmadurez (muerte por fuego antes de que el banco 

aéreo de semillas garantice el reclutamiento), debido a las sequías e incendios más frecuentes e 

intensos provocados por el cambio climático.  
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1. Introducción  

 

La corteza es una característica estructural clave en las plantas leñosas y la correlación entre el 

espesor de corteza y el régimen de incendios es un tema de creciente interés (PAUSAS, 2015; 2017; 

ROSELL et al., 2017). La corteza incluye todos los tejidos fuera del cambium vascular y está formada 

por dos componentes principales con funciones diferentes: la corteza interior viva que se relaciona 

con el transporte y almacenamiento de los fotosintatos, y la corteza exterior muerta que protege al 

árbol de incendios, patógenos y herbívoros, reduce la pérdida de agua o proporciona soporte 

estructural (GRAVES et al., 2014; SCHAFER et al., 2015; ROSELL, 2016). Sin embargo, a pesar de su 

relevancia funcional, el papel de la corteza en las estrategias ecológicas de las plantas y las causas 

de su variación siguen siendo poco conocidas. 

 

El espesor es la propiedad de la corteza más estudiada hasta el momento, debido a su 

correlación con el aislamiento térmico y la protección del cambium, especialmente contra incendios 

(BAUER et al., 2010; LAWES et al., 2013; MARTÍN-SANZ et al., 2019). El grado de aislamiento térmico 

de la corteza aumenta con el cuadrado de su espesor (VINES, 1968).  

 

Los costes posiblemente elevados para construir la corteza implican que la asignación relativa 

de recursos a la corteza debe estar sujeta a fuertes compensaciones evolutivas entre los beneficios 

de tener una corteza más gruesa y su coste en diferentes etapas ontogenéticas (SCHWILK & 

ACKERLY, 2001). Varios estudios han abordado las consecuencias evolutivas del espesor de corteza 

en los ecosistemas tropicales comparando desde unas pocas a muchas especies en poblaciones 
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naturales, y centrándose en especies cuya estrategia contra el fuego es la supervivencia de los 

adultos (POORTER et al., 2014; ROSELL et al., 2014; ROSELL, 2016). Hasta el momento, pocos 

estudios han abordado la variación intraespecífica en el espesor de corteza (CLIMENT et al., 2004; 

TAPIAS et al., 2004; BRIAND et al., 2015), y aún menos han utilizado experimentos en ambiente 

común donde los efectos genéticos y ambientales pueden separarse adecuadamente (MATZIRIS, 

2000; CLIMENT et al., 2004; MARTÍN-SANZ et al., 2019). Hasta donde sabemos, la variación de la 

corteza sólo se ha relacionado con diferentes regímenes de incendios, principalmente incendios 

superficiales (KEELEY & ZEDLER, 1998; SCHWILK et al., 2013; GRAVES et al., 2014), mientras que 

los factores ambientales que determinan el espesor de corteza y su alometría apenas se han 

investigado (pero RICHARDSON et al., 2015; MARTÍN-SANZ et al., 2019). Determinar la posible 

plasticidad fenotípica del espesor de corteza por separado de las diferencias genéticas dentro de las 

especies es fundamental para mejorar nuestra comprensión de las compensaciones relacionadas con 

la corteza que pueden limitar la evolución adaptativa en un clima cambiante.  

 

La asignación de recursos en plantas cambia a lo largo de trayectorias ontogenéticas, por lo 

que distinguir entre los efectos ambientales de las diferencias debidas al desarrollo es fundamental 

cuando se estudia la plasticidad en la asignación (POORTER & NAGEL, 2000; Wright & 

MCCONNAUGHAY, 2002; WEINER, 2004). Existen diferentes métodos para estudiar los patrones 

alométricos de las plantas (POORTER & SACK, 2012), pero la mayoría se basan en ecuaciones 

alométricas (NIKLAS, 1994; TER-MIKAELIAN & KORZUKHIN, 1997). En el caso concreto de la 

alometría y asignación a la corteza se suele utilizar el espesor relativo de corteza (ver PAUSAS, 2015 

para información sobre metodologías).  

 

A pesar de la relevancia de la asignación diferencial a la corteza durante el desarrollo de las 

plantas, la supervivencia de la planta frente a un incendio depende del espesor absoluto de su 

corteza más que del relativo (MIDGLEY et al., 2010; LAWES et al., 2011). El espesor crítico absoluto 

de la corteza por encima del cual un árbol puede sobrevivir a diferentes tipos de fuego es un 

parámetro muy útil (VANDERWEIDE & HARTNETT, 2011; DEHANE et al., 2015; MADRIGAL et al., 

2019). En los árboles forestales, el espesor de corteza generalmente se estudia a la altura del pecho 

(excepciones en STEPHENS & LIBBY, 2006; ROSELL et al., 2015). Sin embargo, el espesor de corteza 

en la base del tronco es ecológicamente relevante ya que los árboles pueden morir por el anillado de 

la parte basal del tronco en incendios superficiales, incluso de baja intensidad (JONES et al., 2004) 

 

Centramos nuestra investigación en Pinus halepensis Mill., una especie modelo bien estudiada 

en ecosistemas mediterráneos propensos a incendios (NE'EMAN et al., 2004). Esta especie es una 

sembradora obligada, que carece de capacidad de rebrote. Su estrategia vital se basa en la 

construcción temprana de un banco aéreo de semillas, más que en la supervivencia de árboles 

adultos (TAPIAS et al., 2001; NE'EMAN et al., 2004; PAUSAS et al., 2004). Sin embargo, esta especie 

se menciona en la literatura tanto con corteza delgada como moderadamente gruesa (FERNANDES et 

al., 2008; CHAMBEL et al., 2013; GRIVET et al., 2013) y algunos trabajos indican una supervivencia 

variable a incendios de baja o moderada intensidad (RIGOLOT, 2004; FERNANDES et al., 2008) lo que 

coincide con nuestras propias observaciones de campo. Se observó que el espesor absoluto de 

corteza es moderadamente heredable en esta especie (Matziris, 2000), lo que implica la existencia 

de variabilidad genética, pero se conoce muy poco la diferenciación entre poblaciones y la plasticidad 

fenotípica en este rasgo.  

 

La edad de los árboles muestreados en este trabajo, 18 años, es clave dada la historia de vida 

de P. halepensis, ya que necesita entre 15 y 20 años para alcanzar un banco aéreo de semillas 

maduras (MOREIRA et al., 2011) que asegure la persistencia de la población en caso de incendio. El 

hecho de que a esta edad, esta especie sea capaz de sobrevivir a incendios de baja o moderada 

intensidad gracias a una corteza suficientemente gruesa en la base o en la altura del pecho es de 

suma importancia para evitar el riesgo de inmadurez. 



 
3/16 

 

 

 

2. Objetivos 

 

Los objetivos de este trabajo son (1) verificar la existencia de diferentes patrones de asignación 

a la corteza entre poblaciones bajo dos ambientes contrastantes, (2) estudiar la posible variación 

alométrica en la corteza entre la base y la altura del pecho separando en corteza externa y total 

(corteza externa e interna juntas) y (3) si existen diferentes patrones de asignación a la corteza, 

estudiar el espesor absoluto de corteza para cada población y sitio tanto en la base del árbol como a 

la altura del pecho. 

 

3. Metodología 

 

3.1. Sitios de ensayo 

 

Utilizamos dos sitios de ensayo con ambiente contrastado pertenecientes a un ensayo de 

procedencias de pino carrasco, lo que permite separar entre el efecto ambiental y el genético en el 

espesor de corteza. Se seleccionaron 19 procedencias, representativas de los gradientes geográfico y 

ambiental principales de la distribución de la especie (CLIMENT et al., 2008). El sitio desfavorable 

para el crecimiento tiene un 20% menos de precipitación, un índice de intensidad de sequía (K) 100% 

más alto y vientos más frecuentes e intensos (Tabla 1). Además, ambos sitios difieren en la 

estructura, profundidad y capacidad de retención de agua del suelo, lo que conduce a una fuerte 

divergencia en la disponibilidad de agua. Por el contrario, la disponibilidad de nutrientes del suelo 

entre sitios es muy similar (GIL et al., 1996). Tanto la productividad forestal potencial (SÁNCHEZ-

PALOMARES & SÁNCHEZ-SERRANO, 2000) como la supervivencia fueron mayores en el sitio favorable 

(1,8 veces más de productividad y 9% más de supervivencia en comparación con el sitio 

desfavorable; MARTÍN-SANZ et al., 2016; Tabla 2). Además, el sitio también afectó significativamente 

a la reproducción, el grado de serotinia (conos cerrados duraderos en la copa) y la forma del árbol 

(MARTÍN-SANZ et al., 2019). 
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Tabla 1. Principales características climáticas de los dos sitios de ensayo del experimento en ambiente común de Pinus halepensis (n = 512 árboles). 

Sitio Altitud (m) P (mm) T (℃) 
MTWM 

(℃) 

MTCM 

(℃) 

A 

(meses) 
K WS (m/s) 

WSS 

(m/s) 
Tipo de suelo 

PFP 

(m3/ha/año) 

DLI 

(mol/m2*día) 

Sp_DLI 

(mol/m2*día) 

A_DLI 

(mol/m2*día) 

Desfavorable 423 402 14,1 24,1 5,5 3,14 0,45 5,60 4,90 Gypsic Xerosol 2,25 – 3,00 31,10 36,0 23,7 

Favorable 605 509 14,4 22,9 7,8 2,51 0,22 4,93 3,94 Calcaric Cambisol 4,50 – 5,25 31,15 35,2 25,2 

Notas: P: precipitación anual; T: temperatura media anual; MTWM: temperatura media del mes más cálido; MTCM: temperatura media del mes más frío; A: duración de la sequía; K: intensidad de la sequía, 

calculado como el ratio entre el área seca (2T > P) y el área húmeda (2T < P) del climograma (todas las variables previas extraídas de GONZALO-JIMÉNEZ, 2010). WS: velocidad media anual del viento a 80 

m sobre la superficie y WSS: velocidad media del viento en verano a 80 m sobre la superficie (obtenido de http://atlaseolico.idae.es/meteosim). Clasificación del tipo de suelo según FAO (2015). Radiación 

solar obtenida de SANCHO-ÁVILA ET AL. (2012). PFP: productividad forestal potencial, calculada siguiendo el índice climático de Paterson y obtenido a partir del Mapa de Productividad Forestal Potencial 

de España Sánchez-Palomares & Sánchez-Serrano (2000). DLI: integral de luz diaria; Sp_DLI y A_DLI: integral de luz diaria para el periodo vegetativo (primavera y otoño, respectivamente). DLI obtenido de 

(NEW et al., 1999). 

 

Tabla 2. Media y error estándar (SE) de las diferentes variables de crecimiento en ambos sitios de ensayo. H: altura total del árbol; D10: diámetro en la base (a 10 cm); D130: 

diámetro a la altura del pecho (a 130 cm; BT10: espesor de corteza en la base; BT130: espesor de corteza a la altura del pecho. 

 
Favorable (n=271) SE Desfavorable (n=241)  SE 

H (cm) 684,0 7,9 503,7 5,0 

D10 (mm) 167,1 2,3 153,3 1,7 

D130 (mm) 103,9 2,0 87,2 1,3 

BT10 (mm) 23,5 0,3 20,7 0,2 

BT130 (mm) 12,4 0,3 8,0 0,2 

Notas: Todas las variables fueron estadísticamente significativas entre sitios: P < 0,0001. 
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3.2. Toma de datos 

 

El muestreo se llevó a cabo en ambos sitios experimentales cuando los árboles tenían 18 años. 

El diámetro y el espesor de corteza se midieron tanto en la base (10 cm por encima del suelo; en lo 

sucesivo, D10 y BT10, respectivamente) como a la altura del pecho (en lo sucesivo, D130 y BT130, 

respectivamente).  

 

Si bien es simple y directo, creemos que la relación lineal entre el espesor de corteza y el 

diámetro no representa con suficiente precisión la asignación real de recursos a la corteza. 

Consideramos que la alometría de la asignación a la corteza debe evaluarse más bien a través de 

variables que sean lo más cercanas posible a la biomasa de la corteza y la albura (la parte funcional 

del tronco). Por ello, centrándonos únicamente en la alometría de la asignación a la corteza, 

utilizamos la relación alométrica entre los volúmenes de corteza y albura, basando el análisis en la 

relación del porcentaje de volumen de corteza y el volumen total desde la base del árbol hasta la 

altura del pecho (MARTÍN-SANZ et al., 2019). Los árboles muestreados no contenían duramen por lo 

que el volumen total está formado por los volúmenes de corteza y albura (xilema funcional). En primer 

lugar, calculamos el volumen total del tronco desde la base del árbol hasta la altura del pecho con la 

ecuación de un cono circular truncado (en dm3): 

 

VT = π/3 * h * (Rb2 + Rb * Rbh + Rbh2)                                                                          (1) 

 

donde h es la diferencia de altura entre la base (10 cm sobre el suelo) y la altura del pecho (130 cm), 

Rb es el radio basal y Rbh es el radio a la altura del pecho.  

 

El volumen de albura (dm3) se calculó con la siguiente ecuación: 

 

VS = π/3 * h * (SRb2 + SRb * SRbh + SRbh2)                                                                (2) 

 

donde h es la diferencia de altura entre la base (10 cm sobre el suelo) y la altura del pecho (130 cm), 

SRb es el radio basal de la albura y SRbh es el radio de la albura a la altura del pecho. 

 

Finalmente, el volumen de corteza (dm3) y el porcentaje de volumen de corteza fueron 

estimados mediante las ecuaciones (3) y (4), respectivamente:  

 

VB = VT - VS                                                                                                                          (3) 

 

%VB = VB/VT * 100                                                                                                            (4) 

 

Para poder estudiar las diferencias alométricas entre la base y la altura del pecho considerando 

corteza interna y externa, se emplearon rodajas obtenidas en ambas secciones a partir de una clara 

realizada en el sitio favorable previamente descrito. Esta clara se realizó en 2019 para reducir la 

densidad de la parcela. Las secciones obtenidas se escanearon en laboratorio y las 328 imágenes 

resultantes se analizaron utilizando el programa ImageJ (SCHNEIDER et al., 2012), obteniendo datos 

de espesor de corteza externa, interna y total, y de área y perímetro de corteza externa, interna y de 

xilema (MARTÍN-GÓMEZ, 2020). 

 

3.3. Análisis de datos 

 

Comparamos las medias del porcentaje del tronco desde la base del árbol hasta la altura del 

pecho ocupado por el volumen de corteza (Ecuación 4) por sitio y poblaciones usando un LMM 

incluyendo los sitios de ensayo y las poblaciones como factores. Además, hicimos el mismo modelo 

añadiendo el volumen total del tronco como covariable para buscar tendencias en el porcentaje de 
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volumen de corteza. En ambos modelos, el bloque dentro del sitio se utilizó como factor aleatorio. Los 

datos obtenidos de las imágenes de las rodajas nos permiten separar entre corteza externa, interna y 

total. Realizamos un análisis descriptivo entre pares de variables para entender la distinta alometría 

de los caracteres evaluados entre la sección basal y normal. 

 

Por último, analizamos los efectos de la población (efecto genético), el sitio de ensayo 

(ambiente) y su interacción sobre el espesor absoluto de corteza a la altura del pecho y en la base del 

árbol con LMM, incluyendo el bloque dentro del sitio como factor aleatorio. Comparamos también la 

variación del espesor absoluto de corteza entre poblaciones y sitios con valores críticos de espesor de 

corteza (por encima del cual el riesgo de daño al cambium disminuye considerablemente), lo que 

indica un umbral para la supervivencia del árbol, tanto a la altura del pecho como a la base del árbol. 

Debido a la falta de datos experimentales sobre el grosor crítico de la corteza de P. halepensis, 

utilizamos los datos disponibles para especies forestales genéticamente cercana: un espesor de 20 

mm, postulado para permitir la supervivencia a incendios moderados (para Pinus pinea; MADRIGAL et 

al., 2019) y un espesor de 10 mm que permitiría sobrevivir sólo a incendios de baja intensidad (VAN 

MANTGEM & SCHWARTZ, 2003; VANDERWEIDE & HARTNETT, 2011). 

 

4. Resultados 

 

4.1. Alometría, plasticidad y efectos genéticos de la asignación a la corteza 

 

Los árboles en el sitio desfavorable mostraron un menor porcentaje de volumen de corteza 

(43%) en comparación con el sitio favorable (47%; Tabla 3), una diferencia modesta pero significativa 

[F(1, 6) = 23,87; P = 0,003]. Las diferencias entre poblaciones también fueron significativas [F(18, 468) = 

1,87; P = 0,016], con porcentajes promedio de volumen de corteza que van del 42 al 47% (resultados 

no mostrados). La interacción sitio por población no fue significativa [F(18, 468) = 0,88; P = 0,608], 

indicando un ranking de poblaciones en cada sitio similar para el porcentaje de corteza. El volumen 

total como covariable para el porcentaje de corteza fue altamente significativo [volumen total: F(1, 430) 

= 112,98; P < 0,001], así como la interacción volumen-sitio [F(1, 430) = 7,61; P = 0,006]. El efecto 

alométrico del volumen total sobre el porcentaje de volumen de corteza fue negativo (Figura 1). 

Mientras que a volúmenes totales más bajos, este efecto alométrico fue similar entre sitios, a 

volúmenes totales más altos se magnificaron las diferencias entre sitios.  

 

Tabla 3. Valores mínimo, medio y máximo del porcentaje de volumen de corteza (%VB) con intervalos de confianza (CI) para 

cada sitio de ensayo. 

Sitio mín. %VB [CI] Media %VB [CI] máx. %VB [CI] 

Favorable 43,7 [39,0-48,4] 46,6 [45,3-47,9] 48,5 [45,6-51,5] 

Desfavorable 39,4 [35,5-43,4] 42,3 [41,6-44,2] 47,1 [43,7-50,4] 
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Figura 1. Porcentaje de volumen de corteza vs. volumen total por sitio. Las líneas verticales indican el volumen total medio 

para ambos sitios (17 dm3), y el volumen total máximo alcanzado en cada sitio (32 dm3 en el sitio desfavorable y 52 dm3 en 

el sitio favorable). Las líneas grises discontinuas representan el porcentaje de volumen de corteza en el sitio desfavorable si 

los árboles hubiesen alcanzado el mismo volumen total que en el sitio favorable. A mayor volume total, la diferencia entre 

sitios aumenta. 

Utilizando los datos obtenidos de las imágenes de las rodajas, las secciones basales mostraron 

más corteza externa para la misma área del xilema que las secciones a la altura del pecho (Figura 

2A). A pesar de las diferentes curvas alométricas entre el área de corteza externa y el área de xilema 

entre ambas secciones, tanto la relación área-perímetro de corteza externa (Figura 2B) como la 

relación perímetro de corteza respecto al área de corteza total (Figura 2C), mostraron patrones de 

variación similares entre las secciones basales y a la altura del pecho.  

 

 

Figura 2. Relaciones entre variables obtenidas de las imágenes de las rodajas tanto en la base del árbol como a la altura del 

pecho. (A) Relación entre el área de corteza externa y el área de xilema, (B) entre el perímetro de corteza y el área de 

corteza externa y (C) entre el perímetro de corteza y el área de corteza total. En naranja secciones basales y en azul 

secciones a la altura del pecho. 
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4.2. Plasticidad y efectos genéticos en el espesor de corteza en la base y a la altura del pecho 

 

El espesor absoluto de corteza fue significativamente menor (P < 0,001) en el sitio con menor 

disponibilidad de agua tanto en la altura del pecho como en la base (Tabla 4). En la base del árbol, 

todas las poblaciones mostraron una corteza más gruesa que el umbral crítico de 10 mm en ambos 

sitios experimentales (Figuras 3A–D). Por el contrario, aunque todas las poblaciones alcanzaron el 

umbral de espesor de 20 mm en el sitio favorable (21,3–26,3 mm), no todas lo hicieron en el sitio 

desfavorable (17,3–24,3 mm, Figura 3). En cuanto al espesor de la corteza a la altura del pecho, sólo 

tres poblaciones superaron el umbral de 10 mm de espesor en el sitio desfavorable. En el sitio con 

mayor disponibilidad de agua, la mayoría de las poblaciones presentaron un espesor de corteza 

superior a 10 mm, pero inferior a 20 mm -sólo dos poblaciones no alcanzaron el valor crítico bajo-. A 

la altura del pecho, el rango de diferencias entre poblaciones dentro de los sitios fue más del doble. 

Además, la clasificación de las poblaciones según el espesor de corteza a la altura del pecho 

permaneció bastante estable: las poblaciones con tasas de crecimiento más altas (de Grecia e Italia) 

tenían un BT130 más alto, mientras que las poblaciones con tasas de crecimiento más bajas (Túnez y 

el sur de España) mostraron un BT130 más bajo en ambos sitios. Sin embargo, en la base de los 

árboles, la clasificación de las poblaciones varió considerablemente entre los sitios, sin patrones 

claros. El espesor de corteza a la altura del pecho estuvo estrechamente relacionado con el diámetro 

de la albura entre las poblaciones, mientras que en la base del árbol no, especialmente en el sitio 

desfavorable (Figuras 3A-D). Para ayudar a comprender las diferencias en la plasticidad del espesor 

de corteza entre sitios, representamos las tendencias de albura-corteza entre sitios para tres 

procedencias extremas: una que no alcanzó el espesor de corteza crítico mínimo a la altura del pecho 

incluso en el sitio favorable (P1), otra en la que la plasticidad condujo a un espesor de corteza crítico 

diferente entre sitios (P2), y finalmente una tercera población que alcanzó el espesor de corteza 

crítico incluso en el sitio desfavorable (P3, Figuras 3E,F). 

 

Tabla 4. Valores mínimo, medio y máximo de espesor de corteza absoluto en la base (BT10) y a la altura del pecho (BT130) 

con intervalos de confianza (CI) para cada sitio de ensayo. 

Sitio BT10 (mm) CI (mm) BT130 (mm) CI (mm) 

Favorable 23,5 22,8⎼24,2 12,5 11,8⎼13,1 

Desfavorable 20,6 20,1⎼21,2 8,1 7,6⎼8,5 
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Figura 3. (A-D) Espesor de corteza vs. diámetro de albura de las poblaciones de P. halepensis en cada sitio de ensayo 

(verde: sitio favorable; naranja: sitio desfavorable). BT130 y BT10 son el espesor de corteza a la altura del pecho y en la 

base, respectivamente; SD130 y SD10 son el diámetro de albura a la altura del pecho y en la base, respectivamente. Las 

líneas horizontales negras representan los valores asumidos de espesor crítico de corteza para la supervivencia del 

cambium (línea continua: 10 mm; línea discontinua: 20 mm). Correlaciones de Spearman: *** P < 0,001; ** P < 0,01; * P 

< 0,05; n.s. = no significativo.(E-F) Variación entre sitios de la relación entre el espesor crítico de corteza y el diámetro de la 

albura de tres poblaciones de P. halepensis representativas. Símbolos verdes: sitio favorable, símbolos naranjas: sitio 

desfavorable.  

 

5. Discusión 

 

5.1. Alometría, plasticidad y efectos genéticos de la asignación a la corteza 

 

Este estudio destaca la existencia de plasticidad fenotípica para la corteza en una conífera, 

respondiendo a la diferente disponibilidad de recursos entre ambientes. De acuerdo con nuestras 

expectativas, en el sitio desfavorable, los individuos de P. halepensis dedicaron menos recursos a la 

corteza, incluso considerando la gran diferencia de tamaño entre los sitios (ver Figura 1, donde se 

compara el porcentaje de volumen de corteza entre árboles de igual tamaño -volúmenes totales 

iguales). Cabe destacar que la relación decreciente entre el porcentaje de volumen de corteza y el 

volumen total fue más pronunciada en el sitio desfavorable. Aunque las curvas alométricas entre el 

perímetro de corteza externa y el área de corteza externa y total difieren entre la base y la altura del 

pecho, ambas secciones siguen el mismo patrón alométrico, pero alcanzando el máximo espesor de 

corteza mucho más rápidamente en la base. 
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Como era de esperar, debido a la relación bien documentada entre el espesor de corteza y el 

diámetro (PINARD & HUFFMAN, 1997; LAWES et al., 2013; POORTER et al., 2014), el volumen de 

corteza estuvo estrechamente relacionado con el volumen total. Este efecto alométrico, que tiene un 

significado adaptativo, implica que las fuerzas evolutivas que actúan sobre el tamaño de la planta 

producirán cambios en el espesor de corteza (ROSELL, 2016; ROSELL et al., 2017). Debido a esta 

relación, cuando el objetivo es comparar la asignación diferencial a la corteza entre especies o 

poblaciones, se debe tener en cuenta el tamaño de la planta (HEMPSON, 2014; POORTER et al., 

2014; ROSELL & OLSON, 2014). Sin embargo, si bien la asignación relativa diferencial a la corteza es 

esencial desde una perspectiva evolutiva funcional, la supervivencia al fuego depende claramente del 

espesor absoluto de corteza (MIDGLEY et al., 2010; LAWES et al., 2011).  

 

Confirmando nuestra hipótesis, la menor asignación a la corteza en el ambiente limitante del 

crecimiento condujo a un menor espesor absoluto de corteza, de modo que a los 18 años de edad 

(cerca de un intervalo de retorno de fuego promedio-bajo para P. halepensis) los árboles no lograron 

el espesor crítico de 20 mm. Además, nuestros resultados confirmaron un fuerte efecto genético de la 

población sobre el espesor absoluto de corteza, con poblaciones del este de Europa mostrando una 

corteza más gruesa y poblaciones del norte de África y el sur de España con una corteza más fina. La 

diferencia del espesor de corteza a la altura del pecho entre poblaciones extremas fue más del doble 

(7,2 mm –población 152– y 15,8 mm –población 211–). Esta diferencia entre poblaciones es 

comparable a la encontrada para árboles de altura similar en P. pinaster (TAPIAS et al., 2004). 

Además, la plasticidad del espesor absoluto de la corteza fue bastante homogénea entre las 

procedencias, por lo que la escasez de recursos relacionada con el sitio condujo a un menor espesor 

de corteza que afectó a todas las poblaciones por igual.  

 

Si bien se ha demostrado que la corteza viva interna está involucrada en el almacenamiento y 

translocación de agua y fotosintatos (SCHOLZ et al., 2007; ROMERO, 2014), la protección térmica 

depende del espesor de corteza externa (ROMERO & BOLKER, 2008), y quizá no tanto del espesor 

total de corteza (GRAVES et al., 2014). Además, parece que la tasa de disminución del espesor de 

corteza externa con la altura del árbol es mayor en las especies resistentes al fuego que en las 

sensibles al fuego, en contraste con el espesor de corteza interna que disminuye con la altura del 

árbol, o el espesor total de corteza que se mantiene a lo largo del fuste (GRAVES et al., 2014). Por lo 

tanto, analizar en profundidad las diferencias entre corteza interna, externa y total utilizando las 

imágenes de las rodajas nos ayudará a comprender mejor la ecología y el papel funcional de la 

corteza en esta especie.  

 

5.2. Implicaciones relacionadas con la historia vital de Pinus halepensis 

 

Como obligate-seeder (sembradora obligada), la estrategia vital de P. halepensis es el 

mantenimiento de un banco de semillas aéreo en conos serótinos, suficiente para la persistencia de 

la población en caso de incendio (TAPIAS et al., 2001; NE'EMAN et al., 2004). Por tanto, es 

fundamental que los árboles puedan sobrevivir a incendios de intensidad baja o moderada hasta 

acumular ese banco de semillas aéreo “suficiente”. Esto se suele conseguir cuando los árboles de P. 

halepensis tienen entre 15 y 20 años (MOREIRA et al., 2011), pero tanto la variación intraespecífica 

como la plasticidad pueden modificar en gran medida esa edad de referencia (MARTÍN-SANZ et al., 

2016). A falta de datos específicos sobre el espesor mínimo crítico de corteza para esta especie, 

elegimos dos valores extremos basados en la literatura (VAN MANTGEM & SCHWARTZ, 2003; 

PAUSAS, 2015; Madrigal et al., 2019). Descubrimos que nuestros árboles generalmente alcanzaron el 

espesor crítico de corteza en la base, pero no a la altura del pecho. Esto es consistente con un mayor 

aislamiento térmico en la base del tronco y una corteza cada vez más fina a lo largo del fuste, como 

ocurre en diversas especies de pinos mediterráneos (PAGEAUD, 1991; JACKSON et al., 1999). Esto 

puede considerarse como una solución adaptativa para reducir el riesgo de inmadurez (LAMONT et 

al., 1991; KEELEY et al., 1999), es decir, asegurar la supervivencia individual hasta alcanzar un banco 
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de semillas aéreo suficiente que permita el reclutamiento después de incendios letales. Es 

importante destacar que los árboles estudiados no alcanzaron el espesor crítico de corteza de 20 mm 

a la altura del pecho y, en la base del árbol, este valor sólo se alcanzó en el sitio favorable. Por lo 

tanto, como pensábamos, la plasticidad asociada a la disponibilidad de recursos (principalmente 

disponibilidad de agua durante el período vegetativo) afecta claramente a la probabilidad de que P. 

halepensis sobreviva a los incendios; a menos recursos, menor supervivencia esperada frente a 

incendios. Dependiendo de las especies y hábitats, se han encontrado relaciones variables e incluso 

opuestas entre el espesor de corteza y la productividad o fertilidad del suelo (CLIMENT et al., 2004; 

JAGER et al, 2015; RICHARDSON et al., 2015). Sin embargo, hasta donde sabemos, nuestro estudio 

es el primero en evaluar el efecto ambiental estricto separado de la interacción genotipo-ambiente; 

por lo que la comparación con trabajos anteriores no es directa. La esperanza de vida máxima de P. 

halepensis debido a los intervalos de retorno del fuego se suele estimar entre 20 y 50 años, mientras 

que la media es de unos 25 años (VÁZQUEZ & MORENO, 1998). Sin embargo, el intervalo de 

incendios podría ser tan sólo de 6 años en algunas áreas de su distribución natural (TESSLER et al., 

2014). Cuando el intervalo de incendios es inferior a 15 años, el reclutamiento de P. halepensis sería 

limitado y sus poblaciones podrían desaparecer por completo (ROITEMBER & NE'EMAN, 2000; 

EUGENIO, 2006; TESSLER et al., 2014). Por lo tanto, la edad de los árboles muestreados -18 años- es 

muy significativa considerando la historia de vida de la especie. Estudios anteriores en P. halepensis 

han mostrado tendencias ecotípicas relevantes para el crecimiento, la reproducción y la eficiencia en 

el uso del agua, de modo que las procedencias de ambientes continentales secos mostraron una 

reproducción temprana e intensa y un alto grado de serotinia, así como un uso conservador del agua 

en detrimento del crecimiento vegetativo (FERRIO et al., 2003; SANTOS-DEL-BLANCO et al., 2013; 

VOLTAS et al., 2015). Por lo tanto, la variación geográfica adaptativa de esta especie parece derivarse 

de la asignación diferencial de recursos entre procesos clave de historia vital (crecimiento, 

reproducción, tolerancia al fuego, defensas constitutivas e inducidas y tolerancia al estrés hídrico; 

SAMPEDRO et al., 2014). 

 

6. Conclusiones 

 

Nuestros resultados confirmaron la existencia de plasticidad fenotípica y un fuerte efecto 

alométrico en el espesor de corteza (árboles más grandes tienen corteza más gruesa). El patrón 

alométrico fue el mismo en la base del árbol y a la altura del pecho, aunque el espesor máximo de 

corteza se alcanza mucho más rápidamente en la base.  Los ambientes que limitan el crecimiento 

obstaculizan la asignación de recursos a la corteza de forma que los árboles no lograron el espesor 

crítico de corteza necesario para sobrevivir a los incendios. Esto podría ser perjudicial para la 

resiliencia de las poblaciones de P. halepensis ante las sequías más intensas y los incendios 

forestales más frecuentes y severos provocados por el cambio climático actual. Además, nuestro 

estudio reveló que algunas poblaciones pueden alcanzar un espesor de corteza en la base del árbol 

suficiente para sobrevivir a incendios superficiales y moderadamente intensos, lo que puede 

considerarse como una solución adaptativa para reducir el riesgo de inmadurez (muerte por incendios 

moderadamente intensos antes de lograr un reclutamiento suficiente).  
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