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Resumen

La adaptacion de los arboles a su entorno esté ligada a una adecuada programacion de la
reproduccion, que a su vez esta interrelacionada con el crecimiento y mantenimiento. Los
ensayos genéticos forestales permiten testar las hipétesis de diferenciacion y plasticidad
para caracteres adaptativos tan relevantes como el tamafio umbral de reproduccion y la
alometria de la reproduccion. Los resultados de varios ensayos de Pinus pinaster y P.
halepensis en condiciones ambientales contrastadas corroboran una diferenciacién entre
procedencias y la existencia de variabilidad genética para caracteres reproductivos en
ambas especies. En general, los ambientes de origen con un alto grado de continentalidad
se relacionaron con una reproduccion femenina precoz y mas intensa en relacion al
tamafo. A su vez, unas condiciones mas limitantes del ambiente de ensayo también
tendieron a acelerar la reproduccion. En P. pinaster, ademas, encontramos marcadas
diferencias en la asignacion sexual entre procedencias. Estos resultados demuestran
compromisos entre crecimiento y reproduccion, constatados a nivel genético mediante
correlaciones genéticas negativas y a nivel fisiolégico mediante experimentos de retirada
de conos. Esta informacién es clave para entender la adaptacion local y orientar el uso y
conservacion de los recursos genéticos de ambas especies.

Palabras clave
Genética forestal, diversidad genética, asignacion reproductiva, adaptacion local,
caracteres de historia vital.

1. Introduccién

Los caracteres de historia vital son aquellos que definen los patrones de desarrollo
en cuanto a crecimiento, reproduccion y supervivencia de un organismo (ROFF 1992).
Estos caracteres estan estrechamente ligados a la adaptacién de los organismos al medio,
principal materia de estudio de la ecologia evolutiva y de gran relevancia en la gestion
forestal sostenible. En el caso de especies de arboles forestales, existe un patron general
de ciclo vital definido por altas tasas de mortalidad juvenil, edad de reproduccién tardia y
alta longevidad, pero dentro de este patron, existe un amplio abanico de variaciones
intimamente ligado con el ambiente (THOMAS 2011).

Los pinos mediterraneos, y especialmente Pinus halepensis Mill. y P. pinaster Ait.,
constituyen un modelo de estudio muy adecuado tanto desde puntos de vista teoricos
como aplicados, de cara a conocer los procesos de adaptacion al medio, pasados y
futuros, de las especies forestales en Espafia (LEV-YADUN & SEDEROFF 2000). Ello
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se debe a una serie de caracteristicas de la biologia de estas especies (NE’EMAN et al.
2004, 2011): edad temprana de reproduccion, que permite evaluar caracteres
reproductivos de forma relativamente precoz; asignacion reproductiva elevada, que
facilita la deteccion de costes de reproduccién; escasa variabilidad interanual de la
reproduccion en comparacion con otras especies mas veceras, lo que posibilita hacer
seguimientos con series de datos mas continuas y con mejores propiedades estadisticas;
mantenimiento variable de los conos femeninos cerrados (serotinia), lo que posibilita la
reconstruccion de la reproduccion en temporadas pasadas; separacion entre reproduccion
masculina (estrobilos productores de polen) y femenina (conos o estrobilos), lo que hace
posible testar hipdtesis especificas respecto al papel de la reproduccion masculina o
femenina en estas especies; reproduccion obligatoria por semillas, y no vegetativa, lo que
facilita la asociacion entre partes del arbol y funciones, e incrementando el valor
adaptativo de la reproduccion sexual; arquitectura de copa simple y por altimo, baja
longevidad en comparacion con otras especies forestales, mejorando las correlaciones
entre la inversion reproductiva real a lo largo de toda la vida de un individuo y la
estimada en una serie menor de afos.

También son destacables las caracteristicas ecoldgicas de estas especies, como su
amplio nicho ecoldgico, sobre todo en P. pinaster (FADY 2012), que se traduce en un
amplio rango de distribucion y la posibilidad de testar la relacion entre caracteres
fenotipicos y ambientales. Otro factor importante de la ecologia de estas especies es su
relacion con regimenes de perturbaciones, especificamente incendios forestales, que han
dejado su impronta en adaptaciones como el espesor de corteza o la serotinia (KEELEY
2012).

Por ultimo, la gran superficie ocupada por estas especies en Espafia tanto de forma
natural como por reforestacion, pone de manifiesto su importancia ecologica. Estas
masas, sin embargo, se ven afectadas por incendios forestales cada vez mas virulentos y
frecuentes lo que precisamente ha motivado varios estudios cientificos sobre la ecologia
reproductiva de P. halepensis (DE LAS HERAS et al. 2007, ESPELTA et al. 2008,
GONZALEZ-OCHOA et al. 2004, IRAIMA y ESPELTA 2004, MOYA et al. 2007,
ORTIZ et al. 2011, VERKAIK y ESPELTA 2006) . Desde el punto de vista de la gestion
forestal, se pretenden conocer los tratamientos selvicolas y condiciones en las que se
produce una mayor cantidad de pifias de forma mas precoz. De esta forma, asumiendo
gue una gran proporcién de pifias en edades jovenes son serétinas, se construye un banco
de semillas aéreo suficiente para garantizar la regeneracion post-incendio en caso de
corto periodo de recurrencia del fuego. Las principales conclusiones de estos estudios son
que las condiciones que aceleran el crecimiento de los arboles como clareos o podas (DE
LAS HERAS et al. 2007, MOYA et al. 2007), fertilizacion artificial o alta calidad de
estacion (MOYA et al. 2007, ORTIZ et al. 2011), aceleran también la produccion de
pifias. Sin embargo, una produccion de pifias mayor por arbol en masas poco densas,
puede verse compensada por un mayor nimero de pies en masas mas densas (MATYAS
& VARGA 2000).

A pesar del indudable valor para la gestion forestal proporcionado por los citados
estudios, su aportacion al campo de la ecologia se ve limitado por varios factores. En
primer lugar, se considera la produccion de pifias en valor absoluto por arbol o por
superficie independientemente del tamafio del arbol. Asi los arboles de mayor tamafio son
los que normalmente producen mas pifias, sin embargo la produccion de pifias por unidad
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de biomasa es mayor en arboles pequefios (ORTIZ et al. 2011). El segundo problema se
da en estudios que comparan diferentes procedencias de regeneracion natural. En este
caso, no es posible discriminar entre causas geneticas y/o ambientales que expliquen las
correlaciones de la reproduccion con variables climéticas. Para conocer de forma
sistematica si existe variacion genética entre procedencias en caracteres reproductivos,
una muestra representativa de arboles de las procedencias a comparar deben crecer en
condiciones ambientales lo mas homogéneas posible.

Los ensayos genéticos forestales de ambiente comun (common gardens) cumplen
precisamente la funcion de proporcionar condiciones ambientales homogéneas, bajo las
que se comparan entradas genéticas que pueden ser de rango poblacional (ensayo de
procedencias), familiar (ensayo de progenies) o individual (ensayo clonal). Estos ensayos
pueden llevarse a cabo en condiciones de campo o de invernadero. Los ensayos de
progenies, ademas, permiten el calculo de pardmetros de genética cuantitativa que
describan la arquitectura y grado de determinacion genéticos de los caracteres estudiados.

Los caracteres mas comunmente estudiados en pinos mediterraneos en ensayos de
ambiente comun han sido por un lado el crecimiento (ALIA et al. 1995, CHAMBEL et al.
2007) y por otro, caracteres fisiologicos de valor adaptativo, como la resistencia al frio
(CLIMENT et al. 2009), a la sequia (ARANDA et al. 2010, VOLTAS et al. 2008) o
fenologia (CODESIDO y FERNANDEZ-LOPEZ 2009). Desde un punto de vista
evolutivo, un carécter se considera adaptativo si tiene una influencia positiva en el
nimero de descendientes producidos por un organismo. De ello se deriva la gran
importancia de cuantificar también los caracteres reproductivos, situados de esta forma en
un nivel jerarquico superior de relevancia.

La evidencia empirica sobre la estrecha relacién entre condiciones ambientales
naturales o influidas por el hombre y caracteres reproductivos es abundante en numerosos
tipos de organismos (ROFF 1992, STEARNS 1992). Los pinos mediterraneos P. pinaster
y P. halepensis, no parecen ser una excepcion, y varios trabajos describen caracteres
reproductivos de historia vital en ambas especies (CLIMENT et al. 2008, SANTOS-DEL-
BLANCO et al. 2010, 2012, TAPIAS et al. 2004).

2. Objetivos

Los objetivos del presente trabajo son testar las hipotesis basicas de la teoria de
historia vital aplicadas al caso de especies mediterraneas forestales como son P. pinaster
y P. halepensis y hacer una lectura practica de los resultados de cara a la gestidn forestal.
En concreto, pretendemos (1) cuantificar la diferenciacion entre procedencias para
caracteres de historia vital relacionados con la reproduccién (tamafio umbral de
reproduccion, alometria reproductiva, esfuerzo reproductor), (2) comprobar la relacion
entre los citados caracteres y variables ambientales en términos de variacién, (3)
cuantificar la existencia de variacion genética aditiva dentro de procedencias para
caracteres de historia vital mediante herramientas de genética cuantitativa y (4) estudiar
patrones de compensacion (tradeoffs) entre caracteres de historia vital reproductivos y
caracteres de crecimiento vegetativo
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3. Metodologia
3.1 Ensayos de campo

Para Pinus halepensis utilizamos un ensayo de procedencias y otro de
procedencias-progenies. El ensayo de procedencias fue instalado en 1997, estando
replicado en seis localidades, dos de las cuales se incluyen en este trabajo (VValdeolmos,
Madrid —P240LM- y Rincon de Ademuz, Valencia-P24ADE-). En ellos estan
representadas 52 procedencias nativas de la especie a lo largo de todo su rango de
distribucion en Espafia continental, Islas Baleares, Italia, Francia, Tunez y Grecia. (ver
CLIMENT et al. 2008 para mas detalles). Los sitios elegidos presentan condiciones
ambientales contrastadas. El sitio de ensayo OLM tiene veranos calidos e inviernos
suaves, siendo el suelo arenoso y profundo. Por el contrario, en ADE los inviernos son
frios y el suelo es rocoso y poco profundo. Debido a la combinacién de factores
climéaticos y edaficos, el sitio de ensayo de ADE es mucho mas limitante para el
crecimiento vegetativo que OLM.

El ensayo de procedencias-progenies fue instalado en 1995, estando replicado en
dos localidades, ambas incluidas en este trabajo (Megeces, Valladolid —F24MEG—, y
Montafiana, Zaragoza —F24MON-—). En ellos estan representadas 148 familias de
polinizacién abierta de 32 procedencias repartidas por el rango de distribucion de la
especie en la Peninsula Ibérica e Islas Baleares. Aqui también existen diferencias entre
ambos sitios: F24MEG estd situado en un suelo calizo poco profundo y en ligera
pendiente, mientras que F24MON estd situado en un valle aluvial fértil y con
disponibilidad hidrica durante el verano (ver SANTOS-DEL-BLANCO et al. 2010 para
mas detalles). Adicionalmente tanto en el ensayo de procedencias como en el de
procedencias-progenies, se incluyeron progenies de tres rodales de origen desconocido
plantados en la provincia de Valladolid que no han sido considerados en el presente
trabajo.

Para Pinus pinaster hicimos uso de un ensayo de procedencias-progenies instalado
en 2005 y replicado en cinco sitios de ensayo, utilizando uno de ellos en este trabajo (A
Merca, Orense —F26MER). El ensayo contiene 194 familias de polinizacion abierta de 23
procedencias naturales distribuidas sobre gran parte del rango de la especie, incluyendo
Peninsula Ibérica Atlantica, Francia Atlantica, Corcega, Espafia Mediterranea vy
Marruecos. Las condiciones ambientales del ensayo se consideran intermedias respecto al
nicho ecoldgico de la especie, pues se sitla en una zona de transicion entre clima
Mediterraneo y Atlantico (ver SANTOS-DEL-BLANCO et al. 2012 para mas detalles).
Todos los ensayos utilizados en este trabajo pertenecen a la red nacional de ensayos
genéticos forestales GENFORED.

3.2 Toma de datos

Se tomaron datos de variables representativas del crecimiento vegetativo (altura
total, didmetro normal) y reproductivas en los diferentes ensayos de campo a edades que
variaron entre los 5 y los 15 afios (Tabla 1). La altura total se midid con pértiga
telescopica y el diametro normal con forcipula. Dependiendo del ensayo, se
discriminaron las pifias por cohortes en funcion de su tamafio y color: los estrobilos
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femeninos formados en la primavera del afio en curso son de color rojo y de pequefio
tamafo (aprox. 1 cm), al comienzo de la primavera siguiente aumentan su tamafio y
toman un color verde (aprox 2-3 cm) y al final de la segunda primavera han completado
su desarrollo final pero conservan el color verde, que perderan poco a poco para ser color
marron brillante al comienzo de la tercera primavera. A partir de entonces, las zonas de
las pifias méas expuestas al sol irdn degradando su color tomando colores grisiceos cada
vez mas claros (GIL et al. 2009). Dado el ain limitado desarrollo de los arboles en la
mayoria de los ensayos (F26MER, F24MEG, P240LM, P24ADE), fue posible distinguir
las pifias por cohortes. En MON, sin embargo, el elevado porte y las copas adyacentes de
los &rboles impidieron distinguir entre cohortes y se estimoé el nimero total de pifias por
arbol contadas en 15 segundos (KNOPS & KOENIG 2012). La reproduccion masculina
sucede a la femenina en el desarrollo de Pinus halepensis (NE’EMAN et al. 2004) pero
no asi en P. pinaster (SANTOS-DEL-BLANCO et al. 2012), indicando un mayor interés
de la reproduccién masculina precoz en esta ultima especie. Se recogieron datos semi-
cuantitativos de reproduccion masculina en los ensayos F26MER y F24MEG. EI método
aplicado fue el conteo de agrupaciones de conos masculinos en 15 segundos y
paralelamente aplicar una escala cuantitativa con valores del 1 al 5 dependiendo del
tamafio y densidad de dichas agrupaciones. Esta valoracion cualitativa se utilizd para
ponderar los datos cuantitativos.

A partir de las coordenadas geograficas de las procedencias incluidas en los
ensayos, se obtuvieron variables climaticas de temperatura mediante los modelos de
clima de GONZALO-JIMENEZ (2010) para procedencias de Espafia Peninsular y de
HIJMANS et al. (2005) para el resto de procedencias.

Tabla 1. Ensayos de campo de Pinus pinaster y P. halepensis utilizados en este trabajo, y caracteres medidos con
edad de medicion entre paréntesis

Especie Ensayo Variables medidas (edad)

Altura total (6), diametro normal (6), reproduccion
masculina (5) y femenina anuales cuantitativas (5)
Altura total (15), diametro normal (15), reproduccién

Pinus pinaster F26MER

Pinus halepensis F24MEG femenina anual cuantitativa (15)

Pinus halepensis F24AMON Altura_total (15), dla_meFro normal (15), reproduccion
femenina total cuantitativa (15)

Pinus halepensis P24OLM Altura_total (13), dlametr_o normal (13), reproduccion
femenina anual cuantitativa (13)

Pinus halepensis P24ADE Altura total (12), didmetro normal (12), reproduccién

femenina anual cuantitativa (12)

La biomasa total de los arboles se calculd a partir de ecuaciones alométricas
(MONTERO et al. 2005). El tamafio umbral de reproduccion a nivel de procedencia se
derivd combinando medidas de crecimiento vegetativo y presencia o ausencia de
reproduccion masculina o femenina en modelos binomiales (SANTOS-DEL-BLANCO et
al. 2010, 2012).

3.3 Analisis de datos

Para testar la hipotesis de diferenciacion entre procedencias para los caracteres de
interés, ajustamos modelos mixtos generales para las variables continuas (altura total y
diametro normal) y generalizados para las discontinuas (binomial para reproduccion en
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forma categorica; Poisson para reproduccion en forma cuantitativa). De estos modelos se
extrajeron las estimaciones medias por procedencia y/o familia para el célculo de
correlaciones ambientales y entre caracteres.

La relacion entre valores fenotipicos medios por procedencia y variables climaticas
propias de las zonas de origen se comprob6 mediante correlaciones de Pearson. Como
variable integradora de la condiciones ambientales, se eligio el indice de continentalidad
0 rango anual de temperaturas (temperaturas maximas — temperaturas minimas). Un
indice de continentalidad alto estd asociado a un periodo de crecimiento vegetativo corto
y viceversa (SANTOS-DEL-BLANCO et al. 2012).

En aquellos ensayos con representacion de progenies (familias), se cuantificd la
existencia de varianza genética aditiva dentro de procedencias incluyendo en modelos
mixtos el factor familiar ademés de corregir por las posibles diferencias medias entre
procedencias. Para los caracteres de crecimiento se incluyo en la parte fija la estructura de
bloques del disefio para reducir el ruido ambiental. Este factor fue eliminado para el
calculo de parametros genéticos para tener estimaciones mas cercanas a las que serian
observables en la naturaleza. Para caracteres reproductivos se incluyé como covariable la
biomasa de los arboles. De esta forma los modelos reflejan la variacion en reproduccion
entre familias y procedencias debidas a causas diferentes a la variacion en tamafio. A
partir de los componentes de varianza de modelos mixtos aplicados a datos de
procedencias-progenies se calculé la heredabilidad en sentido estricto (h?), diferenciacion
entre procedencias (Qst) y coeficiente de variacion de varianza genética aditiva (CVa)
(FALCONER 1989).

La compensacion a nivel fisiolégico y genético entre caracteres de crecimiento
vegetativo y reproductivos (tradeoffs) se calculd a tres niveles: individual dentro de
procedencias y familias (correlaciones fenotipicas), familiar dentro de procedencias
(correlaciones genéticas) y a nivel de procedencia mediante modelos mixtos y
correlaciones de Pearson.

4. Resultados
4.1. Diferenciacion entre procedencias

Tanto los caracteres de crecimiento como los reproductivos mostraron diferencias
generalizadas entre procedencias para ambas especies, aunque estas diferencias fueron
algo menores para caracteres de crecimiento en P. halepensis (Tabla 2).

4.2. Correlaciones ambientales

Los caracteres reproductivos, en especial el tamafio umbral de reproduccién
femenino, mostraron correlaciones positivas con el indice de continentalidad mientras
que en los caracteres de crecimiento vegetativo las correlaciones fueron negativas en P.
pinaster y en el ensayo de P. halepensis con los arboles mas desarrollados (P24MON).
En el resto de ensayos de P. halepensis, las correlaciones no fueron significativas. En
resumen, valores crecientes del indice de continentalidad se relacionaron con menor
crecimiento vegetativo y mayor inversion en reproduccion femenina (Tabla 3).
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4.3. Parametros genéticos

Se hallaron valores altos de heredabilidad para caracteres de crecimiento y
reproductivos en el ensayo de P. pinaster, mientras que para el ensayo menos
desarrollado de procedencias-progenies de P. halepensis (F24MEG), los valores fueron
moderados. En el ensayo més desarrollado (F24MON), la variacion sélo fue significativa
entre procedencias y no entre familias de una misma procedencia (Tabla 4).

4.4 Compensacion entre funciones (tradeoffs)

Las correlaciones entre crecimiento vegetativo y reproduccion femenina en ambas
especies fueron positivas a nivel fenotipico individual (rpn) ¥ negativas a nivel genético
(ra y rpr). En éste dltimo caso, la correlacion a nivel de procedencia fue de mayor
magnitud.

Tabla 2. Valores de significatividad del efecto de la procedencia sobre diferentes variables relacionadas con el
crecimiento vegetativo y la reproduccion masculina y femenina para Pinus pinaster y P.halepensis en varios sitios de
ensayo. H, altura total; DBH, diametro normal; biom, biomasa; TSRf, tamafio umbral de reproduccion femenino;
TSRm, tamafio umbral de reproduccion masculino; Rep.f., reproduccién femenina cuantitativa; Rep.m. reproduccion
masculina cuantitativa. n.d., dato no disponible

Especie Ensayo H DBH biom TSRf TSRm Rep.f.
P. pinaster F26MER <0.001 | <0.001 | <0.001 | <0.001 <0.001 <0.001
P.halepensis F24AMEG <0.001 0.318 0.048 <0.001 0.004 <0.001
P.halepensis F24MON 0.013 0.002 0.012 n.d. n.d. <0.001
P.halepensis P240LM <0.001 | <0.001 | <0.001 | <0.001 n.d. <0.001
P.halepensis P24ADE <0.001 | <0.001 | <0.001 | <0.001 n.d. <0.001

Tabla 3. Coeficientes de correlacion ente valores del indice de continentalidad y diferentes variables relacionadas con

el crecimiento vegetativo y la reproduccion masculina y femenina para Pinus pinaster y P. halepensis en varios sitios

de ensayo. Valores en negrita indican correlaciones significativamente (P < 0.05) diferentes de 0. Ver abreviaturas en
Tabla 2.n.d., dato no disponible

Especie Ensayo H DBH | biom | TSRf | TSRm Repf Repm
P. pinaster F26MER -0.80 | -0.65 | -0.70 | -0.71 0.00 0.40 -0.50
P.halepensis F2AMEG 0.09 -0.40 0.33 -0.51 -0.16 0.48 0.10
P.halepensis F24MON -0.37 | -043 | -0.41 n.d. n.d. 0.45 n.d.
P.halepensis P240LM 0.03 0.01 -0.04 | -0.53 n.d. 0.53 n.d.
P.halepensis P24ADE -0.02 0.02 0.06 -0.40 n.d. 0.33 n.d.

Tabla 4. Paradmetros genéticos (h?, heredabilidad, Qgr, diferenciacion ente procedencias CV,, coeficiente de varianza
genética aditiva) para altura (H), biomasa (biom) y reproduccion femenina (TSRf) para Pinus pinaster y P. halepensis
en varios sitios de ensayo. Ver abreviaturas en Tabla 2. n.d., dato no disponible

Especie Ensayo H biom TSRf
hz QST C\/A h2 QST CVA h2 QST
P. pinaster F26MER 0.60 | 0.08 3.56 061 | 0.05 | 043 0.69 | 0.13
P.halepensis F24MEG 0.12 0.15 1.05 011 | 0.12 | 0.89 0.14 | 0.26
P.halepensis F24MON n.s. n.s. n.s. 0.05 | 0.19 | 0.05 n.d. n.d.

¢

6° CONGRESQ FORESTAL
ESPANOL



9/13

Tabla 5. Correlaciones fenotipicas a nivel individual (ry,) y genéticas a nivel familiar (r,) y a nivel de procedencia (r)
entre valores de biomasa y reproduccion femenina después de descontar el efecto del tamafio individual. n.d., dato no

disponible
Especie Ensayo Fph p.valor ra p.valor Fpr p.valor
P. pinaster F26MER 0.23 <0.001 | -0.14 0.047 -0.45 0.031
P.halepensis F24AMEG 0.46 <0.001 | -0.15 0.073 0.14 0.468
P.halepensis F24MON 0.31 <0.001 0.01 0.946 -0.46 0.011
P.halepensis P240LM 0.33 <0.001 n.d. n.d. -0.39 0.004
P.halepensis P24ADE 0.36 <0.001 n.d. n.d. -0.12 0.375

5. Discusioén

Los resultados basados en ensayos de campo para procedencias de todo el rango de
distribucion de P. pinaster (un ensayo) y P. halepensis (cuatro ensayos) demuestran una
estrecha relacién entre los caracteres reproductivos y el ambiente de origen de las
procedencia asi como ente caracteres reproductivos y de crecimiento entre si.

La existencia de variaciones para caracteres adaptativos a nivel de procedencia
dentro de especies es un hecho admitido para aquellas especies en las que se reconocen
subespecies (e.g. Pinus nigra) o para las que presentan amplia diferenciacion genética
neutral ente procedencias (P. pinaster), pero es menos conocido cuando se trata de
especies que no cumplen estas condiciones (P. halepensis). Sin embargo, incluso en la
Peninsula Ibérica, donde la variacion genética de P. halepensis es menor debido a la
historia de migracion de la especie (GRIVET et al. 2009), la diferenciacidon entre
procedencias también esta presente (Tabla 2). Asi, salvo casos excepcionales como P.
pinea (MUTKE et al. 2010), la variacion intraespecifica es un hallazgo comun. Este
hecho pone de manifiesto la relevancia de los datos obtenidos en ensayos de ambiente
comun para caracterizar los materiales de base de cara a la gestion forestal sostenible.

La mencionada variacion intraespecifica descrita tanto para caracteres de
crecimiento como reproductivos en P. pinaster y P. halepensis no es aleatoria sino que
estd relacionada con las condiciones ambientales en las que las procedencias han
evolucionado, sugiriendo que los caracteres estudiados tienen valor adaptativo y que se
han producido (y/o estan produciendo) fendmenos de adaptacién local. Los resultados
obtenidos concuerdan plenamente con las predicciones derivadas de la teoria de historia
vital, que postulan un mayor tamafio umbral de reproduccion en aquellos ambientes
favorables para el crecimiento (ROFF 1992).

Sin embargo, a pesar de que exista abundante evidencia de la influencia del
ambiente local, por un lado, éste no es estatico (LINDNER et al. 2010) y por otro, los
mecanismos de adaptacion de las especies suelen estar desfasados respecto a los cambios
ambientales (REHFELDT et al. 1999). La seleccidon natural actla sobre fenotipos, que
son el resultado de la interaccion del genotipo y el ambiente. La influencia del ambiente
es variable para diferentes caracteres, estando el crecimiento vegetativo mas influenciado
por la heterogeneidad espacial a pequefia escala (ZAS 2006) que los caracteres
alométricos de reproduccion (SANTOS-DEL-BLANCO et al. 2012). Dado que solo las
diferencias genéticas pueden promover el cambio evolutivo, una mayor correlacion entre
genotipo y fenotipo implica una mayor eficiencia de los fendmenos de seleccion en la
naturaleza. En el presente caso de estudio, las heredabilidades ligeramente superiores
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para el tamafio umbral de reproduccién femenino que para caracteres de crecimiento
(altura, biomasa) hacen pensar en una seleccion mas eficiente para caracteres
reproductivos que de crecimiento, aunque el criterio de seleccidn natural sea el nimero
de descendientes de un individuo que llegan a edad adulta (fitness). La mayor
diferenciacion entre poblaciones encontrada para caracteres reproductivos encaja con esta
vision.

Sin embargo, ambos conjuntos de caracteres no son independientes entre si sino
que su expresion en los organismos depende de unos recursos finitos por los que las
funciones compiten. Estas restricciones se conocen como compensaciones o tradeoffs.
Para un nivel de recursos fijo, un aumento en la inversion en reproduccién suele implicar
una menor inversion en crecimiento (ROFF 2000). A nivel individual, las
compensaciones pueden no ser evidentes puesto que no todos los arboles tienen acceso al
mismo nivel de recursos. Asi dentro de una poblacion, un &rbol con acceso a mas
recursos puede alcanzar un mayor tamafio y al mismo tiempo producir un mayor nimero
de conos que otro. Esto a su vez, produce una correlacion positiva entre crecimiento y
reproduccion para el conjunto de la poblacion (DE JONG & KLINKHAMER 2005). De
hecho, los tratamientos encaminados a aumentar la produccion de pifias en una masa
(claras, podas, fertilizacion), explotan esta relacion entre mayor tamafio y mayor
produccion de pifias (DE LAS HERAS et al. 2007, GONZALEZ-OCHOA et al. 2004,
ORTIZ et al. 2011). Por el contrario, a nivel familiar o de poblaciones, una correlacién
negativa indica incompatibilidades més o menos fuertes entre funciones a nivel genético.
De esta forma, una seleccion o mejora genética para crecimiento implica una menor
inversion en reproduccion; aunque, dado que la correlacion no es perfecta (menor que
|1]), seria posible la seleccion para el aumento en crecimiento y reproduccion
simultdneamente.

6. Conclusiones

Los datos sobre caracteres reproductivos en el inicio de la reproduccion en
poblaciones espafiolas y del resto del rango de distribucion de P. pinaster y P. halepensis
obtenidos en ensayos de ambiente comin han permitido describir un importante grado de
diferenciacion entre poblaciones, normalmente ligada a las condiciones ambientales de
origen y que ilustra la accion de procesos de seleccion natural. Bajo un nuevo paradigma
de gestion enfocado a aumentar la resiliencia de las masas (DE LAS HERAS et al. 2007)
tienen también cabida actuaciones por parte de la genética forestal, informando sobre las
cualidades de los materiales de base, describiendo patrones ecotipicos y posibilitando la
mejora genética para el aumento de la resiliencia (breeding for resilience).
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