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Resumen

En tres ensayos factoriales familia x fertilización situados en sitios de baja fertilidad en el Sur de
Galicia se analizó la plasticidad fenotípica en el desarrollo y la variación genética en plasticidad en
familias de medios hermanos de Pinus pinaster.La autocorrelación espacial que presentaron las varia-
bles de estudio invalidaron las técnicas de análisis convencional, siendo necesario ajustar los datos
espacialmente mediante técnicas de geoestadística. En las tres parcelas se encontró variación genética
en el crecimiento de la población de estudio además de plasticidad fenotípica frente a la disponibilidad
de nutrientes en el gradiente de fertilización ensayado. En concordancia con estudios nutricionales pre-
vios en Galicia, la fertilización resultó ser beneficiosa para el crecimiento de las plantas. También se
encontró variación genética en la plasticidad en todas las parcelas, lo que indica que existen variacio-
nes genéticas en la eficacia nutricional entre las familias estudiadas. Sin embargo, la interacción ferti-
lización x sitio, familia x sitio y familia x fertilización x sitio muestra un patrón de respuesta complejo.

Palabras clave: Interacción genotipo x nutrición, Variación genética, Autocorrelación espacial, Pino marítimo,
Estabilidad genotípica

INTRODUCCIÓN

La capacidad que muestran algunos genoti-
pos de alterar de forma significativa su expre-
sión en respuesta a determinados factores
ambientales, produciendo una serie de fenotipos
diferentes, se denomina plasticidad fenotípica.
La plasticidad fenotípica es una propiedad espe-
cífica de caracteres individuales en relación a
influencias ambientales determinadas que se
manifiesta en rasgos concretos y en respuesta a
estímulos ambientales específicos. Esta propie-
dad tiene gran importancia en el desarrollo, fun-
cionamiento y evolución de los organismos en el
ambiente (BRADSHAW, 1965).

El modo en que un genotipo puede generar
distintos fenotipos afecta a casi todos los aspectos

de la gestión y de la política forestal, y en especial
a los programas de mejora, tanto si las respuestas
implican una mejor adaptación al medio como si
reflejan sólo una mayor o menor sensibilidad al
ambiente. La interacción genotipo x ambiente, es
decir, las diferencias genéticas en plasticidad,
constituyen un importante factor limitante que
afecta a los programas de mejora (ZAS & FERNÁN-
DEZ-LÓPEZ, 2005). Una alternativa a la hora de uti-
lizar material mejorado variable en plasticidad es
definir zonas ambientalmente homogéneas aptas
para grupos de genotipos que tengan un patrón de
respuesta similar y seleccionar dentro de cada
zona genotipos específicamente adaptados. Otra
opción sería identificar genotipos estables con un
buen comportamiento general para utilizar en un
amplio rango de ambientes.
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En Galicia, una de las especies más importan-
tes en la repoblación forestal, incluida en el pro-
grama de mejora genética iniciado en el CINAM-
Lourizán en la década de los 80, es el pino marí-
timo (Pinus pinaster Ait.). Esta especie se utiliza
en un amplio rango ambiental y muestra un com-
portamiento muy plástico. Siendo la nutrición
uno de los principales factores ambientales que
controla la productividad de las masas forestales
en Galicia (e.g. SÁNCHEZ-RODRÍGUEZ et al.,
2002), es esperable que el comportamiento del
material de mejora pueda variar sustancialmente
ante distintas disponibilidades de nutrientes o
ante distintos regímenes selvícolas (con o sin fer-
tilización) (MARTÍNS, 2005; ZAS et al., 2006).

Por ello, dentro del programa de mejora de
P. pinaster en Galicia, se han incluido ensayos
factoriales familia x fertilización, con el propó-
sito de evaluar una muestra de material seleccio-
nado del programa bajo distintos tratamientos de
fertilización de establecimiento y analizar la
plasticidad y la variación genética en plasticidad
de este material frente a los distintos nutrientes.
En el presente trabajo se presentan los resulta-
dos de estos ensayos a los 3 años de edad.

MATERIAL Y MÉTODOS

El trabajo se desarrolló sobre tres ensayos
factoriales familia x fertilización instalados

entre abril de 2003 (Rebordelo: 42,46º N; 8,48º
W; altitud: 530 m; y Rianxo: 42,60º N; 8,77º W;
altitud: 90 m) y febrero de 2004 (Cea: 42,46º N;
7,76º W; altitud: 520 m). Las parcelas se sitúan
sobre gneises (Rebordelo) y granitos (Rianxo y
Cea) con suelos franco-arenosos y ácidos, ricos
en materia orgánica y N total, y pobres en
nutrientes, especialmente en P asimilable.

El material vegetal consistió en 28 familias de
polinización abierta de P. pinaster seleccionadas
al azar entre los árboles del huerto semillero de
Sergude, pertenecientes a la región de proceden-
cia 1a Noroeste-Litoral y 3 testigos comerciales
(semilla comercial gallega de costa, de interior y
del huerto semillero de Sergude). Los 9 trata-
mientos de fertilización se diseñaron por combi-
nación de 4 fertilizantes comerciales (N: Nitrato
amónico (5 g N.planta-1), P: superfosfato triple
(10 g P.planta-1), K: sulfato potásico (15 g K.plan-
ta-1) y Mg: sulfato magnésico (5 g Mg.planta-1))
según se indica en la figura 1. La fertilización se
aplicó manualmente alrededor de las plantas en el
momento de la plantación. El diseño experimen-
tal es un split-plot replicado en 10 bloques, con
los tratamientos de fertilización como factor prin-
cipal y los genotipos como factor secundario con
un total de 2790 plantas por ensayo.

En todos los ensayos se midió la altura total
de todas las plantas vivas después de los cuatro
primeros periodos vegetativos. Debido a que no
todas las plantas se plantaron de acuerdo a una
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Figura 1. Efecto de la fertilización sobre el crecimiento en altura durante el tercer periodo vegetativo en Rebordelo.
Los asteriscos (*) indican diferencias significativas (p<0.05) entre las medias (LSMEANS) de los distintos tratamien-
tos frente al control. La presencia y ausencia de un determinado compuesto en los distintos tratamientos de fertiliza-
ción se indica por los signos + y –, respectivamente



cuadrícula regular, las coordenadas x-y aproxi-
madas de cada árbol se estimaron mediante el
levantamiento topográfico de las parcelas con
una estación total. Para comprobar la distribu-
ción espacial de los datos y verificar la existen-
cia de autocorrelación espacial se emplearon
herramientas de geoestadística mediante la
construcción de semivariogramas y la modeliza-
ción de las observaciones mediante kriging.
Cuando una variable muestra una estructura
espacial no aleatoria los datos se ajustan, ‘elimi-
nando’ la autocorrelación que presentan median-
te un proceso de análisis espacial iterativo
(ISA). Una descripción detallada del método se
puede consultar en ZAS (2006).

La variación genética en crecimiento, la plas-
ticidad fenotípica frente a la disponibilidad de
nutrientes y la variación genética en plasticidad
se analizaron, tanto para cada sitio como en el
análisis conjunto de los tres sitios, mediante aná-
lisis de varianza utilizando el procedimiento
MIXED del sistema SAS, considerando la inter-
acción bloque x fertilización como factor aleato-
rio y el resto como factores fijos (LITTELL et al.,
1996). La comparación entre tratamientos y entre
familias se realizó utilizando el comando LSME-
ANS del procedimiento MIXED, asumiendo un
nivel de significación de 0,05. Para estimar e
interpretar las diferencias genéticas en plastici-
dad se empleó el modelo de efectos principales
aditivos e interacción multiplicativa (método
AMMI, (GAUCH, 1988)) ajustando el modelo con

el procedimiento GLM de SAS, con sumas de
cuadrados de tipo III para la estimación de los
efectos principales y de la interacción familia x
fertilización. Para la obtención de las coordena-
das en el espacio de los factores principales de
cada familia y tratamiento se utilizó el procedi-
miento IML de SAS. Para la representación grá-
fica del biplot se utilizó el procedimiento
GPLOT de SAS (VOLTAS et al., 2002).

RESULTADOS Y DISCUSIÓN

Durante los cuatro periodos vegetativos
estudiados, las variables presentaron una estruc-
tura espacial no aleatoria, con una semivarianza
que disminuye a distancias cortas en las tres par-
celas (Figura 2a). Esto significa que los datos
están autocorrelacionados, violándose el requi-
sito de independencia de las observaciones,
necesario en los métodos de estadística paramé-
trica convencional (ZAS, 2006). En la modeliza-
ción kriging de los residuos de la variable se
puede observar la elevada heterogeneidad
ambiental existente tanto dentro de los bloques
como dentro de los whole plots(Figura 2b). En
esta figura se muestra claramente la dependen-
cia espacial que presentan los datos en ensayos
de estas dimensiones. De aquí se desprende la
necesidad de corregir las variables mediante téc-
nicas de ajuste espacial. En trabajos previos se
había obviado la posible heterogeneidad espa-

69

Cuad. Soc. Esp. Cienc. For. 24: 67-73 (2008) «Actas de la IV Reunión sobre Genética Forestal»

Figura 2. A) Semivariograma observado y teórico (empleando el modelo esférico) de los residuos para la altura
durante el tercer periodo vegetativo en Cea. Se presenta el r2, el rango (A0), la varianza estructural (C0) y el nugget
(Cn). B) Modelización de la distribución espacial de los residuos mediante el método de kriging iterativo. Las líneas
negras gruesas representan el límite de los bloques y las finas de los whole plots



cial de las observaciones concluyendo que no
existía variación genética en la plasticidad
(MARTÍNS, 2005). Sin embargo, como se indica
más adelante, cuando se corrigen los datos eli-
minando este ruido espacial, la interacción fami-
lia x fertilización resulta significativa.

El análisis de varianza individual realizado
para las variables ajustadas mostró que la fertiliza-
ción, la familia y la interacción familia x fertiliza-
ción tuvieron un efecto altamente significativo
sobre el crecimiento en altura durante los cuatro
primeros periodos vegetativos en las tres parcelas
(Tabla 1).

Las familias ensayadas mostraron importantes
diferencias de crecimiento en altura. Esta varia-

ción genética en el crecimiento de las familias
mejoradas está ampliamente contrastada (MAR-
TÍNS, 2005; ZAS & FERNÁNDEZ-LÓPEZ, 2005).
Comparando el comportamiento de las familias
ensayadas con el de los testigos, se encontró que
las familias de primera generación del huerto
semillero mostraron crecimientos significativa-
mente superiores a los testigos comerciales en
todos los casos, salvo en Cea, donde el comporta-
miento de los testigos, especialmente la semilla
comercial del interior, fue mejor (Figura 3). El
comportamiento diferencial de las familias en Cea
podría explicarse por las características más medi-
terráneas de esta parcela, que se sitúa en el límite
de las zonas de mejora costera e interior, ya que
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Cea Rianxo Rebordelo
Factor g.l. Término Error Fp<F Fp<F Fp<F

Fertilización (T) 8 T*B 18,8*** 8,4*** 40,2***
Bloque (B) 9 T*B 0,1 0,1 0,1
Familia (G) 30 Error 5,8*** 9,1*** 11,4***
G*T 240 Error 1,5*** 1,2* 1,5***
G*B 270 Error 1,0 0,9 1,0

Tabla 1. Resumen del análisis de varianza para los datos ajustados espacialmente para la altura durante el tercer
periodo vegetativo para cada sitio. Se presentan los F ratios y los correspondientes niveles de probabilidad (***=
p<0.001, **= p<0.01, *= p<0.05)
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otros trabajos han evidenciado la superioridad en
vivero o en campo del material de mejora frente a
testigos comerciales de costa e interior (ZAS &
FERNÁNDEZ-LÓPEZ, 2005; ZAS et al., 2005).

La comparación estadística de las medias de
los tratamientos para la altura durante el tercer
periodo vegetativo reflejó que las plantas fertili-
zadas mostraron un comportamiento muy supe-
rior al control en Rebordelo (Figura 1). La
respuesta a los tratamientos de fertilización con-
cuerda con los desordenes nutricionales encon-
trados en las plantaciones de diversas especies
forestales situadas sobre los suelos forestales áci-
dos y graníticos de Galicia (e.g. SÁNCHEZ-
RODRÍGUEZ et al., 2002). Sin embargo, esta
respuesta no es tan clara como la encontrada en
Pinus radiata, donde el efecto particular de la
fertilización con P y Mg fue mucho más eviden-
te (ZAS et al., 2006). Otros estudios también han
detectado importantes incrementos en el creci-
miento en las plantaciones de P. pinaster sobre
suelos arenosos y ácidos a través de la fertiliza-
ción (e.g. AUGUSTO et al., 2005). El comporta-
miento plástico de la especie en respuesta a las
limitaciones del ambiente coincide, a su vez, con
otros trabajos donde se evalúa el comportamien-
to de diferentes poblaciones frente a otros facto-
res ambientales, como la disponibilidad hídrica
(e.g. ZAS & FERNÁNDEZ-LÓPEZ, 2005), lumínica
(e.g. SÁNCHEZ-GÓMEZ et al., 2006) y de tempera-
tura (e.g. NGUYEN et al., 1995). En Cea y Rianxo,
la respuesta a la fertilización no fue tan clara y la
comparación entre tratamientos resultó más con-
fusa. El ataque de un patógeno (MARTÍNS et al.,

2008) y una plaga (ZAS et al., 2005) en estas par-
celas, ambos con un comportamiento diferencial
según el tratamiento de fertilización aplicado,
pueden explicar esta falta de respuesta. El efecto
de la fertilización en estas dos parcelas sólo
resultó significativo cuando se corrigieron los
datos según la autocorrelación espacial que pre-
sentaban. Estudios anteriores, utilizando técnicas
de análisis convencional, no detectaron diferen-
cias entre tratamientos (MARTÍNS, 2005).

El material de mejora ensayado mostró dife-
rencias genéticas en plasticidad frente a la dispo-
nibilidad de nutrientes, reflejado por una interac-
ción familia x fertilización significativa (Tabla
1). El comportamiento observado coincide con
resultados obtenidos en otros estudios sobre la
especie en invernadero (ZAS & FERNÁNDEZ-
LÓPEZ, 2005) y con los de otros programas de
mejora de coníferas de Europa y América, donde
la interacción genotipo x nutrición resultó signi-
ficativa y cuantitativamente importante (e.g.
XIAO et al., 2003). El método AMMI aplicado en
cada parcela permitió descomponer la interac-
ción familia x fertilización en 2 ó 3 componentes
significativos, que explicaron entre el 60 y el
75% de la interacción (datos no mostrados). Los
resultados de este método pueden sintetizarse en
una gráfica biplot donde se representa tanto a las
familias como a los tratamientos de fertilización
sobre un sistema de coordenadas definido por los
dos primeros ejes AMMI. Las familias más pró-
ximas al origen son las más estables, mientras
que las más plásticas se encuentran a mayor dis-
tancia de los ejes. En general, tanto en Cea (Figu-

71

Cuad. Soc. Esp. Cienc. For. 24: 67-73 (2008) «Actas de la IV Reunión sobre Genética Forestal»

9 8

7

6

5

4

3 28

27

26

2524

23

22

21

20

2

19

18

17

16
15

14

13

12

11

101
S

I CT8

T7

T5

T4

T3

T2

T1

T0

T6

-6

-4

-2

0

2

4

6

-4 -2 0 2 4 6 8

PC1

9 8

7

6

5

4

3 28

27

26

2524

23

22

21

20

2

19

18

17

16
15

14

13

12

11

101
S

I CT8

T7

T5

T4

T3

T2

T1

T0

T6

-6

-4

-2

0

2

4

6

-4 -2 0 2 4 6 8

P
C

2

Figura 4. Biplots de la descomposición de la interacción familia x fertilización por el método AMMI para la altura
ajustada durante el tercer periodo vegetativo en Cea. (PC1, PC2: Componentes principales 1 y 2)



ra 4) como en las otras dos parcelas no se obser-
vó ningún tipo de agrupación entre familias ni
entre tratamientos. A su vez, la posición relativa
de los tratamientos no guardó ningún patrón que
permitiese identificar alguno de los nutrientes
como responsable de la respuesta plástica. Tam-
poco se observó ninguna asociación clara entre
familias y tratamientos de fertilización. Sin
embargo, en otros estudios sobre la especie esta
metodología representó una herramienta eficien-
te para identificar patrones de respuesta de los
genotipos a las características ambientales de los
sitios de ensayo (CHAMBEL, 2006).
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