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Resumen  
La rectitud del tronco de Pinus pinaster tiene un gran impacto económico. Existen diferencias de 
rectitud entre poblaciones naturales, que se mantienen al realizar ensayos de procedencias. Estas 
diferencias  ¿se deben a una diferente sensibilidad ante factores externos que inducen curvaturas, o 
a una diferente capacidad de las plantas para reaccionar ante ellos? Estudiando la luz lateral como 
estímulo deformante, plántulas de tres regiones de procedencia (dos torcidas -Bajo Tiétar y Oña- y una 
recta –Gredos-) se sometieron a dos tratamientos: luz directa y luz lateral. Se fotografió cada planta 
semanalmente durante 5 meses. En las fotos se midieron crecimiento en altura e inclinación de los 
tallos. Las plantas de Bajo Tiétar mostraron mayor respuesta fotomorfogenética que las otras 
procedencias. Las plantas de Oña fueron las más inclinadas al final del experimento en respuesta a la 
luz lateral, lo que se debió a que las de Bajo Tiétar se inclinaron menos que las otras procedencias 
durante el periodo de elongación de las plantas y a que las de Gredos se reenderezaron más una vez 
terminado ese periodo. La población recta fue significativamente distinta de las torcidas por su mayor 
capacidad de enderezamiento, no por sus respuestas a la luz lateral. 
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1. Introducción  
 

Pinus pinaster Ait. es una especie importante en extensión de sus masas y en producción de 
madera en muchos países, pero tiene una notable tendencia a la tortuosidad. La falta de rectitud en 
los árboles afecta negativamente al costo del transporte, a la transformación industrial, al 
rendimiento en la materia prima y a la calidad del producto final, debido a la formación de la madera 
de reacción (Zobel & van Buijtenen, 1989; Plomion et al., 2001). En las coníferas, la madera de 
compresión aparece en el lado inferior de los tallos inclinados o curvos, sea cual sea la causa de la 
inclinación o curvatura. Además, la formación de madera de compresión se asocia frecuentemente al 
crecimiento radial excéntrico, a la contracción longitudinal durante el proceso de secado y a las 
tensiones de crecimiento, todo ello perjudicial para el uso industrial de la madera (Timell, 1986). 
 
Dentro de P. pinaster, son pronunciadas y bien conocidas las diferencias en la rectitud del fuste entre 
poblaciones de diferentes procedencias geográficas tanto en bosques naturales como en ensayos de 
procedencia, donde poblaciones de diferentes procedencias se cultivan en ambiente común. Por lo 
general, la rectitud del tronco típica de cada población es bastante estable entre diferentes sitios de 
ensayo y es consistente con la rectitud en las masas de origen (Alía et al., 1995). Por lo tanto, la 
comparación de procedencias puede ser útil para identificar los procesos subyacentes que explican 
dichas diferencias. 
 

Uno de los factores externos que pueden afectar la rectitud del tallo es la incidencia lateral de 
la luz. En el bosque, la luz lateral puede afectar a los árboles jóvenes si las plantas vecinas cubren la 
luz solar por encima de ellos, haciendo que se dirijan hacia huecos próximos en el dosel (Collet et al., 
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2011). Esta reorientación se considera una respuesta fototrópica que permite a la planta mejorar su 
captación de la luz y, por tanto, desempeña un papel ecológico importante (Smith, 1982; Dietze et al 
2008; Lang et al., 2010). Además, la variación de la calidad de la luz bajo el dosel induce respuestas 
fotomorfogenéticas, típicamente caracterizadas por un incremento de la altura y esbeltez de los tallos 
y una reducción de la biomasa de ramas y  raíces (Smith, 1982), que pueden a su vez afectar a la 
capacidad de la planta para controlar su crecimiento trópico y su rectitud. 
 

Cuando un tallo desvía su dirección de crecimiento vertical hacia una luz lateral, se produce un 
cambio en su orientación en el campo gravitatorio. Estas desviaciones del tallo pueden comprometer 
la estabilidad mecánica a medida que aumenta el tamaño de la planta, a menos que se produzca una 
corrección gravitrópica (Moulia et al., 2006; Alméras & Fournier, 2009). Por tanto, además de la 
respuesta fototrópica, se produce una reacción gravitrópica (Bastien et al., 2015). 
 

Todas estas reacciones causan curvaturas en el tallo que, a su vez, son detectadas (Bastien et 
al 2013, Hamant y Moulia 2016), y provocan una respuesta de contra-curvatura (reacción autotrópica 
o autoenderezante) (Iino, 1990; Almeras y Fournier, 2009; Bastien et al, 2013). Finalmente, es el 
equilibrio entre la detección de estos tres mecanismos de control (sensibilidad y reacción a la luz 
lateral, a la inclinación y a la propia curvatura) lo que controla la rectitud final del tallo en estos casos 
(Bastien et al 2015). 
  

Sin embargo, la eficiencia en este control de la forma depende también de los motores 
involucrados en las curvaturas del tallo (Sierra de Grado et al., 2008; Moulia y Fournier, 2009). Dos 
motores diferentes actúan cuando un tallo en crecimiento se inclina: primero, una reacción primaria 
rápida que hace que el ápice redirija su crecimiento hacia la vertical, mediante el alargamiento 
diferencial de las células subapicales en la parte superior e inferior del tallo inclinado; en segundo 
lugar, una reacción secundaria más lenta que implica la formación de madera de compresión, la 
asimetría de las tensiones de crecimiento y, generalmente, crecimiento radial excéntrico (Fournier et 
al., 1994).  
 

La elongación diferencial de las células en los lados iluminado y sombreado de un tallo en 
elongación también causa curvatura fototrópica (Liscum et al., 2014), pero se conoce menos sobre 
las reacciones secundarias fototrópicas en respuesta a las condiciones de luz.  
 

Se han detectado diferencias entre especies de coníferas en sus respuestas a la luz lateral y en 
sus estrategias de reorientación  (Roussel, 1966; Timell, 1986; Sierra-De-Grado y Alia, 1994) y 
también en frondosas (Alméras et al., 2009; Collet et al., 2011). Asimismo se ha demostrado en P. 
pinaster  la existencia de variación genética en la respuesta a la luz lateral y el proceso de 
enderezamiento a nivel de familia, con una importante heredabilidad de la reacción apical fototrópica 
(Sierra-de-Grado et al., 1997). A nivel poblacional, se han demostrado diferencias en la eficiencia 
motora del enderezamiento entre poblaciones rectas y torcidas en P. pinaster (Sierra-de-Grado et al., 
2008), pero falta conocimiento sobre la variabilidad intraespecífica de las respuestas 
fotogravitrópicas y fotomorfogenéticas a nivel poblacional. Estas respuestas y las diferentes 
estrategias de las especies arbóreas para reorientarse hacia la luz y al mismo tiempo mantener la 
estabilidad mecánica juegan un papel ecológico importante (Alméras et al., 2009; Collet et al., 2011) 
y sugieren un proceso adaptativo que se puede encontrar también a nivel de población. 
 

Nuestra hipótesis es que las diferencias en la rectitud entre las poblaciones pueden deberse a 
diferente sensibilidad a los estímulos externos que inducen curvaturas, a diferentes habilidades para 
enderezarse después de que el estímulo haya actuado o a ambos. En el caso de la luz lateral 
producida por una cubierta de malla de sombreo, se esperan dos tipos de respuestas a escala de 
toda la planta: un efecto fotomorfogenético que produce mayor elongación y mayor esbeltez y un 
efecto fototrópico que provoca una inclinación del tallo en crecimiento hacia la luz. Las plantas de las 
poblaciones más rectas podrían mostrar una menor respuesta fotomorfogenética (experimentarían 
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menos alargamiento) o menor sensibilidad fototrópica (serían menos desviadas por el mismo 
estímulo de luz lateral). Con respecto a la capacidad de enderezamiento después de una desviación 
del tallo, esperamos mayor habilidad para enderezar en la población recta que en las poblaciones 
torcidas. 
 
2. Objetivos 
 

El objetivo de este trabajo es explorar las respuestas fotomorfogenéticas y foto-gravitrópicas  
a la luz lateral  en tres procedencias de P. pinaster, con diferente rectitud típica de fuste, para discutir 
si las reacciones al sombreo y a la  luz lateral pueden estar relacionadas con las diferencias de 
rectitud del tallo entre las procedencias. 

 
3. Metodología 
 

Material vegetal y diseño experimental 
 
Las poblaciones de tres regiones de procedencia española de P. pinaster han sido elegidas en 

este estudio debido a sus diferencias en la rectitud y crecimiento del tallo: población de "Gredos", con 
gran crecimiento y tallos muy rectos; "Bajo Tiétar", con árboles altos pero tallos sinuosos, y "Oña", 
cuyos árboles típicos tienen poco crecimiento y tallos torcidos, tanto en sus lugares de origen como 
en ensayos de procedencia. 

 
Se sembraron en macetas cuadradas semillas de árboles representativos de las tres 

poblaciones. Las plántulas se cultivaron durante un año en un invernadero cubierto por una malla  de 
sombreo. En su segunda primavera, las macetas fueron colocadas al aire libre en estructuras de 
hierro especialmente diseñadas para mantener las plantas en una posición fija, bajo dos 
tratamientos: luz directa y luz lateral. El número de plantas por procedencia y tratamiento fue de 10, 
en un diseño en split-plot. Para el tratamiento de la luz lateral, cada planta fue cubierta con un túnel 
con una malla de sombreo del 80% doble, dejando abierto sólo el lado sur. Esto implica no sólo una 
variación de la dirección de la luz, sino también de su intensidad.  

 
Mediciones 
 
Se tomaron fotografías en el plano vertical Norte-Sur de cada planta cada semana, 

exactamente desde el mismo punto, desde el establecimiento del experimento (principio de mayo) 
hasta mediados de septiembre. Estas fotografías del plano Norte-Sur registraron los principales 
cambios de las plantas en respuesta al tratamiento de luz lateral. 

 
Los tallos se han considerado en dos partes: la parte basal (ver Figura 1), desarrollada 

durante el primer año de la planta (segmento 01) y la parte superior, desarrollada durante el 
experimento en el segundo año de cultivo (segmento 12) . Con el fin de analizar los cambios en la 
orientación de los tallos, se midieron los ángulos sucesivos de los segmentos 01 y 12 de los tallos con 
respecto a la horizontal, en las fotos (A01 y A12 respectivamente). Las plantas fueron marcadas con 
un rotulador negro al final de la longitud alcanzada en su primer año de crecimiento, para identificar 
este punto para las mediciones. La longitud de los tallos también se midió en las imágenes, teniendo 
en cuenta la corrección de escala. El crecimiento en longitud se calculó como Li-L0, siendo Li la 
longitud i días después del comienzo del experimento y L0 la longitud inicial. Todas las mediciones se 
realizaron con Photoshop 5.5 y 6.0 (Adobe Systems Incorporated, 2000). El análisis estadístico para 
el crecimiento de los tallos y los ángulos fue un Anova de de Medidas Repetidas con covariables A0 
(ángulo inicial del segmento 01) y L0 (longitud inicial) para los ángulos y L0 para el crecimiento en 
longitud. Se realizaron contrastes individuales para hacer todas las comparaciones (Statistica '99).  Al 
final del experimento se midió el diámetro de los tallos en la base del epicotilo y se calculó la esbeltez 
como el cociente entre la longitud y el diámetro al final del experimento. 
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Figura 1. División del tallo, ángulos medidos en las plantas (A01 y A12)  

 

4. Resultados 
 

Efectos fotomorfogenéticos 
 
Las plantas de Oña fueron las más cortas al comienzo del experimento, siendo significativa la 

diferencia entre ellas y las plantas de Gredos y Tiétar (Tabla 1). Sin embargo, en el tratamiento de luz 
directa no hubo diferencias significativas entre procedencias en el crecimiento en longitud (Gd).Como 
era de esperar, las plantas del tratamiento de luz lateral se alargaron más que las plantas bajo luz 
directa, cerca del 390% más como media (ver Fig. 2). En el tratamiento de luz lateral, las plantas de 
Tiétar crecieron significativamente más que las plantas de Oña. Al final del experimento, la diferencia 
de crecimiento bajo luz lateral y  bajo luz directa (Gl-Gd), que supone una estimación del efecto 
fotomorfogenético, fue significativamente mayor en Tiétar que en Oña (p < 0,05 ), y también mayor en 
Tiétar que en Gredos, aunque con un p-valor = 0,0871 (Tabla 1).  

 Tabla 1. Longitud media (cm) de las plantas al inicio del experimento (L0) por tratamiento y procedencia; crecimiento en 
longitud total en los tratamientos de luz directa (Gd) y luz lateral (Gl) y diferencia entre el crecimiento en longitud en ambos 

tratamientos (Gl-Gd). Las medias con la misma letra no son diferentes al 95% de probabilidad. 

  Luz directa Luz lateral Gl-Gd 

  L0 Gd = L134-L0 L0 Gl =L134-L0 

GREDOS 21.97  a 6.38 a 21.32 a 21.13 ab 14.75ab 

OÑA 16.54  b 6.07 a 17.95 b 19.20 b 13.12b 
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TIÉTAR 24.67  a 4.22 a 23.04 a 24.74 a 20.52a 

  
Las plantas dejaron de elongarse antes en el tratamiento de luz directa que en el de luz 

lateral. En el tratamiento de luz directa, hubo crecimiento significativo desde el inicio del experimento 
hasta  69 días después (14 de julio), mientras que en el  tratamiento de luz lateral las plantas 
siguieron creciendo hasta los 89 días (3 de agosto). Desde estas fechas hasta el final del experimento 
(134 días) las plantas no mostraron crecimiento primario apreciable.  

 

 
Figura 2. Curvas de crecimiento en longitud  a lo largo del tiempo para tres poblaciones (Gredos, Oña y Tiétar) en 

los tratamientos de luz directa y luz lateral. El crecimiento en longitud se calculó como Li-L0, siendo Li la longitud i días 
después del inicio del experimento y L0 la longitud inicial. Se representan las medias y sus intervalos de confianza del 95% 

 
Esbeltez 
 
La esbeltez en el tratamiento de luz directa no fue diferente entre procedencias. El 

incremento de la esbeltez fue casi el doble en el tratamiento de luz lateral que en el de luz  directa (p-
valor 0,0000). En el tratamiento de luz lateral sí hubo diferencias entre procedencias (p-valor 
0,0005), siendo Tiétar la más esbelta y significativamente distinta de las otras procedencias (Figura 
3). 
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Figura 3. Esbeltez (relación entre la longitud y el diámetro al final del experimento) por tratamiento y procedencia.  

 
Efectos fototrópicos y gravitrópicos: Cinética 

 
Cambios en el plano vertical norte-sur 

 
Las plantas comenzaron el experimento sin diferencias significativas entre procedencias en el 

ángulo inicial (A01). En el tratamiento de luz directa, la tendencia general fue mantener la inclinación 
en la parte basal del tallo (A01) e inclinar ligeramente la parte superior (A12). En el tratamiento de luz 
lateral, promediando entre todas las procedencias y considerando todo el periodo experimental, el 
ángulo de inclinación del tallo se vio afectado significativamente sólo en el tramo en elongación (A12) 
(ver Fig. 4). No hubo diferencias significativas entre los tratamientos en el ángulo A01. 

Figura 4. Evolución temporal de los ángulos A01 y A12 (procedencias promediadas) en los tratamientos de luz 
directa y luz lateral. Se representan las medias y sus intervalos de confianza del 95%. L0 y A0: valores de las covariables. 
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Figura 5. Evolución temporal de los ángulos A01 y A12 en diferentes procedencias dentro del tratamiento de luz 

lateral. Se representan las Ls- medias y sus intervalos de confianza al 95%. L0 y A0: valores de las covariables. 
 

Las diferencias entre procedencias en los ángulos A01 y A12 se analizaron en tres periodos 
diferentes: el total del periodo experimental, desde el comienzo del experimento hasta el final del 
periodo de elongación y desde el final de éste hasta el final de experimento. En el tratamiento de luz 
directa no hubo diferencias entre procedencias en los ángulos medidos en ninguno de los tres 
periodos, pero sí en el tratamiento de luz lateral (ver Fig. 5, Fig. 6 y Tabla 2). 

 
Tabla 2. Contrastes individuales entre procedencias para los ángulos A01 y A12, en el tratamiento de luz lateral (en 

el tratamiento de luz directa todos los contrastes fueron no significativos). Los contrastes se realizaron en tres periodos: a) 
desde el inicio hasta el final del experimento (0 a 134 días), b) desde el inicio del experimento hasta el final del período de 
elongación (0 a 89 días), y c) desde el final del período de elongación hasta el final del experimento (89 a 134 días en luz 

lateral). Se muestran Ls-medias y (p-valores), ns: no significativo. 
 

PERIODO Total (0-134 días) Elongación (0-89 días)      Post-elongación (89-134 días) 

  A01 A12 A01 A12 A01 A12 

Gredos-Oña ns 6.77 
(0.0441) 

ns ns 2.87 
(0.0202) 

4.94 
(0.0173) 

   Gredos-Tiétar ns ns ns -6.70

 
(0.0205) 

3.95 
(0.0019) 

4.97 
(0.0162) 

Oña- Tiétar ns -8.50 
(0.0214) 

ns -8.52 
(0.0078) 

ns ns 

 
En el tratamiento de luz lateral, si consideramos todo el  periodo experimental, no hay 

diferencias entre procedencias en A01 pero sí en A12: las plantas de Oña tenían una inclinación A12 
6.77º menor que las plantas de Gredos al final del experimento y 8.5º menos que en las plantas de 
Tiétar, es decir, en conjunto sólo Oña era diferente al final del experimento, por tener el tramo 12 más 
inclinado que las otras procedencias.  
 

Pero analizando en mayor detalle, se observa que este resultado global proviene de una 
combinación de dos procesos en los periodos parciales considerados. En el periodo de elongación, no 
hay diferencias entre procedencias en A01, y en A12 las plantas de Tiétar tuvieron una inclinación 
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A12 significativamente menor que las otras dos procedencias (6.7º menos que Gredos y 8.52º menos 
que Oña), lo que sugiere una mayor reacción fototrópica en Gredos y en Oña que sólo afecta al tramo 
12. Una vez cesada la elongación, aparecen diferencias significativas entre procedencias en la 
inclinación de ambos tramos A01 y A02, ya que las plantas de Gredos muestran un proceso de 
enderezamiento más pronunciado, el tramo A01 en Gredos recupera una media de 2.87º más que las 
de Oña y 3.95º más que las de Tiétar y en el tramo A12 una media de 4.94º y 4.97º respectivamente, 
no habiendo diferencias entre las de Oña y Tiétar. 
 

 

Figura 6. Desarrollo de dos plantas representativas en el tratamiento de luz lateral: Planta de origen Oña al principio 
(1.a) y al final del experimento (1.b) y planta de origen Gredos al principio (2.a) y al final (2.b) del experimento. Las imágenes 

han sido tomadas en el plano Norte-Sur, con la luz procedente del Sur (lado derecho de las imágenes. 

 

5. Discusión 
 

Efectos fotomorfogenéticos 
 

Los diferentes tratamientos implican cambios en la calidad, intensidad y orientación de la luz 
debido a la malla de sombreo, que a su vez reduce la temperatura, la evapotranspiración y el efecto 
mecánico del viento. Como resultado, el período de elongación fue 20 días más largo en el 
tratamiento de luz lateral y las diferencias entre las procedencias tuvieron más tiempo para 
expresarse en respuesta a este ambiente. 
 

El tratamiento de luz lateral provocó diferencias en el crecimiento en longitud que no se 
detectaron bajo luz directa, por lo que podemos asumir que son diferentes respuestas 
fotomorfogenéticas a nivel de procedencia. Se han reportado diferentes estrategias para capturar la 
luz y obtener estabilidad mecánica a nivel de especie (Collet et al., 2011) y también podrían existir a 
nivel de población, especialmente en especies con alta variabilidad genética y amplio rango de 
distribución como P. pinaster. En particular, las plantas de la procedencia Bajo Tiétar mostraron una 
elongación aprox. 40% y 60% mayor que las plantas de Gredos y Oña respectivamente en el 
tratamiento de luz lateral, mientras que no hubo diferencias bajo luz directa, lo que implica una mayor 
sensibilidad fotomorfogenética de las plantas de Bajo Tiétar. Sin embargo, al no existir diferencias 
entre Gredos y Oña en este sentido, no podríamos afirmar que la procedencia recta es menos 
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sensible a estos efectos que las torcidas en su conjunto. 
 

 Efectos fototrópicos y gravitrópicos 
 

 El ángulo de inclinación del tallo fue afectado significativamente por el tratamiento de luz 
lateral sólo en la parte del tallo en elongación (A12) (ver Fig. 4), siendo consistente con el hecho de 
que las reacciones fototrópicas sólo aparecen en los ejes en crecimiento primario. Se podría esperar 
un efecto indirecto sobre la inclinación de la parte basal (A01) debido al momento de flexión causado 
por el crecimiento y la inclinación de la parte 12, pero no fue significativo en el conjunto de las 
plantas (promediando todas las procedencias). 
  
 Aunque en este experimento no es posible separar los efectos fototrópicos y gravitrópicos, la 
posición del tallo descrita por los ángulos A01 y A12 en los diferentes periodos da una idea del 
equilibrio entre ellos. En el tratamiento de luz lateral, podemos considerar que, dado que sólo los 
tallos en elongación se dirigen hacia la luz, una vez cesada la elongación sólo observamos efectos 
gravitrópicos. Durante la elongación, sin embargo, las reacciones fototrópicas y gravitrópicas van 
interactuando. Herrera et al. (2010) encontraron una prioridad alternativa en las reacciones gravi y 
fototrópicas en plántulas de P. pinaster bajo diferentes niveles de inclinación y al mismo tiempo 
lateralmente iluminadas: las plantas inclinadas a 30º o más primero tuvieron una reacción primaria 
vertical, luego se volvieron hacia la luz, mientras que en plantas inclinadas 0º y 15º el ápice giró 
directamente a la luz. Estos autores estudiaron únicamente la reacción gravitrópica primaria, pero en 
nuestro experimento hay indicios claros de que las reacciones secundarias también están 
involucradas: por un lado, las plantas de Gredos mostraron una importante reacción enderezadora 
justo después del cese de la elongación (en A01 y A12); por otro, el estudio de la madera de reacción 
formada en secciones transversales (datos no mostrados), reveló  en muchas de las plantas la 
existencia de bandas de madera de reacción alternadas con bandas de madera normal. 

 
En el tratamiento de luz lateral, las plantas de Oña tuvieron una mayor inclinación (menor 

A12) que las plantas de Tiétar y Gredos al final de  todo el periodo experimental, lo que sugiere que 
las plantas de Oña son más sensibles a los efectos fototrópicos o que, en el balance entre los efectos 
fototrópicos y gravitrópicos, el componente gravitrópico es relativamente más débil que el fototrópico 
comparado con las otras procedencias. Si tenemos en cuenta los dos periodos parciales 
considerados,  las diferencias se establecen en el periodo de elongación debido a que las plantas de 
Tiétar se inclinan menos que las demás (posible menor respuesta fototrópica) y en el periodo 
posterior a la elongación las plantas de Gredos dejaron de inclinarse, e incluso se enderezaron varios 
grados, aumentando A01 y A12 significativamente más que en las otras dos procedencias. Esta 
reacción en plantas de Gredos es consistente con una mayor capacidad de enderezamiento en 
plantas inclinadas, ya mostrada por Sierra de Grado et al (2008). 

 
¿Están las diferencias encontradas relacionadas con la rectitud del tronco? 

 
Nuestra hipótesis fue que las diferencias de rectitud entre las poblaciones podrían estar 

relacionadas con diferentes sensibilidades a estímulos externos que inducen curvaturas, luz lateral en 
este caso, o a diferentes habilidades para enderezarse después de sufrir una inclinación. La 
población más recta, Gredos, ha mostrado una menor respuesta fotomorfogenética que una de las 
poblaciones torcidas (Tiétar, pero no menor que en Oña) y, analizando la inclinación sufrida por efecto 
de la luz lateral (balance foto-gravitrópico), las plantas de Gredos se inclinan menos que la otra 
población torcida (Oña) pero no menos que las de Tiétar). Por lo tanto, no podemos afirmar que una 
menor sensibilidad a la luz lateral esté relacionada con una mejor rectitud a nivel de población. 
 

Por el contrario, la población recta mostró una mayor capacidad de enderezarse que ambas 
poblaciones torcidas cuando los efectos fototrópicos dejaron de actuar. Esto también es coherente 
con los resultados anteriores en experimentos de inclinación con plantas de las mismas poblaciones 
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(Sierra-de-Grado et al 2008). 
 
6. Conclusiones 
 

Se han detectado diferencias entre procedencias de P. pinaster en las respuestas 
fotomorfogenéticas y fototrópicas (o el balance foto-gravitrópicas), pero las diferencias encontradas 
hacen descartar la hipótesis de que las diferencias en la rectitud entre las poblaciones pueden 
deberse a diferente sensibilidad a la luz lateral (como estímulo externo que induce curvaturas). Sin 
embargo, estas diferencias son consistentes con la hipótesis de que pueden deberse a diferentes 
habilidades para enderezarse después de haber sufrido una inclinación. 
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