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Resumen

Cada vez més, en la mejora genética forestal, los términos de la tradicional férmula Fenotipo =
Genotipo + Ambiente se entienden como multidimensionales. Las actuales herramientas genémicas
posibilitan obtener una enorme informacién sobre |os genotipos, pero para poder aprovecharlaen la
mejora, es necesario desarrollar mapas genotipo-fenotipo que permitan comprender mejor las rela
ciones entre ambos. Dado que los caracteres de interés son sumamente compl gjos (crecimiento, cali-
dad de la madera, resistencia a patdgenos, etc.), entender qué procesos funcionales subyacen bajo
estos caracteres y como interaccionan con el ambiente son cuestiones clave para poder realizar una
seleccion adecuada. Por otra parte, es necesario considerar fenotipos de forma integral, ya que la
energiay recursos disponibles para realizar las funciones vitales (crecimiento, reproduccion y man-
tenimiento) son limitados, por lo que la seleccidn sesgada hacia una de esas funciones puede com-
prometer la optimizacion simultanea de las deméas. En cuanto al ambiente, la longevidad de los
arboles impone seleccionar considerando |as posibles condiciones ambiental es futuras en un contex-
to de cambio climético. Esta ponencia analizara este panorama multidimensional y argumentara la
necesidad de integrar en la seleccién fenotipica la estabilidad mecanicay de incluir el viento entre
los factores ambiental es principales que explican €l comportamiento de |os genotipos. Paralos arbo-
les, seres de largaviday gran tamafio, mantenerse en pie en un ambiente sometido a esfuerzos mec&
nicos variables, como las cargas debidas al viento, nieve, etc., no esunafunciéntrivial. Lo consiguen
mediante mecanismos de control postural y desarrollando un buen sistema de anclgje (raices), que
pueden comprometer el crecimiento através del reparto de biomasa aérealradical. También repercu-
ten en laformadel tronco. En estos procesos puede haber componentes con variabilidad genéticay
heredables. Las previsiones de cambio climatico contemplan un notable incremento de dafios por
viento (derribos) en Europa en este siglo. Pero ademés, €l régimen ordinario —no catastréfico- del
viento tiene efectos notables ya documentados sobre el crecimiento, la arquitecturay la rectitud de
los troncos, que lo sitian como una variable ambiental explicativa de primer orden. Incluir estos
aspectos en los programas de mejora genética puede incrementar la eficacia de los mismos en su
objetivo final de obtencién de madera en cantidad y calidad.
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LA MEJORA GENETICA FORESTAL Y
LOS CARACTERESOBJETIVO

El objetivo general de los programas de
mejora genética (PMG) de arboles puede formu-
larse como desarrollar variedades mejoradas
conforme a unos obj etivos que se adapten bien a
los sitios donde se van a plantar. Un gemplo
relevante, por su importancia econémica y la
extension de las plantaciones realizadas, son los
PMG de coniferas llevados a cabo en todo el
mundo durante los Ultimos 50 afios (ver la
extensa revision de MuLLIN et al., 2011). Estos
programas han llegado a suministrar material
forestal de reproduccion mejorado para extensi-
vas repoblaciones, y en algunos paises hay pro-
gramas que ya han desarrollado la tercera e
incluso la cuarta generacion.

Como gjemplo podemos citar Pinus pinaster
en Las Landas, que cuenta con huertos semille-
rosy ensayos de progenies de tercerageneracion.
L os sucesivos materiales generados por los PMG
han abastecido de semilla a esta extensa region
de cerca de un milldn de hectéreas, incluidas las
grandes reforestaciones que han seguido a desas-
tres como la intensa helada de 1985, que destru-
y6 30.000 ha de pinar y €l huracan de 1999 que
derrib6 unos 100.000 &rboles, reforestdndose a
continuacion la superficie arrasada con semilla
de huertos de segunda generacion.

Enlos PMG de especiesforestaes, uno delos
grandes retos es la reduccion de ciclo de mejora.
En muchas de las principal es especies forestales,
y en particular paralos pinos, cada ciclo de mgjo-
ra dura entre una y dos décadas (ReseNDE €t al.,
2012), en buena medida porque se requieren esos
periodos para poder evaluar fenctipicamente y
seleccionar con suficiente fiabilidad.

Estos programas se han centrado principal-
mente en tres tipos de caracteres: crecimiento,
formay resistencia a agentes hiéticos y abioti-
cos. En los Ultimos afios ha comenzado a gene-
ralizarse un esfuerzo por incluir caracteres de
calidad de madera y adaptacion con vistas a
cambio climético.

Todos ellos son caracteres compl g os, esdecir,
implican la expresion coordinada de muchos
genesy responden integradamente a diversas con-
diciones ambientales, que actlian a la vez y que
van cambiando alo largo de lavida del érbol.
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El modeloF=G +A

Los caracteres de mejora mencionados han
sido considerados generalmente como cuantita-
tivos y su tratamiento en los PMG clésicos ha
sido bgjo € modelo F = G + A, donde € valor
fenotipico F de un individuo se expresa como la
sumade su valor genético G y €l efecto ambien-
tal residual A, y en e que G incluye los efectos
genéticos aditivos, de dominanciay epistasis y
A todos los efectos no genéticos (ZoBeL &
TALBERT, 1984). A este modelo se le suele afia-
dir otro término de interaccion GxA cuando se
analizan varios genotipos en varios ambientes,
gue denota posibles diferencias en la plasticidad
de los genotipos (CHAMBEL €t al., 2005).

El término fenotipo suele referirse aun caréc-
ter medible de un organismo, |o que muchas veces
hace depender la definicion del “fenotipo” de
nuestra capacidad de medida. Asi como €l genoti-
po esti circunscrito aladotacion genética, e feno-
tipo puede definirse en muy diferentes escalas de
organizacion biolégica. Ademés, la dependencia
del fenotipo de su contexto ambiental (que va
desde las condiciones climéticas a la presencia de
otros genes en & genomadd individuo, asi como
delafase del desarrollo del organismo o, incluso,
del momento del dia para algunos caracteres,
pasando por modificaciones epigenéticas, interac-
cidn con otros organismos y un largo etcétera de
condicionantes) hace que sus posibles variaciones
sean muchas. Por tanto, no debemosolvidar quela
ecuacion F=G+A no deja de ser un modelo (y por
tanto una simplificacion), y bastante sencillo ade-
més, que permite un avance limitado en nuestra
comprension de las relaciones entre el fenotipo, e
genctipo y € ambiente.

Tradicionalmente se ha utilizado la meté&fora
de la cga negra para referirse a las relaciones
fenotipo-genotipo. El desconocimiento que visua
liza esa imagen probablemente sea la base de la
faltade eficienciaen los PMG en muchas ocasio-
nes. Las preguntas sobre qué genes juegan un
papel relevante en cada uno de estos caracteres,
qué funciones desempefian, cuales son los respon-
sables de la variacion observada entre especies y
poblaciones, qué procesos ligan |os genotipos con
los fenotiposy como se ven afectados por las con-
diciones ambientales son sin duda claves para
avanzar en nuestro conocimiento y capacidad de
mango de la variabilidad genética.
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El Genotipo (G)

Hace pocos afios, |a capacidad de conocer €l
genotipo de losindividuos eval uados era bastan-
tereducida, pero latecnol ogia ha experimentado
un desarrollo exponencial y su aplicacion actual
posibilitala obtencidn de gran cantidad de datos
genéticos en poco tiempo y a un coste cada vez
menor. Esta capacidad tecnoldgica ha conlleva-
do el cambio de escala en |os objetos de estudio:
asi, hemos pasado, en un lapso de pocos afios, de
los marcadores fenotipicos a los genéticos y de
estos a los gendmicos, asi como de la genética
de poblaciones a la gendmica de paisgjes.

Laposibilidad de avanzar en lamejora genéti-
cade arboles que proporcionan las nuevastecnolo-
giasesenorme, y hay grandes esperanzas deposita-
das en que de dllas derivaran incrementos impor-
tantes en la efectividad de la sdleccion y de la
reduccion de los ciclos de megjora (GoNzALEz-
MARTINEZ €t al., 2007; Busov et al., 2008; GASmR
et al., 2009; MuULLIN et al., 2011, RESENDE €t al.,
2012). Los marcadores moleculares y las técnicas
de genotipado de alto rendimiento pueden aplicar-
se d estudio de la diversidad genética, estudios de
asociaciones, mapas genéticos, sdleccion asistida
por marcadores, identificacidn de genes candidatos
para QTLs (quantitetive trait loci), etc. Por otra
parte latransformacidn genética de plantas, genéti-
ca reversa, andisis de transcriptos y niveles de
expresion génicaestan siendo Utiles para desenma-
rafiar lafunciondidad de los genes (Somers et al.,
2009; OraGuUZzIE et al., 2007; JANNSON et al ., 2010).

Junto con € desarrollo de dichas tecnologias,
€l uso de especies modelo o de referencia (Arabi-
dopsis thaliana, Oryza sativa, Populus trichocar-
pa, etc) ha concentrado muchos esfuerzos de
miles de investigadores en todo € mundo. La
secuenciacion de sus genomas 'y € estudio de las
asociaciones entre genes y caracteres, muchas
veces extrapolables a otras especies, esta permi-
tiendo un cada vez més rapido avance en lacom-
prension delabiologiavegeta (ELLiset al., 2010).

Y no menos importante parael avance cientifi-
co quetodo lo anterior, esel desarrollo de gigantes-
cas bases de datos gendmicos, fenotipicos y
ambientales, la posibilidad universa de acceso a
esainformacion viainternet y la potencia de calcu-
lo estadistico de los ordenadores. Un gemplo de
ello, especiamente enfocado a especies forestales
es Cartogralree, que conecta datos ambientales,
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genémicosy fenotipicos sobre una base cartogréfi-
cageo-referenciada (VAsQUEz-GRoss e al., 2013).

El Ambiente (A)

Las condiciones ambientales que influyen en
las caracteristicas delos arboles son mditiples (no
solo climaticas), actlian solapadamente, interac-
cionando entre si y con € propio organismo. Por
giemplo, las caracteristicas ambientales que afec-
tan alacapacidad de un é&rbol pararesistir al vien-
to son resultado de una interaccion compleja
entrelaveocidad del viento, laduracion del ven-
daval, €l tipo de suelo y su estado —agravandose
el riesgo de fallo cuando esta encharcado- y las
caracteristicas del rodal, incluidas sus condicio-
nes de manejo (GARDINER, 2010).

Laseleccion de genotiposen losPMG seredli-
Zapara su uso en un rango de ambientes determina-
dosy basandose en ensayos establ ecidos en lugares
y afios concretos. Pero ¢hasta qué punto son extra-
polables los resultados obtenidos a otros lugares o
tiempos? ¢Como optimizar la seeccion para obte-
ner las megores ganancias s las condiciones
ambientales cambian en el tiempo o en € espacio?.

Dada la longevidad de los &boles y los lar-
gos turnos de su aprovechamiento, la seleccion
en los PMG no debe realizarse sin tener en cuen-
ta las previsiones de condiciones ambientales
futuras en un contexto de cambio climatico.
Existe un consenso en la comunidad cientifica
sobre el impacto rgpido y severo que € cambio
climatico esta teniendo en zonas sensibles como
€l Sur de Europa (COST 4131/12, MATYAs et al.,
2009). También hay acuerdo en que € cambio
climético es multifactorial y deben tenerse en
cuenta tanto los cambios progresivos como los
impactos de eventos extremos. Se presupone, asi
mismo, una importante interaccién GxA en las
respuestas de diferentes poblaciones a cambios
climéicos (MATYAs, 2000). Los criterios de
seleccion en un panorama de ambiente cambian-
te deben incluir la capacidad de adaptacion, y se
deben definir las zonas de transferencia de semi-
Ila de manera acorde (CHAMBEL et al., 2005).

El Fenctipo (F)

Los fenotipos son findmente los que inte-
gran lavariabilidad genéticay ambiental de todo
el sistemao sistemasimplicados. En el dmbito de
las [lamadas “ 6micas’ (gendmica, transcriptémi-

165



R. SIERRA DE GRADO

ca, protedmica, fenébmica, etc.) se ha definido
fenoma como “la representacion fenotipica com-
pleta del individuo o la especi€’ (FREIMER &
SABATTI, 2003), en pardelo a la definicion de
genoma como totalidad de la informacion gené-
tica que posee un organismo O una especie en
particular. Sin embargo un fenoma completo, en
sentido paralelo a de*genomacompleto” esmas
dificil de definir, teniendo en cuentala compleji-
dad de los organismos y que estos se entienden
cada vez méas como sistemas en desarrollo que
van modulando la expresion de sus genes conti-
nuamente, a partir de las sefidesinternasy exter-
nas que reciben (CLIMENT et al., 2008).

En e gemplo anterior sobre la resistencia al
viento, la multiplicidad de variables ambientales
mencionadas actlan sobre fenotipos complgjos,
en los que a menos la esbeltez del tronco, la
arquitectura de la copay las caracteristicas de la
raiz (anclgje) influirdn en suresistencia, y estasa
su vez, han sido moduladas a lo largo de lavida
del arbol por su exposicién al viento y los proce-
sos de aclimatacion (Tamasl et al., 2005,
CouTanD et al., 2008). El mismo genotipo cre-
ciendo en otro suelo y otro clima, o en un rodal
con unadensidad distinta, o durante unos afios en
los que el régimen de viento haya sido diferente
(por gjemplo), no habria desarrollado la misma
esbeltez, ni la misma anchura de copa o disposi-
cién de ramas, ni la misma estructura de raices.

Del Genotipo al Fenotipo

A pesar de los indudables avances en herra-
mientas genéticas e informéticas, muchas veces la
Unica relacion que se puede establecer entre una
potente coleccion de datos gendmicosy los fenoti-
picos o fendmicos es estadistica, afaltade un buen
conocimiento las redes de procesos bioldgicos
subyacentesy su organizacion. Un mapagenotipo-
fenotipo de un caracter complgjo sdlo puede tra-
zarseatravésdeladiseccion del caréacter y laespe-
cificacion delos procesosqueligan ambosniveles.
Ello implicacomprender afondo los sistemas bio-
|6gicos: sus componentes, propiedades, relaciones
entre elos y funciones. TAHRI-DAIZADEH €t al.
(2003) sefidan que si 1os caracteres complejos son
la expresion de complejos sistemas biol Ggicos, no
puede esperarse que los genes y los caracteres
estén relacionados por cadenas simples de even-
tos, sino por redes de relaciones.
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Conocer bien € sistema hiolégico puede
ayudar a definir bien e fenotipo asociado a sis-
tema y aumentar la eficiencia de medicion, ya
que orienta sobre cuales son las medidas mas sig-
nificativas en un panorama de fenotipos multidi-
mensionales y caracteres complegjos. Por otra
parte, permitira predecir con mayor precision el
fenotipo si se modifican |as condiciones ambien-
tales, es decir, permite modelizar € sistema de
manera que puedan predecirse las consecuencias
de los cambios en cualquiera de sus elementos,
lo que amplialas posibilidades de manejo.

Empiezan a publicarse estetipo de modelos o
mapas genotipo-fenotipo cada vez més comple-
tos, segin avanza e conocimiento de todos los
niveles de organizacion de las plantas y las sefia
lesy canales de comunicacion entre ellos. Como
ejemplos podemos citar € referido a la adapta-
cién a frio (Howe et al., 2003), o la percepcion
del estrés mecanico y su respuesta en € creci-
miento (TELEwskI, 2006; MouLlIA et al., 2011).

Por otra parte, una vision mas integral del
fenotipo, que contemple varios caracteres simul-
taneamente y sus posibles correlaciones, puede
incrementar la eficacia de la seleccion. La ener-
giay recursos disponibles para realizar las fun-
ciones vitales (crecimiento, reproduccion y
mantenimiento) son limitados, por lo que cual-
quier inversion en unade ellas supone unareduc-
cién de los recursos disponibles para las demas.
La distribucion de estos recursos por tanto puede
imponer compromisos que impidan la optimiza
cién simulténea de las funciones vitales
(KoricHEVA, 2002). Las limitaciones ambienta-
les, como la exposiciéon a viento o la sequia,
pueden modular estos compromisos (CLIMENT et
al., 2008). Dentro de los PMG, la seleccion ses-
gada hacia una de esas funciones puede compro-
meter la optimizacion simultanea de las demas.

En este sentido, €l estudio del crecimiento de
los &rboles en el ambito forestal se basa general-
mente en su altura y diametro, o incluso en el
reparto de biomasa entre tronco y ramas, olvi-
dando la cara oculta, es decir, laraiz, sobre todo
en estudios de campo. Sin embargo €l arbol es
un todo integrado y laraiz tiene un papel funda-
mental en las funciones de crecimiento y mante-
nimiento, compartiendo laenergiay losrecursos
con el resto dela plantay jugando un papel cen-
tral en su adquisicion.
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Existe variabilidad en la estrategiade coloniza-
cion del suelo. Por gemplo, a germinar algunas
especies (querciness), la raiz es lo primero que
comienza a desarrollarse, pudiendo acanzar una
longitud considerable antes de que € tallo comien-
ce a crecer, mientras que en otras (coniferas), €
desarrollo de ambas partes sudle ser més pargjo.
Las raices tienen un periodo de crecimiento mas
extendido que e talo alolargo del afio en muchas
especies (HARRIS et al., 1995). Por otra parte, las
raices son 6rganos sumamente plasticos que se
adaptan a las muy variables condiciones que
encuentran en € suelo y reaccionan rgpidamente
ante estimulos que recibe la planta. Asi, estimulos
tan breves como flexiones de 20 segundos en una
raiz de Arabidopsis, estimulan laformacién denue-
vas raices en laparte convexa de laraiz flexionada
en e 40% delas plantas ensayadas (RicHTER et al .,
2009). En P. pinagter, la simulacién de herbivoria
mediante la aplicacion de metil-jasmonato, provo-
caen dos semanas un incremento notorio de lasrai-
ces finas, mientras que se reduce € crecimiento de
la parte aérea 'y de las raices gruesas (MOREIRA €t
al., 2012). Lasraices acusan también la accion del
viento y esto repercute en e reparto de biomasa
aérealradical, pudiendo existir una variabilidad
genética en la sengbilidad y en € reparto. Estos
gjemplos sobre lavariabilidad genética, plagticidad
y reactividad de la raiz ilustran que la integracién
fenotipica del crecimiento aéreo-radicd permitiria
unainterpretacion del valor genético delos indivi-
duos de una poblacidn de mejora diferente de la
basada en la estimacion de dturasy diametros.

Sin duda, la comparacion entre genotipos y
fenotipos o genomas y fenomas de individuos,
poblaciones 0 especies, puede aportar mucha
informacion relevante para definir y caracterizar
los sistemas biolégicos. Existen ya muchos
ensayos genéticos (de procedencias, progeniesy
clones) de variadas especies y en lugares dife-
rentes, que ofrecen una fuente de valiosisima
informacion en este sentido.

EL VIENTO Y LA ESTABILIDAD
MECANICA, DOS GRANDES OLVIDADOS

El viento
El efecto del viento en los arboles es conocido
desde antiguo. Altera su morfologia, anatomia y
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propiedades biomecanicas (TELEwskI, 2006).
Estas dteraciones se han denominado con €l tér-
mino genérico de tigmomorfogénesis (JAFFE,
1973). No obstante, €l viento raramente se ha.con-
siderado hasta ahora en e andisis del comporta
miento de las plantas, en particular a la hora de
evauar ensayos genéticos de especies forestales.

Recientemente se ha despertado en la comu-
nidad cientifica internacional un interés mayor
por el viento, como consecuencia de las grandes
pérdidas en vidas humanas e infraestructuras
ocasionadas por los huracanes (como Gudrun en
2005, Kyrill en 2007 y Klaus en 2009), sus
devastadores efectos sobre los bosques y las pre-
dicciones de aumento de la intensidad de los
vendavales en Europa. Los huracanes mas fuer-
tes que han afectado a Europa, como el de 1999,
han producido un total de dafios en arboles
derribados equivalente, grosso modo, a la mitad
de toda la madera cortada en Europa (excluida
Rusia). En algunos paises han supuesto més de
3 veces la posibilidad anual, y a escala de distri-
to forestal pueden haber representado més de 20
anos de corta (GARDINER €t al., 2010).

En e contexto del cambio climético en
Europa, esté4 previsto que los huracanes aumen-
ten no su frecuencia pero si su intensidad, de
forma que se espera que los dafios en pérdidas de
volumen de madera provocadas por viento se
multipliquen entre 2 y 4 veces parafinal de siglo
(GARDINER €t al., 2010). Pero ademés, €l régi-
men ordinario del viento, con velocidades dentro
del rango en & que no se esperan dafios (meno-
res de 60-70 km:-h?), tiene efectos notables sobre
e crecimiento, laarquitecturay larectitud delos
troncos, que lo sitian como una variable ambien-
tal explicativa de primer orden. Por gemplo,
WATT et al. (2010) encuentran que la velocidad
media anual del viento es e tercer factor en
importancia, tras la temperaturay el agua dispo-
nible para las raices, para definir e Indice de
sitio en Pinus radiata. Estos efectos no catastro-
ficos del viento, y en particular el efecto mecéni-
co del viento sobre el crecimiento y laforma del
arbol individual, merecen una atencion especial,
ya que en las respuestas de las plantas puede
existir una componente genética importante.

El viento somete a los &boles a esfuerzos
mecanicos, principalmente un baanceo que indu-
ce esfuerzos de tensién y compresién aternados,
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combinados con efectos de torsion sobre € tron-
co, ramas y raices (QuIRk et al., 1975, QUIRK &
Freese, 1976ab; NikLAs, 1999; DE LANGRE,
2006; TeLewskl, 2006; Coper, 2010). El creci-
miento de |as plantas es extremadamente sensible
a régimen de cargas cronico a que le somete €
viento (MouLia et al., 2011). En un experimento
con Pinus contorta, tras eiminar durante 6 afios
las flexiones inducidas por € viento mediante un
sistema de tensores, se observd un aumento del
40% en crecimiento en aturay una reduccién del
23% en crecimiento diametral (Menc et al.,
2006). El mismo efecto mecanico que la oscila-
Cion por viento produce la vibracién artificial de
Pinus pinea para € aprovechamiento mecanico
de pifion: MARTINEZ ZURIMENDI €t al. (2006)
observaron una reduccion significativa del 32%
en la eongacion anual de los brotes en pinos
vibrados frente a los no vibrados. En chopos,
CouTAND et al. (2009) mostraron que tras unafle-
xién momentanea del tronco, € crecimiento dia
metral primero cesaba aproximadamente durante
4 horas, y posteriormente se reiniciaba, alcanzan-
do mayores valores de crecimiento que antes dela
flexion durante 4-5 dias. Ademas, se ha sugerido
que la capacidad de adaptacion al estrés mecanico
esta controlada genéticamente. Analizando 6
especies de &rboles, CouTaND et al. (2010) encon-
traron diferencias significativas en e umbra de
estimulo mecénico (deformacion por flexion) que
modificaba el crecimiento secundario.

El estudio de los efectos tigmicos que los
ambientes ventosos inducen en |os troncos de los
arboles, ha revelado significativos efectos en la
anatomia de la madera, como e aumento del
angulo de las microfibrillas, de la densidad de la
maderay delalignificacion, un incremento de la
division celular en ladireccion de laflexion, dis-
minucién de médulo de elasticidad (E) ala vez
gue aumento de la resistencia a la ruptura, o la
aparicion de canales resiniferos trauméticos. En
la morfologia del &bol se observa una menor
relacion H:D (troncos més bagjos y més gruesos),
hojas mas pequefias, entrenudos y ramas mas cor-
tas, uniones mas gruesas de las ramas a tronco,
asi como ateracion del porte, ya sea por roturay
pérdidade ramas o por laorientacion delasramas
en respuesta a una direccion predominante del
viento, reduciendo asi la resistencia opuesta por
e arbol (TELEwsKI, 2012; MouLIA €t al., 2011).
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Lasraicestambién son sensiblesal vientoy se
aclimatan alos diferentes tipos de esfuerzo que €
viento les impone (traccién, compresion y tor-
sion), por jemplo modificando € tamafio y forma
de su seccidn transversal aumentando su resisten-
cia (NicoLL, 1996; SToKES & MATTHECK, 1996;
NIKLAS, 1999). También se ha sugerido la apari-
cion de madera de compresion en las raices
(FAYLE, 1976), pero hay resultados contradictorios
y en todo caso no es facil identificarlaen raices.

El reparto de biomasa dentro del arbol se ve
afectado por el viento, aunque € estimulo meca-
nico no afecta ala biomasatotal producida, sino
a su distribucién: por una parte disminuye la
biomasa aéreay aumentalaradical, y, dentro de
la parte aérea, disminuye el crecimiento prima-
rio mientras que & secundario aumentarelativa-
mente (CouTanD et al., 2008). El fendmeno se
ha interpretado segin el principio del equilibrio
funcional (MAKELA, 1999), que predice que en
situacion de estrés, la biomasa se dirige prefe-
rentemente a las partes de la planta donde es
mas eficiente para reducir €l estrés.

Estos cambios anatdmicos y morfoldgicos
modifican € reparto de los recursos disponibles
para realizar las funciones vitales y por tanto su
papel puede ser muy relevante sobre caracteres de
interés como el volumen de maderay su calidad.

El viento por tanto tiene un notable efecto
sobre el crecimiento (disminuye la proporcion
biomasa aérealradical) y la forma de los troncos
(aumenta la conicidad), haciéndose de estamane-
ra mas resistentes. Esta es una importante modu-
lacion de la forma para mantenerse en pie en un
ambiente de esfuerzos variables. Es bien conoci-
da por los forestales la trascendencia de la densi-
dad de plantacion en la esbeltez o de la apertura
de claros en lamasaen € riesgo de derribo por €
viento. A pesar de €llo, muchos de los modelos de
crecimiento existentes no contemplan la tigmo-
morfogénesis y no recogen por tanto los efectos
de aclimatacion a viento (MouLia et al., 2006),
ni tampoco se tiene en cuenta la capacidad de
adaptacion a viento en la seleccion en los PMG.

L a estabilidad mecanica

Hace unos 400 millones de afios, “lainvasion
botanica de la tierra fue realmente una invasion
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del aire” (NikLAs, 1997). Desde entonces, los
arboles han evolucionado como seres de larga
vida y gran tamafio, con una estructura muy
eshelta, que se enfrentan a importante reto mecé
nico de mantenerse erguidos en un ambiente de
esfuerzos variables. Durante su desarrollo, deben
ir gjustando sus caracteristicas (geometriay cons-
titucion material) para evitar fallos mecanicos
(roturas, caidas, etc.) ala vez que compiten por
colonizar €l espacio para abastecerse de agua, luz
y nutrientes. La estabilidad mecanica ha tenido
que evolucionar en interaccion con € resto delos
caracteres vitdes, pero no ha recibido, hasta
ahora, gran atencion por parte delos mejoradores.

Mantenerse en pie en un ambiente sometido a
esfuerzos mecénicos variables no es una funcion
trivial para un ser con la base fija, mucha altura,
gran esheltez y una copa mas o0 menos amplia.
Actuan sobre € arbol cargas debidas a cambios
en la presion atmosférica (que originan viento),
cargas debidas alagravedad (nieve, hielo, € pro-
pio peso, incluyendo la presencia tempord de
frutosy hojas, €tc.) y estimulos de contacto como
el golpeteo delalluviao € granizo, o provocados
por las plantas contiguas, animales, etc.

Para un &hbol, las condiciones ambientales
cambian con rapidez. Sin embargo, lafuerzagra-
vitatoria es un factor estable, que afecta a todos
los organismos'y ha contribuido aguiar su evolu-
cion (NIkLAS, 1998; VOLKMANN & BALUSKA,
2006). Merced a esta evolucién, los érboles con-
siguen mantenerse en pie en las distintas fases de
su desarrollo, mediante mecanismos activos de
control postural y desarrollando un buen sistema
de anclgje (raices). Estos mecanismos tienen
repercusiones en la proporcion de biomasa
aérealradicdl, € crecimiento en dturay didmetro,
laconicidad y excentricidad del tronco, las carac-
teristicas mecanicas de lamadera, su caidad y la
rectitud del fuste, entre otros. Larectitud del fuste
€S un caracter con importancia industrial, pero
también biolégica s se toma como punto de par-
tida la estabilidad mecanica del arbol. Nos exten-
deremos a continuacion en este aspecto.

Larectitud en lamegora: perspectiva
biomecanica

Laformadel tronco es una de las caracteris-
ticas que junto con el crecimiento y la resisten-
cia a enfermedades y plagas es definida como
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caréacter objetivo en la mayoria de los PMG de
arboles para la obtencion de madera de calidad
(MuLLIN et al., 2011). Sin embargo, laforma ha
sido definida generamente de una manera
imprecisay evaluada con métodos subjetivos, 1o
gue ha generado unos resultados muy dispares a
la hora de estimar € grado de contribucion
genética (heredabilidad) en distintos PMG
(CornNELIUS, 1994; SERRA DE GRADO €t al.,
1997). La definicion de la “forma’ del tronco
varia de unos autores a otros: puede significar
rectitud, verticalidad, conicidad, englobar o no
bifurcaciones, bayonetas, conicidad, ramosidad,
etc. En esta ocasion nos referiremos a la recti-
tud, entendiendo que un tronco serd més o
menos recto segln las curvaturas que presente,
si_bien muchas veces la aparicion de curvaturas
en el tronco se debe a una inclinacién inicial,
como veremos més adelante. La rectitud puede
cambiar alo largo de la vida del &rbol, en fun-
cion de factores ambientales a veces erréticos
(vendavales, nevadas fuertes, apertura de claros
en lamasa que inducen crecimiento fototrépico,
etc.). Estos cambios son en gran medida al eato-
rios y pueden repercutir en bajas heredabilida-
desy débiles correlaciones juvenil-adulto.

Las plantas detectan su posicion relativa en
el campo gravitatorio a través de mecanismos
graviperceptivos muy sensibles y ajustan su
forma y posicion mediante procesos motores
activos para mantenerse en pie (MouLia &
FOURNIER, 2009). Cuando el viento u otra causa
genera una desviacion del tallo suficientemente
grande, este tendera a reorientarse para recupe-
rar laposicion vertical (regulacidn gravitrépica),
lo que muchas veces conlleva la formacion de
curvaturas en € tallo y la produccién de madera
de reaccion. Por tanto, la rectitud de un tronco
de arbol no sdlo vaadepender delaaparicion de
factores que desvian a arbol de su posicion de
equilibrio, sino de la propia capacidad del arbol
de enderezarse. El enderezamiento requiere
también un tiempo para producirse y la rectitud
del tronco ira variando con é progresivamente.

Esta perspectiva ofrece un planteamiento dife-
rente para seleccionar arboles de buena rectitud:
en lugar de evaluar larectitud a una edad determi-
nada, evaluar la capacidad del arbol de enderezar-
sey la€ficiencia de ese proceso (enderezarse mas
en & minimo tiempo y con & minimo coste en tér-
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minos de madera de reaccion producida). Un
genotipo capaz de re-enderezarse de manera épti-
ma ante cualquier eventualidad puede ser mas
interesante parael PMG que un arbol derecho por-
que jamas se ha visto forzado a torcerse.

El enderezamiento

El proceso de enderezamiento es complejo y
puede estar sometido a muchos niveles de regula-
cién genética. Se desencadena mediante €l movi-
miento de estatolitos (organulos pesados como
los amiloplastos) en € citoplasma celular, involu-
cra € transporte lateral de auxina hacia el lado
inferior del tallo inclinado y origina una expre-
sion génica diferencial (BASTIEN et al., 2013).

Se conoce bien la cinemética del endereza-
miento de plantasjovenes de P. pinaster artificial-
mente inclinadas (Loup et al., 1991; FOURNIER et
al., 1994; SIErrRA DE GRADO €t al., 2008). En €
estan implicadas reacciones gravitrépicas prima-
rias y secundarias, es decir dependientes del cre-
cimiento primario y secundario respectivamente.
En ambos casos, la curvatura gravitropica (curva
d tallo haciaarriba pararecuperar laverticalidad)
€s seguida por una contra-curvatura, llamada
reaccion autotrépica (contrarresta la curvatura
gravitropica tratando de enderezar € tallo en su
posicién vertical). El autotropismo es entendido
COMO una curvatura de compensacion, tanto en
zonas de crecimiento primario (MESKAUSKAS &t
al., 1999; TArRul & lINO, 1997; Stankovicc et al.,
1998) como con crecimiento secundario
(CoutanD €t al., 2006). Este patrén es generaliza
ble a otras especies (BASTIEN et al., 2013).

Dos procesos motores estan implicados en
estos movimientos: uno, la curvatura del seg-
mento apical a través del crecimiento primario,
producida por una diferente elongacion celular
en la cara superior einferior del tallo en la base
del pice (Tomos et al., 1989), y dos, unacurva-
tura del segmento basal con crecimiento secun-
dario, causada por la produccion de madera de
reaccion en la carainferior del tallo y que gene-
ralmente va acompafiada de mayor crecimiento
radial en dicha cara inferior (FOURNIER €t al.,
1994; MouLIA & FOURNIER, 2009).

La biomecénica de esta curvatura basal pro-
movida por e crecimiento secundario ha sido
estudiada en detalle. La pared celular secundaria
experimenta contraccion o expansion longitudi-
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nal durante su diferenciacion ("esfuerzos de
maduracion”). En € caso de las coniferas, si un
tallo esta inclinado se producen dos tipos de
madera (TiMMEL, 1986): una madera con anato-
mia celular estandar, [lamada “ madera normal”,
en la que la pared celular experimenta contrac-
cién longitudinal a diferenciarse y se produce
en la cara superior del tallo, y una madera de
reaccién con células mas redondeadas y paredes
celulares mas gruesas y més lignificadas, deno-
minada “madera de compresién”, que presenta
expansion longitudinal en la diferenciacion
celular y se presentaen laparteinferior del tallo.
Estas diferentes tensiones de maduracion gene-
ran tensiones mecanicas en €l tronco. Cuando un
sector de madera de compresion se produce en
el lado inferior de un tallo inclinado, laasimetria
de tensiones de maduracién produce que €l tallo
se curve hacia arriba. En frondosas se produce
otro tipo de madera de reaccion, la madera de
tension, en la cara superior del tallo, que tam-
bién produce una curvatura hacia arriba.
ALMERAS et al. (2005) encontraron que e prin-
cipal factor de la reorientacion del tronco en 17
especies de arboles eralaasimetriaen lastensio-
nes de maduracion (o), que explicaba, por si
sola, un 57% de las reorientaciones.

Tanto laduracion del proceso antes de llegar
a recuperar totalmente la rectitud, como la can-
tidad de madera de reaccion producida durante
el mismo dependen del tamafio del fustey de la
eficiencia de la madera de reaccion produciday
tienen también un componente genético
(FOURNIER €t al., 2006; SIERRA DE GRADO €t al.,
2008; MouLiA & FOurNIER, 2009). Se ha
demostrado que en P. pinaster existe una varia-
bilidad geografica en oo (MENENDEZ, 2010) vy se
ha sugerido que las procedencias de P. pinaster
con buena rectitud presentan unas reacciones
gravitrépicas y autotrépicas secundarias mayo-
res que las otras procedencias, que se correspon-
den con valores mayores de o en las
procedencias con buena rectitud (SERRA DE
GRrADO €t al., 2008). Ademés |a heredabilidad de
las variables biomecanicas relacionadas es ele-
vada (CALLEJA, 2011).

También se haencontrado variabilidad gené-
tica inter e intraespecifica en otras variables
relacionadas con el gravitropismo y el endereza-
miento, como en € tiempo de presentacion
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(tiempo necesario para percibir € estimulo), en
la expresion de genes implicados (CouTaND et
al., 2010; Ramos et al., 2012), en larapidez de
la respuesta gravitropica primariay secundaria,
asi como en la cantidad de madera de reaccion
formada (Ba et al., 2010), en la eficienciade la
respuesta secundariay en las caracteristicas ana-
témicas asociadas (ALMERAS et al., 2009) y dela
madera de compresion (SHELBOURNE et al.,
1969), etc. El proceso de curvatura debido ala
formacién de madera de reaccion se ha cuantifi-
cado en model os biomecanicos (FOuRNIER et al.,
1994; Fourcaup et al., 2003; FourcauD & LAc,
2003; ALMERAS €t al., 2009; BAsTIEN €t al.,
2013), que suponen una herramienta muy Util a
lahora de estudiar laimportanciarelativade las
variables implicadas en la variabilidad (y por
tanto mas relevantes de medir).

Hay mucho todavia por explorar. La capaci-
dad de enderezamiento puede estar relacionada,
como hemos visto, con larectitud. La eficiencia
de la correccion gravitropica también se harela
cionado con la capacidad de capturar la luz
(ALMERAS et al., 2009) y con la adaptacion ala
sequia (BA et al., 2010). El desarrollo de madera
de reaccién 0 un mayor crecimiento relativo en
diametro contribuyen a enderezar €l talo, pero a
lavez pueden detraer recursos para el crecimien-
to en atura, lo que repercute en la capacidad de
competir por laluz. Estas compensaciones podri-
an estar relacionadas con la correlacion genética
negativa que se ha encontrado en ocasiones entre
el crecimiento en atura o volumen y la rectitud
(AGUIAR et al., 2003; DieTeRs, 1996). Asi
mismo, |a produccion de madera de compresion
permite la reorientacion del tallo pero podria
reducir la capacidad de transporte de agua (BA et
al., 2010), lo que en un ambiente xérico impon-
dria fuertes compromisos.

CONCLUSION

La visién integrada de las caracteristicas
fenotipicas de un &bol y la comprensién
exhaustiva de los sistemas biolégicos que regu-
lan los caracteres de interés puede orientar la
seleccidn dentro de los PMG en un nuevo y més
eficiente rumbo. En un contexto de cambio cli-
mético esta viaes, si cabe, més importante adn.
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El viento como factor ambiental y la estabili-
dad mecéanica como necesidad del érbol juegan
un papd relevante en el espacio multidimensional
donde se definen los fenotipos y tienen una gran
repercusion en caracteres de interés como € volu-
men del tronco, la rectitud y la caidad de la
madera. Los procesos biomecénicos de endereza
miento del tallo ayudan ala planta a mantener su
estabilidad mecéanica y estan relacionados direc-
tamente con larectitud del tronco, con una varia-
bilidad genética asociada a diferentes niveles. Sin
embargo, hasta ahora la importancia de estos
aspectos no ha sido suficientemente reconocida.

El conocimiento de los sistemas hioldgicos
gue regulan la aclimatacion y adaptacion al vien-
to, y de los procesos hiomecanicos implicados en
laestabilidad mecanica del arbol, desde los genes
y sSu expresion, hasta su interrelacién con otras
funciones vitales y variables ambientales, permi-
tira entender muchos aspectos del funcionamien-
to de los arboles, asi como mgorar los modelos
que posibilitan predecir su comportamiento.
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