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Resumen

La lucha contra plagas y enfermedades forestales lleva preocupando a los selvicultores desde los
comienzos de la gestión forestal. Tradicionalmente todo el esfuerzo se ha centrado en combatir al
agente causante, buscando reducir las poblaciones o el impacto de éstas, ya sea mediante aplicación
de productos químicos (insecticidas y fungicidas), captura directa con feromonas, medidas de sanea-
miento o las técnicas más recientes de control biológico. En general, salvo en el caso de insecticidas
y fungicidas, las medidas de control no suelen ser totalmente eficaces, y sólo la combinación de múl-
tiples métodos, por lo general costosos y difíciles de aplicar, consigue reducir de forma significativa
el problema. A su vez, las restricciones ambientales, operativas y económicas inherentes a la gestión
forestal, limitan de forma drástica la posibilidad de aplicación de productos fitosanitarios específicos
y selectivos. En este contexto, y considerando el alarmante aumento de problemas sanitarios durante
las últimas décadas en nuestras masas forestales, el estudio científico de los mecanismos de resisten-
cia innatos de nuestras especies forestales a plagas y enfermedades adquiere una especial relevancia.
Tras millones de generaciones, la convivencia con múltiples organismos nocivos ha desencadenado la
evolución de complejos y eficaces mecanismos de resistencia. Aunque todavía poco estudiados en
especies arbóreas por las dificultades asociadas a la investigación en organismos de vida larga y gran
tamaño, hoy sabemos que la expresión de estos mecanismos de resistencia es extremadamente varia-
ble. Los mecanismos de resistencia dependen tanto de factores genéticos, como de factores ambien-
tales abióticos y bióticos e incluso de complejas interacciones que involucran a múltiples
componentes del ecosistema. Esta enorme variabilidad abre las puertas a la investigación de nuevas
formas de gestión forestal sostenible orientada a maximizar la expresión de resistencia y tolerancia en
las masas existentes o en las nuevas plantaciones forestales. En esta comunicación se ofrecen resulta-
dos recientes sobre las fuentes de variación de la resistencia a plagas y enfermedades en los pinos ibé-
ricos, y el potencial existente para explotarlas en sanidad forestal.

Palabras clave: Defensas directas, Defensas indirectas, Resistencia constitutiva, Resistencia inducida, Tolerancia,
Variación genética, Plasticidad fenotípica, Interacciones tritróficas, Compuestos orgánicos volátiles, Coníferas
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INTRODUCCIÓN

Los árboles, y en particular los pinos, llevan
en la Tierra decenas de millones de años, y desde
su aparición, conviven con multitud de organis-
mos que utilizan los tejidos vegetales como fuen-
te de recursos. Los insectos herbívoros y los
hongos patógenos son los más frecuentes y dañi-
nos. En esta larga historia de interacción entre
huéspedes y hospedantes, ambos han desarrollado
múltiples y variados mecanismos para optimizar
su eficacia biológica en el contexto de la interac-
ción. Como si de una batalla de armamento se tra-
tara, los árboles han desarrollado una batería de
defensas físicas y químicas para disuadir, evadir,
repeler o minimizar el impacto de sus agresores
bióticos. Por su parte, los insectos herbívoros y los
hongos patógenos han generado mecanismos y
habilidades para contrarrestar y superar estas
barreras. A pesar de la clara desventaja evolutiva
que supone la grandísima diferencia en el tiempo
de generación entre huéspedes y hospedantes, los
pinos han persistido a lo largo de las eras geológi-
cas, y han dominado y dominan formando exten-
sos bosques en gran parte de la superficie terrestre.
No en vano, hoy en día el género Pinus, el más
amplio de la familia Pinaceae, está representado
por más de 100 especies que ocupan grandes
superficies en las regiones de clima templado del
hemisferio norte, en un amplio rango de condicio-
nes ambientales, desde el subtrópico hasta las
zonas boreales. Así, los pinos y sus enemigos lle-
van conviviendo en la tierra durante millones de
años en un equilibrio dinámico, pero robusto. Con
este pasado histórico, es lógico pensar que los
pinos, como muchas otras especies de árboles y
plantas, están dotados de unos mecanismos de
resistencia extraordinariamente eficaces que han
hecho posible su expansión y persistencia a lo
largo de las eras geológicas.

A día de hoy, son varios los factores que
están provocando un continuo deterioro sanitario
de nuestras masas forestales y en particular de
nuestros pinares (PELZ & SMITH, 2012). El equi-
librio natural entre los árboles y sus enemigos
bióticos parece estar alterándose, y multitud de
organismos nocivos progresan y avanzan cau-
sando graves y alarmantes daños en nuestras
masas forestales. La tinta del castaño a principios
del siglo pasado, la grafiosis de los olmos, los

procesos de la seca de las quercíneas, las distin-
tas plagas del eucalipto, o la reciente aparición
del temido nematodo del pino, son buenos ejem-
plos de estos procesos de deterioro sanitario en
las masas forestales de la Península Ibérica.

La progresión exponencial de la incidencia
humana en el medio natural durante las últimas
décadas o siglos está, probablemente, detrás de la
mayoría, sino de todos, estos procesos de decai-
miento forestal. Aunque no es fácil encontrar un
denominador común, quizás el factor más rele-
vante que explica esta proliferación de riesgos
sanitarios es la expansión antrópica de plagas y
enfermedades a nuevas regiones traspasando
fronteras biogeográficas antes infranqueables
(SANTINI et al., 2013). El fulminante desarrollo de
la actividad humana durante los últimos años, y
en particular el aumento galopante del transporte
de mercancías a lo largo de todo el globo ha favo-
recido la expansión involuntaria de hongos e
insectos entre biorregiones y continentes. Estos
nuevos enemigos alóctonos, con los que la vege-
tación nativa no comparte un pasado evolutivo y
por tanto contra los que no ha desarrollado meca-
nismos de resistencia específica, pueden llegar a
mostrar un comportamiento invasivo y expandir-
se rápidamente causando graves daños en las
masas locales. Otros factores como el cambio cli-
mático también favorecen la migración y expan-
sión de plagas y enfermedades a nuevas zonas,
alterando de nuevo el equilibrio entre los árboles
y sus enemigos naturales. Desajustes fenológicos
asociados al cambio climático también pueden
favorecer la aparición y proliferación de nuevas
amenazas. Por último, la alteración de la estructu-
ra genética intraespecífica de nuestras masas
forestales a través de la introducción artificial de
orígenes genéticos alóctonos o de material gené-
ticamente mejorado contribuye a romper el equi-
librio y también puede favorecer la progresión de
plagas y enfermedades forestales. En el futuro
próximo, los resultados aún desconocidos de la
interacción entre todos estos factores podría
incluso agravar los problemas. 

INTERACCIONES PLANTA-AGRESOR

La lucha contra plagas y enfermedades
forestales lleva preocupando a los gestores
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desde los comienzos de la gestión forestal.
Tradicionalmente todo el esfuerzo se ha centra-
do en combatir al agente causante, buscando
reducir las poblaciones o el impacto de éstas, ya
sea mediante aplicación de productos químicos
(insecticidas y fungicidas), captura directa con
feromonas, medidas de saneamiento o las técni-
cas más recientes de control biológico. En gene-
ral, salvo en el caso de insecticidas y fungicidas,
las medidas de control no suelen ser totalmente
eficaces, y sólo la combinación de múltiples
métodos, por lo general costosos y difíciles de
aplicar, consigue reducir de forma significativa
el problema. A su vez, las restricciones ambien-
tales, operativas y económicas inherentes a la
gestión forestal, limitan de forma drástica la
posibilidad de aplicación de productos fitosani-
tarios específicos y selectivos. En este contexto,
y considerando el mencionado aumento de ries-
gos bióticos en nuestras masas, el estudio cientí-
fico de los mecanismos de resistencia innatos de
nuestras especies forestales a plagas y enferme-
dades adquiere una especial relevancia. Tras
millones de generaciones, la convivencia con
múltiples organismos nocivos ha desencadenado
la evolución de complejos y eficaces mecanis-
mos de resistencia que, como veremos en esta
comunicación, muestran una enorme variación
fenotípica. Esta variación intrínseca abre las
puertas a nuevas oportunidades de control fito-
sanitario basadas en el fomento de la expresión
de resistencia en las masas existentes o en las
nuevas plantaciones forestales.

Durante las últimas décadas hemos sido tes-
tigo de formidables avances en el conocimiento
del reino vegetal. El progreso en la comprensión
de las interacciones de las plantas con los herbí-
voros y patógenos ha sido tal que está modifi-
cando la manera en la que vemos a los vegetales
como organismos vivos. Así, estamos pasando
de considerar a las plantas como organismos
sésiles, pasivos y prácticamente inactivos, a asu-
mir que las plantas son capaces de percibir el
ambiente donde viven y modificar el fenotipo en
consecuencia, que son capaces de identificar,
reconocer y codificar estímulos bióticos, que
reaccionan a éstos mediante la activación de
rutas metabólicas plásticas, que estas reacciones
son rápidas, sorprendentes, específicas, y en
muchas ocasiones extremadamente eficaces,

que las respuestas plásticas involucran cambios
en la emisión de compuestos orgánicos volátiles
que pueden modificar las interrelaciones de las
plantas con otros miembros del ecosistema, o
incluso con plantas vecinas, que las interaccio-
nes con organismos simbiontes de la rizosfera
modula las interacciones bióticas de la parte
aérea, y viceversa, etc., etc., etc.

Este complejísimo escenario de interaccio-
nes biológicas, donde las plantas son un recurso
de comida plástico pero a la vez un nodo de
información en el ecosistema, permite la apari-
ción de nuevos y emergentes conceptos como
comportamiento vegetal, inmunidad vegetal o
comunicación entre plantas. Gracias al enorme
progreso en las técnicas de biología molecular,
día a día vamos desentrañando las bases mole-
culares de todas estas fascinantes propiedades
de las plantas. A su vez, los veloces avances en
el conocimiento básico de todos estos procesos
derivan en nuevas y revolucionaras aplicaciones
prácticas que empiezan a integrarse en la lucha
contra plagas y enfermedades en el mundo agrí-
cola. Un atractivo ejemplo de estas aplicaciones
prácticas que integran los avances en el conoci-
miento de las interacciones bióticas para mejo-
rar la productividad y sanidad de los cultivos
son las técnicas “push-pull” desarrolladas en la
Estación Rothamsted Research (KHAN et al.,
2010). Intercalando en los cultivos plantas con
efectos alelopáticos para plantas parásitas, plan-
tas atrayentes de los principales herbívoros y sus
parasitoides, así como con plantas cuyos voláti-
les repelen a ciertas plagas, estos investigadores
consiguen aumentar la productividad del maíz y
otros cultivos tropicales, de forma sostenible y
respetuosa con el medio ambiente.

Sin embargo, no podemos olvidarnos de que
todos estos avances, o la gran mayoría, se han rea-
lizado en unas pocas plantas modelo, herbáceas y
anuales. Probablemente muchos de estos descu-
brimientos son extensibles a todo el reino vegetal
pero todavía queda mucho camino que recorrer
para aplicar este progreso a otros cultivos de inte-
rés agrario, y en particular, al mundo forestal.
Probablemente por la dificultad asociada a la
investigación con especies de ciclo de vida larga y
de gran tamaño, los avances en el conocimiento de
las interacciones bióticas con árboles son, todavía,
muy reducidos. Sin embargo, la teoría predice que
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las estrategias plásticas, como la resistencia indu-
cida, deberían estar favorecidas en especies longe-
vas como los pinos, particularmente expuestas a la
herbivoría y a los hongos patógenos. Además, la
gran variabilidad intraespecífica existente en
buena parte de nuestras especies de pino favorece
las posibilidades de explotación. 

A continuación se ofrece una pequeña revisión
sobre los mecanismos de resistencia a enfermeda-
des y plagas en los pinos ibéricos, describiendo las
principales fuentes de variación fenotípica. Esta
variación es el combustible para poner en marcha
nuevas alternativas de control sanitario basadas en
favorecer la expresión de la resistencia intrínseca
que nuestras poblaciones de árboles han adquirido
tras millones de años de evolución.

DEFENSAS QUÍMICAS Y FÍSICAS EN
CONÍFERAS

Como en general en todo el reino vegetal, los
mecanismos de resistencia a enfermedades y pla-
gas en los pinos incluyen caracteres de defensa
físicos que impiden o dificultan la penetración,
consumo o degradación por parte de los organis-
mos invasores, y compuestos químicos que
resultan repelentes o tóxicos para éstos. Entre las
primeras cabe citar la corteza, la presencia de
espinas, pelos o tricomas, o la impregnación de
distintos tejidos con polímeros resistentes a la

degradación como la lignina o la suberina. Entre
las segundas, las más importantes y estudiadas
en coníferas son los compuestos carbonados de
las familias de los terpenos y fenoles
(FRANCESCHI et al., 2005; MOREIRA, 2010).

Sin duda, la defensa química más caracterís-
tica de los pinos es la producción de oleorresina,
una substancia viscosa de propiedades defensi-
vas variadas, producida a lo largo de todos los
tejidos del árbol y principalmente en células
especializadas que rodean los canales resiníferos
(TRAPP & CROTEAU, 2001) (Figura 1). La oleo-
rresina está compuesta por una mezcla de mono-
terpenos y sesquiterpenos (fracción volátil) y
diterpenos o ácidos resiníferos (fracción no
volátil). Ante un daño producido por un agente
agresor, la secreción de resina genera una
importante barrera física. Pero, además, los ter-
penos que contiene resultan tóxicos para
muchos insectos herbívoros y hongos patóge-
nos, reduciendo, con ello, la proliferación del
daño. Por último, la resina actúa como un eficaz
sistema de sellado de las heridas producidas,
impidiendo la infección por otros organismos y
favoreciendo la recuperación tras el daño.
Cuando los mono y sesquiterpenos se volatilizan
en contacto con el aire, los diterpenos se oxidan
y la resina remanente polimeriza generando una
especie de costra en la herida. Por otra parte, la
emisión de terpenos volátiles desde diferentes
tejidos de la planta podría también contribuir a
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Figura 1. Corte transversal del tallo de una plántula de P. pinaster mostrando los canales resiníferos en el floema y en
el xilema y el parénquima polifenólico. Los canales del floema conforman un sistema defensivo constitutivo especial-
mente sensible a las condiciones ambientales. Los canales del xilema aparecen de forma constitutiva pero también
como respuesta a un ataque de un herbívoro en lo que se conoce como canales resiníferos traumáticos



la resistencia de las plantas, por ejemplo, redu-
ciendo su apariencia, al actuar como repelentes
de ciertos herbívoros (MUMM & HILKER, 2006). 

Los compuestos fenólicos son el otro grupo
mayoritario de compuestos químicos defensivos
presentes en las coníferas. Aunque se conocen
múltiples roles fisiológicos de esta gran familia
de compuestos, sus propiedades tóxicas y repe-
lentes para hongos e insectos son bien conocidas.
Los fenoles están presentes principalmente en las
acículas y en el floema y corteza, y su concentra-
ción es especialmente elevada en células espe-
cializadas del cortex que forman el parénquima
polifenólico (FRANCESCHI et al., 2005). 

Tanto la oleorresina como los compuestos
fenólicos actúan como defensas químicas cuan-
titativas donde una mayor inversión, producción
y acumulación de estas substancias se asocia
con una reducción del daño causado por el agre-
sor, es decir con una mayor resistencia al
mismo. Con un efecto dosis-dependiente, la acu-
mulación de estas substancias en los tejidos de
los pinos llega a ser muy elevada, del orden de
decenas de miligramos por gramo de tejido seco.
Tratándose de compuestos carbonados, esto
implica una gran inversión por parte de la plan-
ta que puede derivar en compromisos con otras
funciones vitales como el crecimiento, la repro-
ducción o la tolerancia a estreses abióticos. 

Los mecanismos de defensa físicos y quími-
cos resultan eficaces incrementando la resistencia
frente a ataques de insectos y patógenos en la
medida que son capaces de reducir los daños cau-
sados, bien sea evitando o reduciendo la inciden-
cia del ataque (WAGNER et al., 2002). Sin
embargo, los pinos, como la mayoría de las plan-
tas y en especial las especies leñosas, también
pueden presentar mecanismos de tolerancia
mediante los cuales reducen el efecto negativo de
los daños causados por el agresor sobre la efica-
cia biológica de la planta (STRAUSS & AGRAWAL,
1999; ZAS et al., 2011). Este tipo de estrategia
puede resultar especialmente relevante en espe-
cies longevas, de gran tamaño, y con reproduc-
ción retrasada, como los pinos. El aumento de la
actividad fotosintética de las hojas remanentes, el
incremento en la ramificación, la capacidad de
retomar la dominancia apical tras la pérdida de la
guía, la activación de meristemos durmientes, el
almacenamiento y la redistribución de nutrientes

inorgánicos y sustancias carbonadas son ejem-
plos de mecanismos de tolerancia mediante los
cuales las plantas, y en particular los pinos, con-
siguen reducir el impacto del daño sobre el creci-
miento y la reproducción (MOREIRA et al., 2012b;
NÚÑEZ-FARFÁN et al., 2007).

VARIACIÓN GENÉTICA

Los pinos, como en general la mayoría de
los árboles, muestran ciertas particularidades
sorprendentes a nivel evolutivo. A pesar de que
las tasas de mutación son más reducidas que en
otros organismos, muestran una gran variabili-
dad genética intraespecífica (BUSCHIAZZO et al.,
2012). A su vez, aunque el flujo genético entre
poblaciones es muy elevado, las poblaciones
suelen estar fuertemente diferenciadas en carac-
teres adaptativos, a la vez que mantienen una
elevada variación genética intrapoblacional
(PETIT & HAMPE, 2006). Entre otros, las eleva-
das tasas de flujo genético, la fuerte heterogenei-
dad ambiental dentro de las poblaciones tanto a
nivel espacial, como a nivel temporal durante el
largo ciclo de vida de los árboles, y los compro-
misos evolutivos en caracteres relacionados con
la eficacia biológica o fitness, explican estas par-
ticularidades. La gran variabilidad genética
existente dentro de poblaciones es la que permi-
te obtener importantes ganancias en los progra-
mas de mejora genética forestal, a pesar de la
sencillez de los procesos de mejora y de las
enormes limitaciones que impone la longevidad
y el retraso en la floración en especies arbóreas
(ERIKSSON & EKBERG, 2001). Así, con simples
procesos de selección de árboles superiores den-
tro de una población y su posterior intercruza-
miento, se obtienen, en una o en unas pocas
generaciones, ganancias que compensan sobra-
damente las inversiones necesarias.

De igual manera que ocurre con muchos
otros caracteres de historia vital, los caracteres
de resistencia a enfermedades y plagas en los
pinos siguen un patrón similar, con una alta dife-
renciación entre poblaciones y una gran variabi-
lidad genética dentro de poblaciones. Bien
porque la historia evolutiva de las distintas
poblaciones en relación a la presión de enferme-
dades y plagas pudo ser muy diferente, o bien
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por otros factores relacionados con la diferencia-
ción genética y ambiental entre poblaciones, en
general las poblaciones de pino presentan altos
niveles de diferenciación en relación a sus estra-
tegias defensivas. Un conocido ejemplo de ello
es la producción de resina en P. pinaster y la
composición específica de terpenos que mues-
tran claras diferencias a nivel de población
(BARADAT et al., 1972). Esta diferenciación entre
poblaciones también se ha observado en la resis-
tencia efectiva a determinadas plagas, como por
ejemplo a la cochinilla del pino, Matsococcus
feytaudi, un insecto endémico en la zona oeste
pero epidémico en el Sur de Francia, Italia y
Córcega, zonas que ha colonizado recientemente
y cuyas poblaciones de pino son especialmente
susceptibles. A su vez, la variación genética de
las poblaciones de este insecto, plaga específica
del pino marítimo, guardan una estrecha relación
con la estructuración genética de su único hospe-
dante (HARFOUCHE et al., 1995) (Figura 2).

Los procesos de diferenciación genética sue-
len llevar asociados una reducción de la variabi-
lidad genética interna dentro de las distintas
poblaciones. Sin embargo, como ya se mencio-
nó antes, las poblaciones de pino también mues-
tran una gran variabilidad intrapoblacional en
caracteres de historia vital, y los caracteres
defensivos no son una excepción en ello.
Existen varios ejemplos que indican variabilidad
genética aditiva dentro de poblaciones en la

inversión en compuestos defensivos (terpenos y
fenoles) (MOREIRA et al., 2013; SAMPEDRO et al.,
2010), así como variación genética en la resis-
tencia efectiva a determinadas plagas y enferme-
dades. A modo de ejemplo, la población de
mejora de P. pinaster de Galicia-Costa, pobla-
ción de variabilidad genética supuestamente
reducida por los procesos de selección en base a
un fenotipo común (buen crecimiento, rectitud
del fuste, etc.), ha mostrado, sin embargo, varia-
ción genética aditiva en resistencia y/o toleran-
cia a distintas plagas y enfermedades,
incluyendo el curculiónido comedor de floema y
corteza Hylobius abietis (ZAS et al., 2005), la
procesionaria del pino, Thaumathopoea pytio-
campa, defoliador de acículas (DE LA MATA et
al, no publicado), el hongo del suelo Armillaria
ostoyae (SOLLA et al., 2011) y el temido hongo
necrótico Fusarium circinatum (VIVAS et al.,
2012). En general los niveles de heredabilidad
individual son reducidos pero los coeficientes de
variación aditiva son moderados o altos, posibi-
litando la mejora de la resistencia mediante pro-
cesos de selección clásica.

Curiosamente, a pesar de las enormes posi-
bilidades que brinda esta gran variabilidad gené-
tica, la mejora de la resistencia a enfermedades
y plagas mediante procesos de mejora genética
ha sido, en general, poco utilizada en el mundo
forestal. Pero no por ello deben menospreciarse
las posibilidades existentes. Los éxitos obteni-
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Figura 2. Diferenciación entre poblaciones de P. pinaster en resistencia a Matsucoccus feytaudi, una plaga específica
de esta especie según evaluación en un ensayo de procedencias (Figura modificada de HARFOUCHE et al., 1995). Se
observa un mayor porcentaje de individuos resistentes en las poblaciones del suroeste de la distribución natural del
pino, donde esta plaga es endémica. Sin embargo, hacia el este, donde la plaga apareció recientemente, el nivel de
resistencia es mucho menor



dos en algunos programas como por ejemplo la
mejora de la resistencia a Pissodes strobus en
distintas especies de Picea de la costa oeste de
Canadá (ALFARO et al., 2008), o la mejora de la
resistencia al chancro del castaño en los casta-
ños norteamericanos (ANAGNOSTAKIS, 2012),
reflejan el potencial de estas técnicas. También
en España hay buenos ejemplos que demuestran
las posibilidades de mejora de la resistencia
aprovechando la variabilidad genética existente
en nuestras poblaciones. El caso del olmo, con
varios genotipos resistentes a la grafiosis recien-
temente caracterizados (SOLLA et al., 2005), o el
caso de los híbridos de castaño para tolerar la
tinta, son claros ejemplos exitosos. Otros pro-
gramas de mejora avanzados como los progra-
mas de mejora genética de Pinus sylvestris y
Picea abies de Suecia, están actualmente explo-
rando las posibilidades de incluir aspectos rela-
cionados con la resistencia a H. abietis, una de
las plagas más problemáticas para la regenera-
ción de coníferas en los países del Norte (Göran
Nordlander, comunicación personal).

VARIACIÓN AMBIENTAL

Como especies longevas y sésiles, los pinos
se caracterizan por una gran capacidad de aco-
modar su fenotipo a las condiciones ambientales
particulares donde se desarrollan. Al igual que
ocurre con otros caracteres de historia vital, la
adjudicación de recursos a resistencia también
muestra una gran plasticidad al medio abiótico,
y en particular a la disponibilidad de recursos.
La plasticidad en la adjudicación de recursos a
resistencia en función de las condiciones
ambientales se debe a dos motivos principales.
Por un lado, la pérdida de tejidos por agresores
bióticos tiene consecuencias mucho más críticas
en situaciones limitantes que cuando los recur-
sos abundan. Defender concienzudamente los
tejidos puede ser la única estrategia viable en
situaciones de fuerte estrés, ya que en caso con-
trario, los daños causados por los agresores
podrían ser letales (STAMP, 2003). Por otro lado,
el mantenimiento de los mecanismos de resis-
tencia requiere la inversión de una gran cantidad
de recursos, pero los recursos son limitados, y la
adjudicación de recursos a resistencia puede

estar comprometida con otras funciones vitales
de la planta, como el crecimiento o la reproduc-
ción. El conflicto se resuelve según el balance
entre costes y beneficios de la adjudicación a las
distintas funciones. Pero este balance es contex-
to-dependiente resultando en una fuente de plas-
ticidad en caracteres defensivos en función de
las condiciones ambientales (KORICHEVA, 2002).

Contrariamente a lo comúnmente pensando
en el sector forestal, las distintas teorías predi-
cen que la adjudicación relativa a resistencia es
mayor cuanto menor sea la disponibilidad de
recursos y peor sean las condiciones ambienta-
les (e.g. STAMP, 2003). Así, muchas actividades
de gestión que pretenden mejorar el rendimien-
to y el estado vegetativo de la masa, como por
ejemplo la fertilización, pueden llevar asociadas
un aumento de la susceptibilidad a los riesgos
bióticos. Son muchos los trabajos científicos
que han demostrado estas predicciones, encon-
trando una reducción de las defensas químicas
cuando se aumenta la disponibilidad de recursos
(nutrientes, luz, agua, CO2) (LOMBARDERO et al.,
2000; LORIO et al., 2004; SAMPEDRO et al., 2011)
(Figura 3a, 3b). Como ejemplo, cabe citar el
claro aumento del consumo del curculiónido H.
abietis en plantas fertilizadas y de mayor creci-
miento de P. pinaster y P. radiata. La tasa de
consumo fue hasta 3 veces mayor en las plantas
fertilizadas, siendo el efecto especialmente
patente cuando el tratamiento de fertilización
incluía fósforo, el elemento más limitante en la
zona de estudio, en su formulación (ZAS et al.,
2006; ZAS et al., 2008) (Figura 3c). En este sen-
tido, las técnicas de optimización de la fertiliza-
ción en vivero, buscando un mayor crecimiento
y mejor relación altura-diámetro, podrían no ser
óptimas desde el punto de vista sanitario.

PLASTICIDAD BIÓTICA

Como ya hemos mencionado, el manteni-
miento de estructuras defensivas físicas y quími-
cas en las plantas supone un importante coste,
coste que podría resultar en vano si finalmente la
planta no es atacada. Dicho de otra manera, en
ausencia de agresiones bióticas, una planta con
pocas defensas constitutivas podría disponer de
más recursos para crecer y reproducirse, y alcan-
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zar un mayor éxito biológico que una planta muy
defendida. Estos costes han favorecido la evolu-
ción de la capacidad de modular la adjudicación
de recursos a resistencia en función de la situa-
ción de riesgo biótico real, activando la produc-
ción de defensas tras la percepción de una
agresión. Son las conocidas como defensas indu-
cidas, o plasticidad biótica en resistencia. Aunque
también costosas de producir, las defensas induci-
das se consideran una estrategia ahorradora de
recursos, ya que la adjudicación a resistencia sólo
se realiza cuando es estrictamente necesaria, es
decir tras un episodio de daño biótico (SAMPEDRO

et al., 2011). Tras varias décadas de intensa inves-
tigación en esta fascinante capacidad de las plan-
tas de responder a estímulos externos adaptando
el fenotipo a la situación particular de riesgo, hoy
en día, está bien asumido que la capacidad de
expresar defensas inducidas es una estrategia
general en el reino vegetal (HEIL, 2010; KARBAN,
2011), incluyendo por supuesto, a los pinos
(EYLES et al., 2010). 

La ventaja energética de las defensas induci-
das se contrarresta con la desventaja funcional
asociada al retraso temporal de la propia activa-
ción de las defensas. Entre el primer ataque y la
activación de las defensas inducidas, las plantas
permanecen vulnerables (HEIL & BALDWIN,
2002). Por el contrario, las defensas constitutivas,
presentes de forma basal y permanente, resultan
eficaces porque están activas en el momento del
ataque. Así, defensas constitutivas e inducidas
actúan como un conjunto integrado en el espacio

y en el tiempo. En primer lugar las defensas cons-
titutivas repelen o inhiben el ataque. En caso de
que esta barrera no sea suficiente, la activación de
defensas inducidas contribuye a frenar la invasión
y a proteger tejidos próximos todavía a salvo
(FRANCESCHI et al., 2005). 

Los sistemas de defensas inducidas en los
pinos incluyen cambios cuantitativos y cualitati-
vos en la química defensiva (terpenos y fenoles),
así como cambios estructurales, como la dife-
renciación de canales resiníferos traumáticos, la
proliferación de células polifenolicas parenqui-
máticas, o la generación de respuestas hipersen-
sitivas (FRANCESCHI et al., 2005; MOREIRA,
2010). Algunas respuestas, como el aumento de
la concentración y flujo de resina y cambios
cualitativos en su composición son rápidas y
ocurren a las horas o días de la primera agresión.
Otros, como la producción de canales resinífe-
ros traumáticos -canales de nueva formación
que se forman en el xilema por una modifica-
ción de la actividad cambial, y que conforman
una eficaz barrera a modo anillos concéntricos-
son más lentas y generan protección más a largo
plazo. A su vez, las respuestas inducidas ocurren
tanto en la proximidad de la zona de ataque
como en zonas alejadas del mismo otorgando
una mejora del nivel defensivo global de la plan-
ta, en lo que se denomina resistencia sistémica
adquirida (DURRANT & DONG, 2004).

Que los pinos sean capaces de generar
defensas inducidas implica que éstos son capa-
ces de reconocer que están siendo agredidos, e
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Figura 3. Efecto de la disponibilidad de nutrientes sobre la concentración constitutiva de compuestos defensivos en
plántulas de P. pinaster cultivadas bajo condiciones controladas en invernadero (paneles a y b; datos de SAMPEDRO et
al., 2011) y sobre el daño causado por el curculiónido H. abietis en un ensayo de P. pinaster en una zona de corta (panel
c, datos de ZAS et al., 2006)
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incluso discriminar entre distintos tipos de agre-
sores, así como enviar el mensaje de alerta a
zonas meristemáticas para que éstas reaccionen
y modifiquen su fisiología para aumentar su
esfuerzo defensivo o modificar su patrón de
diferenciación celular. En los últimos años se ha
avanzado mucho en el conocimiento de las rutas
metabólicas implicadas en la expresión de
defensas inducidas en las que diversas fitohor-
monas juegan un papel esencial. Se ha descu-
bierto también que la aplicación exógena de
ciertas sustancias análogas a las fitohormonas
implicadas en estas rutas induce la producción
de defensas inducidas en las plantas de una
manera semejante a la herbivoría real
(BOHLMANN, 2008). En particular, se sabe que el
ácido jasmónico juega un papel muy importante
en la señalización y activación de las defensas
inducidas relacionadas con la herbivoría de
insectos y hongos necrotrofos (MILLER et al.,
2005), mientras que el ácido salicílico media las
respuestas a las infecciones con hongos biotro-
fos e insectos chupadores de floema (PIETERSE et
al., 2012; THALER et al., 2012). Como ocurre
también en otras plantas, recientemente se ha
demostrado en coníferas que la aplicación exó-
gena de estas substancias, y en particular del
metil jasmonato (MeJa) sobre la superficie de la
corteza o fumigado sobre las hojas provoca res-
puestas equivalentes a las generadas por el ata-
que de organismos vivos (MOREIRA et al., 2011;
MOREIRA et al., 2012c). Esto abre las puertas a
una interesante y atractiva posibilidad de control
sanitario basado en mejorar la resistencia de las
plantas mediante la activación de su potencial de
expresión de defensas. La posibilidad de regular

la cantidad de esfuerzo que la planta dedica a
defenderse mediante la simple fumigación de la
parte aérea o la inclusión en el agua de riego de
estas fitohormonas se presenta como una intere-
sante herramienta de control sanitario, totalmen-
te respetuosa con el medio ambiente. Este tipo
de productos comienzan a utilizarse de forma
comercial en agricultura, principalmente en
agricultura biológica, pero todavía no han sido
introducidos en el mundo forestal. Sin embargo,
recientemente se ha comprobado que esta alter-
nativa también puede resultar operativa y de
gran utilidad para proteger plantas jóvenes de
coníferas frente a plagas o enfermedades. Así,
en un exhaustivo estudio realizado en Suecia y
España, la fumigación en vivero con metil jas-
monato se mostró efectiva reduciendo los daños
generados por el curculiónido H. abietis una vez
plantadas las plantas en monte. La aplicación de
jasmonato redujo significativa y notablemente el
nivel de consumo del insecto, reduciendo la
mortalidad hasta niveles económicamente renta-
bles (ZAS et al., 2013) (Figura 4). Estos resulta-
dos sugieren que la posibilidad de explotar la
capacidad de las plantas de aumentar sus niveles
defensivos mediante la simulación de ataques de
herbívoros también puede resultar eficaz y ope-
rativa en el sector forestal.

INTERACCIONES MULTITRÓFICAS

Hasta aquí hemos visto que la expresión de
mecanismos de resistencia constitutivos e indu-
cidos muestra una gran variación fenotípica que
está regulada tanto por factores genéticos como
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Figura 4. Respuesta de cuatro especies de coníferas (P. pinaster (PTR), P. radiata (RAD), P. sylvestris (SYL), P. abies
(PAB)) a la aplicación exógena de meteil jasmonato (MJ) en vivero. a) Concentración de resina no volátil en el tallo,
b) Superficie de corteza y floema consumida por el curculiónido H. abietis durante un período vegetativo en campo, c)
Mortalidad debida al ataque del curculiónido tras dos períodos vegetativos (Datos de ZAS et al., 2013)
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por factores ambientales abióticos y bióticos.
Pero el escenario es todavía mucho más comple-
jo existiendo muchos otros factores e interaccio-
nes que influyen en la capacidad de los pinos de
hacer frente a sus enemigos naturales. 

Tal como se trató previamente, las defensas
físicas y químicas de los pinos son eficaces en la
medida que reducen la incidencia del agente
agresor sobre la planta. Esta es la forma estándar
de actuación de los mecanismos de resistencia,
donde la defensa en cuestión actúa de forma
directa sobre la población del enemigo. Pero los
mecanismos defensivos también pueden actuar
de forma indirecta, a través de otros elementos
bióticos del ecosistema. En su actividad diaria,
las plantas mantienen un continuo intercambio
gaseoso con la atmósfera, principalmente a tra-
vés de los estomas. Además del intercambio de
oxígeno y CO2 propio de la respiración y foto-
síntesis, las plantas liberan compuestos orgáni-
cos volátiles a la atmósfera, que nosotros
fácilmente percibimos e identificamos como el
característico olor de un pinar o de un bosque de
laureles, por poner dos ejemplos. Una respuesta
inducida frecuente al ataque de insectos herbí-
voros y hongos patógenos es la alteración de la
emisión de estos compuestos orgánicos volátiles
(MOREIRA et al., 2013; SAMPEDRO et al., 2010).
Estos cambios pueden ser percibidos por otros
organismos del ecosistema, como predadores o
parasitoides, que interpretan el mensaje químico
como un aviso de una posible fuente de alimen-
to o un sitio adecuado para realizar la puesta.
Así, la alteración en la emisión de volátiles indu-
cida por una agresión biótica sirve de defensa
indirecta para la planta, donde el enemigo de su
enemigo actúa en su beneficio. Los cambios en
la emisión de volátiles pueden actuar, por tanto,
como una señal química en complejas interac-
ciones tritróficas (KESSLER & BALDWIN, 2001). 

Un buen ejemplo de cómo otros organismos
pueden interferir en la capacidad de los pinos de
combatir el ataque de una plaga es el caso de las
hormigas que se alimentan de las secreciones azu-
caradas producidas por los áfidos. Los pinos
albergan una gran comunidad de áfidos chupado-
res con los que conviven aparentemente sin dema-
siado problema. Estas colonias mantienen grandes
colonias de hormigas que transitan de arriba abajo
por los tallos desde los hormigueros hasta las

fuentes de alimento. Como si de una granja se tra-
tase, las hormigas mantienen a raya a cualquier
intruso que se interponga en su camino y amena-
ce a la colonia. Investigaciones recientes han
demostrado que las plántulas con hormigas sufren
menos daños por otros insectos herbívos, como el
curculiónido H. abietis (MANÁK et al., 2013). El
impacto de la gestión forestal sobre el suelo y los
hormigueros debe por tanto ser considerado.

Otra fuente de variación fenotípica en aspec-
tos relacionados con la resistencia de los pinos a
sus enemigos naturales es la composición especí-
fica de la comunidad vegetal. Aunque parezca sor-
prendente, las interacciones bióticas entre los
pinos y la comunidad de artrópodos que se desa-
rrolla sobre ellos varía notablemente en función de
la diversidad específica de la población donde
habitan. Siguiendo con el ejemplo de los pinos,
cuando los pinos crecen en monocultivos, con
todos los individuos de una misma especie, las
plántulas albergan comunidades de áfidos poco
numerosas así como una baja densidad de hormi-
gas asociadas a las colonias de áfidos. Sin embar-
go, cuando incrementamos la diversidad de
especies de pinos en la plantacion, la colonización
por áfidos y la de las hormigas que los atienden,
aumenta hasta 3 veces más (MOREIRA et al.,
2012a) (Figura 5). El aumento de la población de
hormigas en las plantaciones pluriespecíficas se
traslada en una reducción significativa de la
comunidad de otros herbívoros dañinos, resultan-
do en un mejor estado sanitario de las poblaciones
mixtas respecto de las poblaciones monoespecífi-
cas. Estos notables efectos se han observado mez-
clando especies del mismo género y relativamente
próximas filogenéticamente y es posible que tam-
bién ocurran a nivel intraespecífico, donde la
diversidad genética de la población de una misma
especie pueda influir significativamente en las
interacciones con insectos herbívoros. A su vez,
los resultados de este trabajo con plántulas de pino
parecen extendibles a bosques maduros, donde se
ha demostrado que los daños por herbivoría son
menores en masas mixtas muy diversas que en
masas monoespecíficas o con escasa diversidad
específica (JACTEL & BROCKERHOFF, 2007).

Por último, destacamos aquí otra fascinante
fuente de variación fenotípica en aspectos
defensivos relacionada con la emisión de voláti-
les por las plantas. Poco después de asumirse
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que los volátiles emitidos por las plantas juga-
ban un papel relevante en procesos de defensa
indirecta, se barajó la posibilidad de que los
volátiles emitidos pudieran también actuar como
fuentes de información entre plantas. Si una
planta no atacada es capaz de percibir la señal de
alerta de una planta vecina atacada podría aco-
modar su fenotipo en consecuencia adelantándo-
se a la inevitable agresión. Esto podría resultar
en una clara ventaja adaptativa que reduciría los
problemas derivados del retraso temporal de
activación de las defensas inducidas. Así, la
inversión en resistencia de una planta podría
ajustarse en función de la percepción del riesgo
real, pero con antelación a la materialización de
la agresión. Los primeros estudios al respecto no
fueron concluyentes y la comunidad científica
no alcanzaba un consenso al respecto. Pero estu-
dios más recientes, con metodologías depuradas
y aproximaciones más finas, han demostrado
que esta fascinante comunicación entre plantas
realmente ocurre. Son ya muchos los trabajos
que demuestran que determinadas especies de
plantas son capaces de percibir y codificar las
señales emitidas por plantas vecinas atacadas
por herbívoros, reaccionando con respuestas
defensivas directas o indirectas (HEIL &
KARBAN, 2010; KARBAN, 2008). Pero como
suele ocurrir en estos campos de investigación
frontera, los avances alcanzados hasta la fecha
se centran sobre unas pocas especies anuales

modelo, y la información existente en árboles es
mucho más reducida (TSCHARNTKE et al., 2001).

En un trabajo preliminar realizado reciente-
mente en la MBG-CSIC, hemos comprobado que
los pinos también son capaces de percibir la herbi-
voría en su entorno y reaccionar activando res-
puestas inducidas. Plantas de P. radiata que convi-
vieron en atmósferas aisladas con plantas de la
misma especie inoculadas con el curculiónido H.
abietis mostraron un aumento de la concentración
de resina no volátil en la parte superior del tallo así
como una alteración de la capacidad de respuesta a
la herbivoría de este insecto (DIZ, 2013). De forma
similar, plantas de P. pinaster que crecieron en la
proximidad de plantas atacadas por este insecto
mostraron una mayor resistencia efectiva al insec-
to, siendo, al cabo del tiempo, menos consumidas
(CASAS, 2015). En el video documental “El len-
guaje de los bosques” se explican estas impresio-
nantes y sorprendentes propiedades de los voláti-
les como medio de comunicación entre plantas
(ZAS & SAMPEDRO, 2012).
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Figura 5. Influencia de la diversidad específica (monocultivos o mezclas de tres especies de pino) en la abundancia de
hormigas, pulgones y otros herbívoros que albergan las plántulas de pino, restringiendo o no el acceso a los pinos de
hormigas mutualistas (Datos tomados de MOREIRA et al., 2012a)
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Figura 6. Influencia de la herbivoría de H. abietis en plantas vecinas sobre el contenido de resina no volátil en la parte
superior del tallo de plántulas de P. radiata en respuesta a los daños causados por el curculiónido (a) y aumento de la
resistencia efectiva frente a H. abietis en plántulas de P. pinaster que crecieron junto a plantas de la misma especie ata-
cadas por el curculiónido (b) (Datos tomados de: DIZ, 2013; CASAS, 2015)
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