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Resumen  

En los árboles, la capacidad de enderezamiento del tallo se relaciona con la estabilidad mecánica y 

su capacidad de competir por la luz, pero se conoce poco sobre las implicaciones funcionales y 

adaptativas de esta capacidad de enderezamiento. Suponiendo que el enderezamiento del tallo 

requiere energía y recursos, se esperan compensaciones con otros procesos como el crecimiento, el 

mantenimiento y las defensas. 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. Se registró la cinética del enderezamiento y la elongación del tallo después de 

cesar la flexión. Ocho meses después, evaluamos destructivamente el reparto de biomasa, la 

madera de reacción, la microdensidad de la madera, los carbohidratos de reserva del xilema y los 

metabolitos secundarios del floema. Se observaron cambios significativos y complejos entre las 

plantas de tipo recto y torcido. Las de tipo recto recuperaron la verticalidad más rápido y en mayor 

grado que el tipo torcido y desarrollaron más madera de compresión, mostraron un retraso 

transitorio en la elongación de los brotes y redujeron la asignación de recursos a las defensas 

mientras mantuvieron los niveles de carbohidratos no estructurales. Esta combinación de 

respuestas indica la existencia de una divergencia intraespecífica en la respuesta a las tensiones 

mecánicas que puede estar relacionada con una plasticidad fenotípica adaptativa diferente. 
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1. Introducción  

 

Para asegurar la supervivencia a largo plazo, los árboles deben tener tanto resistencia 

mecánica (función estructural) como mecanismos para reorientarse (función motora) y recuperar 

posiciones estables frente a tensiones mecánicas variables como el viento, la lluvia, la nieve, el hielo 

y soportar su peso propio, en constante aumento (Martone et al., 2010; Fournier et al., 2013). 

Aunque la rectitud del tronco afecta al valor económico de la madera, sabemos muy poco 

sobre las implicaciones adaptativas de la rectitud en diferentes condiciones ambientales. En las 

coníferas boreales, los ecotipos de mayor latitudes o altitud tienen troncos más esbeltos y rectos 

que los de latitudes o altitudes más bajas, lo que se ha interpretado como adaptación a la nieve y el 

viento (Timell, 1986; S González-Martínez et al., 2004).  Troncos rectos con madera densa se 

asocian con una mayor longevidad y reproducción tardía en frondosas tropicales ((Van Gelder, 

Poorter and Sterck, 2006; Poorter et al., 2010). Sin embargo, en las especies mediterráneas, el 

papel adaptativo de la rectitud del tallo sigue sin explorarse (Barthélémy y Caraglio, 2007). Un 

estudio en Pinus pinaster Ait. mostró que la selección por forma de árbol -incluyendo troncos rectos, 

alta dominancia apical y ramas delgadas- estaba correlacionada con el retraso de la reproducción 

(Santos-del-Blanco et al., 2015), en línea con un vínculo general entre troncos rectos y mayor 
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tamaño en la madurez, mayor longevidad y reproducción tardía (Stearns, 1976).Los troncos rectos 

en árboles altos y longevos suponen una mayor asignación relativa de biomasa a los componentes 

estructurales (el tronco principal y el sistema radical) y menor a ramas y biomasa fotosintética 

(Schwilk y Ackerly, 2001; Tapias et al., 2004; Pausas et al., 2004). Esta estrategia mejoraría la 

estabilidad del árbol y la tolerancia a las perturbaciones mecánicas, como las causadas por nieve o 

viento.  La carga de nieve como agente selectivo podría explicar parte de la variación intraespecífica 

en la forma del tronco en especies mediterráneas (Climent y Sierra-de-Grado, 2017). 

Las plantas detectan su posición relativa en el campo gravitacional a través de mecanismos 

de detección gravitrópicos muy sensibles y reorientan su dirección de crecimiento rápidamente 

(Moulia y Fournier, 2009; Coutand, 2010; Fournier et al., 2013; Schüler et al., 2015; Bastien et al., 

2015; Moulia et al., 2019). En las plantas leñosas también tiene lugar una reacción más lenta de 

crecimiento secundario radial asimétrico, con la formación de madera de reacción, que genera 

tensiones asimétricas entre lados opuestos del tallo, provocando un cambio en su curvatura 

(respuesta gravitrópica) y, a su vez, una contracurvatura (respuesta autotrópica) (Fournier, M 

Chanson y Thibaut, 1994; Sierra-de-Grado et al., 2008; Moulia y Fournier, 2009; Ba et al., 2010; 

Gardiner et al., 2014). 

Por lo tanto, la rectitud del tronco de un árbol depende no solo de factores externos que 

inducen curvaturas, sino también de factores intrínsecos ⎼probablemente controlados 

genéticamente⎼ que gobiernan la asignación de recursos y la arquitectura del árbol y están 

vinculados a la capacidad del árbol para resistir tensiones mecánicas y eventualmente recuperar un 

estado estable y posición recta. 

El refuerzo estructural en respuesta a esfuerzos mecánicos puede variar en diferentes 

contextos ecológicos a expensas de otras funciones (Read y Stokes, 2006). Por lo tanto, desde una 

perspectiva evolutiva, es relevante estudiar si las funciones de soporte mecánico y enderezamiento 

del tronco se compensan con otras funciones básicas como el crecimiento, la reproducción y las 

defensas contra agentes bióticos, lo que implica diferentes patrones de asignación de recursos. 

Revelar la estructura de covariación entre la rectitud del tallo y otros rasgos de la historia de vida 

ayudará a comprender su balance de coste-beneficio y la relevancia adaptativa de los tallos rectos y 

los procesos de reenderezamiento (Worley et al., 2003; Roff y Fairbairn, 2007). 

Pinus pinaster Ait. muestra una variabilidad particularmente alta de formas del tronco entre y 

dentro de poblaciones (Alía et al., 1995; Sierra-de-Grado et al., 1999). La diferenciación de la 

población en forma de tallo y hábito de ramificación es evidente en ensayos de procedencias 

(Climent et al. 2021 y referencias allí; Butcher y Hopkins, 1993). Poco se sabe, sin embargo, sobre 

la contribución de diferentes procesos mecánicos (p. ej., prioridades de asignación al soporte 

mecánico, capacidad para recuperar la verticalidad después de una perturbación, etc.) a la variación 

entre poblaciones en la rectitud del tallo, y si se pueden adoptar diferentes hábitos de forma del 

tallo, integrado en síndromes fenotípicos que afectan otros rasgos de la historia de vida. Los 

experimentos de manipulación que fuerzan las curvaturas de los árboles en los ensayos de 

procedencias pueden ayudar a revelar el comportamiento diferencial de las poblaciones rectas y 

torcidas cuando se enfrentan a estímulos mecánicos. 

 

2. Objetivos 

 

El objetivo de este trabajo es comprender el alcance de las respuestas plásticas y las 

compensaciones entre los rasgos involucrados en la estabilidad mecánica (recuperación de la 

verticalidad), el crecimiento y las funciones de defensa en P. pinaster. Para lograr este objetivo, 

realizamos un experimento de flexión artificial en un ensayo de procedencias incluyendo 

procedencias con diferencias de forma extremas (rectas vs. torcidas), elegidas por los resultados 

previos en otros ensayos más antiguos y representativos (Alía et al., 1995, 1997). Nuestras 

principales hipótesis fueron, en primer lugar, que el enderezamiento del tronco es un proceso 

costoso en energía y recursos y por tanto se espera que las plantas flexionadas modifiquen la 

asignación de biomasa y carbohidratos no estructurales y presenten compensaciones con el 
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crecimiento y la inversión en metabolitos secundarios defensivos, y en segundo lugar, que las 

procedencias rectas deberían mostrar una mayor asignación al tronco principal, una mayor 

recuperación después de la perturbación mecánica y un uso más eficiente de los recursos 

almacenados (es decir, menos consumo) en comparación con las procedencias torcidas.  

 

3. Metodología 

 

El experimento se realizó en un ensayo de procedencias de P. 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 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 (Fig. 1). La otra mitad de los árboles se dejó sin tratar y actuó como 

control. Se registró periódicamente la cinética del enderezamiento (cambio de ángulo, DIFA01) y el 

crecimiento en altura después de soltar las cuerdas. Todas las plantas fueron cosechadas en enero 

del año siguiente para el análisis de la madera de reacción (pCW), microdensidad de la madera 

(WDENS), asignación de biomasa, carbohidratos no estructurales (azúcares solubles y almidón, 

SUGAR y STARCH) y metabolitos defensivos secundarios (polifenoles totales y taninos condensados 

en el floema, PHEN y TANN). Al cortar los árboles, los puntos cardinales se marcaban en los troncos. 

Las variables medidas están definidas en la Tabla 1.Los datos se analizaron mediante 

modelos lineales mixtos para las variables individuales y un análisis de componentes principales 

para el conjunto. Las diferencias entre los coeficientes de correlación de Pearson para las plantas 

de control y sometidas a flexión se verificaron utilizando la prueba q de Cohen para dos muestras 

independientes (Cohen, 1977). Para los análisis estadísticos se utilizaron los procedimientos MIXED 

y PRINCOMP de SAS 9.4 (SAS Institute Inc., 2011). 

 

4. Resultados 

 

 El análisis de componentes principales sobre las diez variables de estudio seleccionadas 

(DIFA01, pCW, WDENS, LENG45 TDW, S1LMF, STARCH, SUGAR, TANN, PHEN) mostró cuatro 

componentes con valores propios > 1, que representaron el 80,0% y el 76,0% de la variación para 

los tratamientos de Control y Flexión respectivamente (Fig. 2A y 2B). En el tratamiento Control, el 

53,4 % de la variación fue captada por los dos primeros componentes, siendo S1LMF, SUGAR y 

PHEN las variables de mayor contribución. En el tratamiento de Flexión los dos primeros 

componentes capturaron el 47.6% de la variación, y las variables que más contribuyeron fueron 

S1LMF, TDW, TANN, PHEN, DIFA01, SUGAR y STARCH. 

Los gráficos con los dos primeros componentes principales mostraron una baja segregación 

entre plantas de tipo torcido y recto en el tratamiento de control, frente a una segregación mucho 

mayor en el tratamiento de flexión, con las plantas del tipo recto agrupadas a la derecha de la 

diagonal (pCW y WDENS más altos y menor SUGAR, TANN y PHEN), mientras que las plantas de tipo 

torcido se agrupan a la izquierda de la diagonal se correlacionaron con los rasgos opuestos (Fig. 2C 

y 2D). Los gráficos con otros componentes principales no mostraron ningún patrón distinto de 

segregación entre tipos. 
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  La comparación de las correlaciones por pares entre las plantas de los tratamientos de 

Control y de Flexión usando la prueba q de Cohen, confirmó que las plantas de tipo recto 

experimentaron muchos más cambios en las correlaciones entre variables debido al tratamiento, 

(diez correlaciones por pares), mientras que solo dos correlaciones cambiaron en las plantas de tipo 

torcido (Fig. 3).  

 

5. Discusión 

 

En este estudio, aprovechamos la diferenciación intraespecífica bien documentada en forma 

de tallo en una conífera modelo (Pinus pinaster Ait.) para realizar un experimento manipulativo de 

control postural del tallo que incluye una amplia gama de rasgos fenotípicos. Mientras que estudios 

previos caracterizaron las respuestas a la flexión en plántulas de dos años de tres procedencias de 

la especie (Sierra-de-Grado et al., 2008), el presente trabajo amplía considerablemente el alcance a 

una etapa ontogenética más avanzada y cubre un rango más amplio de procedencias. 

Las plantas de tipo torcido eran menos rectas que las plantas de tipo recto de la misma edad 

(9 años) bajo el mismo ambiente de campo experimental y sin ninguna intervención. Esto confirma 

la ya conocida variación intraespecífica de la forma del tronco entre procedencias de pino negral, 

muy consistente entre ambientes (Alía et al., 1995; Sierra de Grado et al., 1999). Además, después 

de ser flexionadas experimentalmente, las plantas de tipo recto recuperaron la verticalidad más 

rápido y en mayor grado que las plantas de tipo torcido (datos no mostrados), en consonancia con 

resultados previos en plantas más jóvenes de esta especie (Sierra-de -Grado et al., 2008).  

De acuerdo con nuestra segunda hipótesis, el análisis de componentes principales 

considerando todas las variables analizadas confirmó una clara diferenciación en la respuesta a la 

flexión entre las plantas de tipo recto y torcido. En particular, la flexión forzada provocó una clara 

segregación entre ambos grupos de procedencias, mientras que esto no ocurrió en el tratamiento 

control. Los rasgos más influyentes que causaron tal segregación fueron altamente coherentes con 

los análisis univariantes (no mostrados): las plantas de tipo recto formaron un mayor porcentaje de 

madera de compresión, más densa, y disminuyeron su contenido de taninos y polifenoles, mientras 

que las plantas de tipo torcido mostraban la tendencia opuesta. Esta diferenciación en la respuesta 

combinada de múltiples rasgos puede evaluarse bajo el marco teórico de la integración fenotípica, 

ya que la plasticidad fenotípica diferente de cada rasgo individual conduce a una constelación 

diferente de rasgos correlacionados entre tratamientos (Pigliucci y Marlow, 2001; Santini et al., 

2019). Esto es bastante evidente en la Fig. 3 ⎼derivada de la comparación de correlaciones por 

pares de Cohen⎼ donde las plantas de tipo recto mostraron cambios mucho más significativos en 

las correlaciones entre los tratamientos de flexión y control (diez pares de rasgos) en comparación 

con las plantas de tipo torcido (dos pares). 

En conjunto, los resultados presentados aquí indican diferentes respuestas a estímulos 

mecánicos entre grupos de procedencias con un uso diferente de los recursos, y esta diferencia está 

ligada a la variación genética intraespecífica de la especie de estudio. Las procedencias de tipo 

recto mostraron un uso más eficiente de los recursos, retrasando transitoriamente la elongación de 

los brotes, desarrollando madera de compresión al mismo tiempo que reducían la asignación de 

recursos a las defensas y, en particular, manteniendo los niveles de carbohidratos no estructurales 

almacenados, indicativos de una plasticidad adaptativa en la que el control postural juega un papel 

importante. Por el contrario, la falta de estas respuestas esperadas en las procedencias de tipo 

torcido podría sugerir un menor valor adaptativo de los tallos rectos en este grupo de procedencias. 

Se necesitaría más investigación para revelar las condiciones ambientales que favorecen esta 

divergencia, supuestamente a través de la selección direccional, tal como se postula para otros 

rasgos (Correia et al., 2008; Santos-del-Blanco et al., 2012; de la Mata et al., 2012).  

Una versión más amplia de este trabajo puede verse en Sierra-de-Grado et al 2021. 

 

6. Conclusiones 
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Las plantas de procedencias de tipo recto se mostraron más plásticas en su respuesta a una 

flexión forzada, poniendo en juego los mecanismos de enderezamiento con (aparentemente) una 

estrategia de uso de los recursos más eficiente en comparación con las procedencias de tipo 

torcido.  
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Tabla 1. Abreviaturas y definición de las variables estudiadas. 

Abreviatura Variable 

DIFA01  Diferencia entre el ángulo del tronco respecto a la horizontal al final del experimento y 

justo tras soltar la cuerda  (º) 

LENG45 Longitud del brote apical del año del experimento 45 días después de soltar la cuerda 

(cm) 

TDW Biomasa total (suma de los pesos secos del tronco, ramas y follaje) (g) 

S1LMF Fracción de biomasa en la guía principal del tronco (%) 

pCW Porcentaje de madera de reacción respecto al área total del anillo formado durante el 

experimento  (%) 

WDENS Densidad de la madera en el anillo formado durante el experimento (gr cm-3) 

STARCH Almidón (%)  

SUGAR Concentración de azúcares solubles (%) 

TANN Concentración de taninos condensados  (mg g-1) 

PHEN Concentración del polifenoles totales  (mg g-1) 

 

 

 
 

Figura 1. Ejemplo de los cambios experimentados por un árbol del tratamiento de flexión. A y B, en la misma fecha antes y 

después de la flexión; C y D, un mes más tarde, antes y después de soltar la cuerda; E, F y G, 14,35 y 143 días después de 

soltar la cuerda respectivamente. 
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Figura 2. Gráficos de patrón de componentes y puntuaciones correspondientes a las dos primeros componentes 

principales por tratamiento. A y C, tratamiento de Control y B y D tratamiento de Flexión. En C y D cada punto indica una 

planta individual, identificada por su tipo de procedencia (recta o torcida). 
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Figura 3. Cambio de correlaciones por pares entre tratamientos (Control y Flexión) para plantas de tipo recto y torcido. El 

espesor de línea es proporcional a la magnitud del coeficiente de correlación. Las líneas continuas representan 

correlaciones positivas y las líneas punteadas representan correlaciones negativas. Las líneas negras indican 

correlaciones significativas (p<0.05) y las líneas naranjas indican correlaciones no significativas, pero cuya correlación 

recíproca en el otro tratamiento fue significativamente diferente según el estadístico q de Cohen. 
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