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Valbuena-Carabana, M., Gil, L. 2014. Efectos de la gestion selvicola pasada y presente sobre la diversidad genética actual y futura de Quer-
cus pyrenaica Willd. en Sierra Nevada. Ecosistemas 23(2):90-98. Doi.: 10.7818/EC0S.2014.23-2.12

Quercus pyrenaica Willd. es un roble mediterraneo-occidental, ampliamente distribuido en la peninsula ibérica que presenta una extraordinaria ca-
pacidad de rebrote, especialmente de raiz. Tradicionalmente ha sido aprovechado para lefias en monte bajo y, menos frecuentemente, adehesado
para el uso ganadero. El abandono de la gestion tradicional mayoritaria ha puesto de manifiesto el estado de degradacion de sus masas (falta de
crecimiento, puntisecado, ausencia de fructificacion), que de forma tedrica se habia atribuido al agotamiento de las cepas y a la falta de diversidad
genética. Sin embargo, el analisis reciente mediante marcadores moleculares microsatélites de numerosos rebollares, incluidos los que aqui se pre-
sentan, permite descartar la supuesta falta de variabilidad genética. No obstante, la falta de concordancia entre la estructuras forestales de montes
bajos y adehesados y el origen asexual o sexual de sus pies, junto a la heterogeneidad en el tamafio y composicion de las cepas dificulta la inter-
pretacion de la estructura clonal actual en cada monte. Este trabajo, en el que se evalla el estado de conservacion de los recursos genéticos de Q.
pyrenaica en uno de los territorios mas intensamente aprovechados por el hombre a lo largo de la historia, ilustra la importante resiliencia que
presenta la especie frente al manejo tradicional en monte bajo. Mediante el estudio de tres rodales localizados en el mismo robledal en el Parque
Nacional de Sierra Nevada, se analiza el efecto de la gestion pasada (en monte bajo y adehesado) y presente (en un rodal de monte bajo resalveado)
sobre la diversidad genética y la estructura clonal de la especie. Ademas, se evalla la evolucion futura de la diversidad genética a través del analisis
del regenerado en los tres rodales en funciéon del manejo selvicola que han experimentado. A pesar de que los montes bajos presentan mayores ni-
veles de diversidad genética para la cohorte adulta, el origen asexual de la cohorte juvenil podria limitar la evolucion de la diversidad genética en el
futuro. Por el contrario, en el monte adehesado, la regeneraciéon mayoritaria mediante semilla de los pies juveniles asegura la sucesién generacional
y el incremento de los niveles de diversidad genética en el futuro.

Palabras clave: Cepa; clonalidad; linaje multilocus; resalveos de conversion; veceria

Valbuena-Carabaia, M., Gil, L. 2014. Assessing past and present management effects on current and future levels of genetic diversity in
Quercus pyrenaica Willd. in Sierra Nevada. Ecosistemas 23(2):90-98. Doi.: 10.7818/EC0S.2014.23-2.12

Quercus pyrenaica Willd. is a Mediterranean and western European oak species widely distributed in the Iberian Peninsula. lts profuse resprouting
ability from the entire root system was made use of in traditional management practices, especially as coppices for firewood and charcoal production
and less frequently as open woodland for cattle grazing. The abandonment of traditional management evidences the general degradation sate of
these woodlands —growing stagnation, stem top drying and lack of seed production—, and causes of such degradation were theoretically attributed
to the exhaustion of clonal clumps and to the lack of genetic diversity. Nevertheless, the recent survey by means of nuclear microsatellites markers
of several oak woodlands, included these hereby presented, allowed to discard such hypothesis. Lack of relation between forest structure (coppice
vs. open woodlands) and the asexual or sexual origin of trees, and the high heterogeneity in clonal sizes hinders to predict the current clonal structure
of woodlands based on their forest structure. The present study analyses the conservation state of genetic resources in a territory intensively used
by man along the history evidencing the important resilience of the species to traditional coppicing. The study shows the effect of past forest man-
agement (coppicing and maintaining open woodlands) and the most commonly applied treatment in the present (coppice thinning with standards) on
the current genetic diversity and clonal structure in three plots of the same oak woodland having different forest structures at Sierra Nevada National
Park. Moreover, the potential evolution of genetic diversity is evaluated through the analyses of the juvenile cohort in each plot. Although, in the adult
cohort, coppices bear higher levels of genetic diversity, the asexual origin of their juvenile class may limit the genetic diversity in the future. On the
contrary, in the open woodland, the sexual origin from seeds of the juvenile class will potentially increase genetic diversity in the future.

Key words: Clonal clump; clonality; multilocus lineage; coppicing with standards; masting

Introduccion

El rebollo (Quercus pyrenaica Willd.) es una especie mediterra-
neo-occidental y atlantica, de area natural reducida, pero amplia-
mente distribuida en la peninsula ibérica, en las areas siliceas
montafosas en las que conforma bosques subesclerdfilos, funda-

mentalmente, en el noroeste peninsular (Blanco Castro et al. 1998).
Las mayores poblaciones del extremo meridional de su distribucion
se localizan en Sierra Nevada, regiéon que constituyo un refugio gla-
ciar para la especie. Su extraordinaria capacidad de rebrote, no
solo de cepa, sino especialmente de raiz (Ruiz de la Torre 2006) le
confiere a este roble rasgos ecoldgicos relevantes. Esta caracte-
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ristica, que supone una adaptacion frente a los incendios, se tra-
duce en una ventaja selectiva frente a otras especies arboreas en
zonas con pendiente; la profusion del rebrote le permite mantener
eficazmente el suelo en las orlas montafiosas en la que es comun
encontrarla. La intensa transformacion histérica que han sufrido los
bosques espafoles (Valbuena-Carabafa et al. 2010) ha abundado
sobre las especies del género Quercus (Sevilla Martinez 2008), y
entre ellas, Q. pyrenaica ha sido objeto de intensos y continuados
aprovechamientos que le han valido una presencia destacada en
los paisajes forestales ibéricos secularmente azotados por talas e
incendios. En general, las especies mas exigentes fueron despla-
zadas de las areas mas fértiles aprovechadas por la agricultura, a
excepcion de la encina, tan favorecida por el ser humano (Sevilla
Martinez 2008). En el caso de Q. pyrenaica, mas frugal y persis-
tente, el manejo humano ha supuesto la alteracion profunda de sus
estructuras forestales naturales (Ruiz de la Torre 2006). En ocasio-
nes sus bosques fueron aclarados para transformarse en montes
adehesados de escasa densidad para el aprovechamiento de los
pastos. Con mayor frecuencia y gracias a la capacidad rebrotadora
de la especie, sus masas se cortaban a hecho o a matarrasa en
turnos variables, cada 12-20 afios, para obtener principalmente
lefias y carbdn (Ximénez de Embun 1977; Ruiz de la Torre 2006).
Histéricamente, la duracién de los turnos ha dependido de las ne-
cesidades de recursos de lefias y pastos (0 econémicos que se sa-
tisfacian con su venta) de los propietarios, de forma que no han
sido infrecuentes turnos mas cortos, entre 5 y 12 afos (referencias
en Bravo et al. 2008).

En Sierra Nevada, datos paleobotanicos indican un aprovecha-
miento intenso de los bosques desde el Holoceno tardio (Anderson
et al. 2011), que se ha ido intensificando a lo largo de la historia,
especialmente desde la Edad Media (Sanchez Martinez 1976;
Lépez Ontiveros y Naranjo Ramirez 2000). El intenso uso ganadero
de este territorio fue esquilmando paulatinamente sus bosques,
hasta su casi desaparicion a finales del S. XIX (Boissier 1837; La-
guna 1870) (Fig. 1). A principios del mismo siglo, Clemente (1804-
1809) describe, sin detallar la estructura del arbolado, que “la
encina y el roble pueblan toda la sierra cuando no esta descarnada,
como sucede en todas sus cumbres y tajos, que son muchisimos”.
También documenta el uso de las lefias en las dehesas de la sierra
“De 6 en 6 6 de 7 en 7 se deja cortar en las Dehesas la mitad del
monte alto y bajo, que se hace carbon, por cuatro mil reales, unas
Dehesas con otras” y calcula la importante carga ganadera “Cien
mil 0 mas cabezas apastaran en la parte septentrional de Sierra
Nevada” que soportaban “desde el dia de San Juan hasta el dia de
Todos Santos”. La propiedad de la tierra y los derechos de uso han
determinado en muchos casos la suerte de los arboles en cada te-
rritorio (de Olazabal 1921; Valbuena-Carabania et al. 2010). Asi, du-
rante siglos, cortas y quemas han propiciado la regeneracion de Q.
pyrenaica a través del rebrote, estimulando el crecimiento de pas-
tos y de renuevos muy apreciados por el ganado.

Paraddjicamente, una vez que la presion humana sobre los
montes ha disminuido en las ultimas décadas (debido a la aparicion
de nuevas fuentes energéticas y la emigracion rural de finales de
siglo pasado), los rebollares (montes bajos) de Q. pyrenaica se en-
cuentran en un estado de avanzada degradacion que se evidencia
en el estancamiento del crecimiento, el puntisecado de los arboles
y la ausencia de fructificacion (Serrada et al. 1994; Cafiellas et al.
2004; Bravo et al. 2008). De forma tedrica, las causas de dicha de-
gradacion se han atribuido a la excesiva competencia del rebrote y
al agotamiento de sus cepas causado por siglos de aprovecha-
miento en monte bajo (Serrada et al. 1994; Canellas et al. 2004,
Bravo et al. 2008). Ademas, se ha asumido que la regeneracién
asexual continuada ha causado pérdidas de variabilidad genética
y la formacion de fuertes estructuras clonales por competencia de
unos genotipos (cepas o clones) frente a otros, lo que abundaria
en la marcada veceria que presenta la especie (véanse referencias
en Bravo et al. 2008). Sin embargo, debido al caracter eminente-
mente aplicado de la selvicultura, en las ultimas décadas los es-
fuerzos se han centrado en ofrecer soluciones para un cambio de
gestién, mas que en establecer las causas o comprender los me-
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Figura 1. Fotografia de 1908 en la que se muestra el paisaje desarbolado
de la Sierra Nevada. El rio Chico, en su paso por Orgiva ocupaba una an-
chura de 200 metros debido a las frecuentes avenidas (Fuente: José Alma-
gro, en Torrentes y Pantanos en Sierra Nevada, Madrid, 1932).

Figure 1. A picture from 1908 showing the bare landscapes of the Sierra
Nevada mountain range. At that time, the Chico River occupied 200 m wide
at its pass through Orgiva due to the frequent floods (Source: José Almagro,
in Torrentes y Pantanos en Sierra Nevada, Madrid, 1932).

canismos que contribuyen a la degradacién de los montes bajos
de la especie. Asi, los graves problemas ecoldgicos de estas masas
(falta de fructificacion, estancamiento del crecimiento y alto riesgo
de incendio debido a las elevadas densidades) junto con la cre-
ciente demanda de un uso recreativo para los bosques, han propi-
ciado que selvicultores y gestores aboguen por la transformacion
de estas estructuras forestales en montes altos en los que pueda
darse la regeneracion sexual mediante semilla (Serrada et al. 1994;
Cariellas et al. 2004; Montes et al. 2004; Bravo et al. 2008).

La comparacion reciente de diversas poblaciones (cuatro con
estructura forestal de monte bajo y tres montes adehesados) ha
permitido descartar la existencia de bajos niveles de diversidad ge-
nética y fuertes estructuras clonales en los montes bajos (Val-
buena-Carabafa y Gil 2013a), poniendo de manifiesto la gran
resiliencia de esta especie (Valbuena-Carabaina y Gil 2013b). Los
resultados muestran que, aunque la contribucién del rebrote vege-
tativo es mayor en los montes bajos que en los adehesados, las
cepas son en general de reducidas dimensiones, de forma que el
numero de genotipos por poblacion es muy elevado. Comparados
con los montes adehesados, la mayor clonalidad de los montes
bajos no implica pérdidas de diversidad genética; por el contrario,
la densidad de alelos y de genotipos distintos es superior a la de
las masas adehesadas (Valbuena-Carabafa y Gil 2013a). Por otro
lado, no se ha detectado un patrén claro que relacione la estructura
forestal y la clonal, pues en todos los montes existe gran heteroge-
neidad en los tamafos, las formas y la composicion de sus cepas.
Esta variabilidad podria deberse en cada caso a factores descono-
cidos como la situacion inicial previa a la transformaciéon a monte
bajo (Valbuena-Carabafa et al. 2008), la contingencia de las pertur-
baciones (incidencia del manejo) y al modo en que responda cada
individuo (cepa) a las mismas (Valbuena-Carabaria y Gil 2013a, b).
En este sentido, otros factores poco explorados relacionados con el
vigor y la competencia podrian explicar la eventualidad de dicha res-
puesta. La delimitacion de las cepas mediante el uso de marcadores
moleculares ha permitido concluir que el tamafio -en nimero de ar-
boles y superficie ocupada- tiene una influencia destacada en el cre-
cimiento en diametro, de forma que los pies de cepas mas grandes
crecen menos (Salomon et al. 2013); y también en el coste respira-
torio de los sistemas radicales: consumen mas las raices de los ar-
boles pertenecientes a cepas mas grandes (Salomon et al., datos
sin publicar). Estos resultados apuntan a un desequilibrio causado
por el alto coste de mantenimiento de unos sistemas radicales des-
proporcionados respecto a las partes aéreas fotosintetizadoras que
los sustentan, lo que explicaria por un lado la degradacion generali-
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zada de estas masas -en términos de crecimiento y produccion de
frutos- y, por otro, el escaso éxito de los resalveos de conversion
(claras selectivas) que tras décadas de aplicacién no estan logrando
una mayor produccion de frutos (Canellas et al. 2004), lo que plantea
uno de los mayores retos a los que se enfrentan los selvicultores es-
pafoles (Montes et al. 2004; Adame et al. 2008). A fin de garantizar
la persistencia y funcionalidad de la especie, especialmente ante los
retos planteados por el cambio global, es preciso adoptar medidas
de conservacion y gestion que aseguren la persistencia de estas
masas a través de la regeneracion sexual.

En este sentido, la conservacion in situ de las especies arbo-
reas formadoras de bosques y de sus recursos genéticos es uno
de los objetivos de la gestion de los espacios protegidos y en con-
creto de la Red de Parques Nacionales. Dicha conservacion re-
quiere de un adecuado conocimiento de los recursos genéticos
existentes y de una correcta prevision de su evolucion futura que
garantice su viabilidad. En el caso de Q. pyrenaica, el uso de téc-
nicas moleculares -en concreto microsatélites nucleares (nSSR)-
supone una herramienta adecuada, pues permite, ademas de ca-
racterizar la diversidad genética intraespecifica, identificar correc-
tamente los clones y las relaciones de parentesco entre los
individuos de una poblacién (Valbuena-Carabafia et al. 2005, 2008,
2013b). Este trabajo tiene como objetivo evaluar los recursos ge-
néticos actuales de una de las masas de Q. pyrenaica mas impor-
tantes del Parque Nacional de Sierra Nevada con el fin de
establecer la posible relacion entre los niveles de diversidad gené-
tica y los tratamientos selvicolas dentro de un mismo robledal y su-
gerir posibles recomendaciones de gestion para la especie. En
concreto, se pretende profundizar acerca del efecto de los dos tipos
de gestién tradicional mas comunmente aplicados en el pasado
(monte bajo y adehesado) y evaluar las consecuencias del unico
tratamiento selvicola que se aplica en la actualidad (resalveo en
monte bajo) sobre la diversidad genética y la estructura clonal de
los arboles adultos. Ademas, se evalua la posible dinamica futura
de la diversidad genética mediante el analisis de los arboles juve-
niles (regenerado) en las mismas zonas del robledal.

Material y métodos

Parcelas de estudio

Los tres rodales de estudio se situan en el Robledal de la Ace-
quia Grande de Cafar, en la Hoya del Nevazo de La Alpujarra gra-
nadina. Quercus pyrenaica es la especie dominante y ocupa 170
ha salpicadas por el monte de forma discontinua (Fig. 2a). La pri-
mera mencion histérica del robledal data del Catastro de Ensenada,
realizado en la segunda mitad del siglo XVIIl, aunque existen evi-
dencias anteriores a la Reconquista, en las que se describe el anejo
de Canar “el Fegi” como “mansion ruin de carboneros” (Gomez Mo-
reno 1951). Las estadisticas historicas disponibles y los mapas de
uso de suelo muestran un uso intensivo de la zona, donde cultivos
de secano y regadio se entremezclaban con las manchas de bos-
que explotados por sus lefias y bellotas (Catastro de Ensenada
1752). En muchos pueblos de la zona, el arbolado de encinas y ro-
bles se considerd de uso comunal mientras que el suelo se repartio
a todos los vecinos como propiedad particular; la separacion de la
propiedad de suelo y vuelo traeria funestas consecuencias para las
masas forestales (“es claro que con semejante promiscuidad, el ar-
bolado habia de tener sus dias contados”) (de Olazabal 1921). Este
autor sefiala como caso excepcional el férreo acotamiento estable-
cido por un alcalde de Canar a finales del s. XIX en los robledales
de sus propios “a despecho de los que se decian duefios del suelo”,
lo que facilitd “la conservaciéon y mejoramiento de hermosos y cor-
pulentos rebollos y abundantes y sanas matas de monte bajo” (de
Olazabal 1921). Actualmente, en el monte, existen zonas con es-
tructura de monte bajo mas o menos cerradas e irregulares, donde
los arboles mayores (35-45cm de diametro a la altura del pecho
(dbh)) aparecen en muy bajas densidades acompanados de un es-
trato inferior muy numeroso de brotes. En otras zonas, intercalados
entre antiguas parcelas de cultivo abandonadas, se pueden encon-
trar rodales de estructura mas desarrollada donde arboles de gran-
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des diametros (60-70 cm dbh) crecen a bajas densidades, con una
presencia variable de arboles juveniles de pequeio diametro. Las
estructuras del arbolado podrian corresponderse con los diferentes
usos que se les ha dado a los robles en cada rodal.

Para este trabajo se seleccionaron en 2008 tres rodales con
distintas estructuras: dos con estructura de monte bajo (Hoya del
Nevazo | y IlI; Fig. 2¢, 2d), en el primero de los cuales se habian
realizado tratamientos de conversion en el afio 2007 mediante los
que se cortd el 60% de los arboles de diametro basal mayor de 5cm
(datos basados en los tocones contabilizados en 2011). Tras las
cortas, se produjo un profuso rebrote que tapiza por completo el
suelo (Fig. 2c). Ademas, se seleccion6 una tercera parcela con es-
tructura abierta que denominamos de monte adehesado (Hoya del
Nevazo lIl; Fig. 2e). Todos los pies = 5 cm dbh fueron muestreados
de forma intensiva, mientras que los pies < 5cm dbh se muestrea-
ron de forma sistematica en funcién de su densidad en cada par-
cela (Tabla 1). Se tomaron medidas de los diametros individuales
y de las alturas dominantes de cada rodal (Tabla 1), y se recogio
la posicién de cada arbol mediante GPS inframétrico (Trimble, Geo
XT 2005) y un sistema de estacion total (Topcon GPT-3005N). De-
bido a las limitaciones derivadas de los tamafios muestrales y las
distintas densidades de los rodales, las superficies de las parcelas
no son equivalentes. En total se posicionaron 727 arboles a los que
se les colocé una etiqueta identificativa y se les recogioé una mues-
tra de hoja para los andlisis genéticos. En este trabajo, el estudio
de los pies < 5 cm dbh correspondientes a la clase juvenil se ha
establecido en relacion con la clase adulta, atendiendo al proceso
de reproduccion -por semilla o por rebrote- que los ha originado.
Por tanto, el resto resultados aqui presentados hacen referencia a
los individuos = 5 cm dbh.

0 5 10 20 3(E<
a) = 1Km

mters

N
| ———
N T e

Figura 2. Mapa topografico de Sierra Nevada en el que se muestra el limite
del Parque Nacional (linea verde) y la localizacién del monte de estudio (cir-
culo gris) “Robledal de la Acequia Grande” en Cariar, Granada (2a); 2b) lo-
calizacién de las tres parcelas de estudio, de Oeste a Este: Hoya del
Nevazo | (2c); Hoya del Nevazo Il (2d); Hoya del Nevazo Ill (2e).

Figure 2. Map of the Sierra Nevada mountain range showing the limits of
the National Park (green line) and the study area (gray circle) “Robledal de
la Acequia Grande” in Canar, province of Granada (2a); 2b) location of the
surveyed plots from West to East: Hoya del Nevazo | (2c); Hoya del Nevazo
I (2d); Hoya del Nevazo Ill (2e).

92



Ecosistemas 23(2): 90-98

Valbuena-Carabana y Gil 2014

Tabla 1. Clasificacion de las parcelas de estudio y caracteristicas del muestreo: Superficie (m?); densidad de pies de la cohorte adulta (= 5cm dbh); alturas
(m) y diametros (cm) de la clase dominante; nimero de pies genotipados en las diversas clases diamétricas (cm). Los pies de la cohorte adulta (= 5 cm
dbh)) fueron muestreados de manera intensiva (el 100 %). El muestreo de los pies juveniles (< 5 cm dbh) se realizé de forma sistematica en funcién de
su densidad (entre paréntesis se muestra el porcentaje de muestreo para dicha clase).

Table 1. Stand classification and sampling characteristics: Sampling area (m?); adult (= 5cm dbh) stem density; canopy height and diameter of the dominant
class (cm); number of genotyped stems at each diameter class. Intensive sampling (100 %) of adult stems (= 5 cm dbh) were performed, whereas juveniles
(< 5 cm dbh) were systematically sampled depending on stem density (percentages of sampling for each population are shown in parenthesis)

Superficie Densidad

- - - >
Parcela (m?) (@25cm/ ha) Altura (m)  CDmayor <5 5-15 15-25 25-35 235 NroraL
Hoya del Nevazo | 3410 587 6 35445  20(100%) 180 15 5 1 221
(monte bajo resalveado)
Hoya del Nevazo |l 474 2931 5 35-45  87(~60 %) 52 0 0 1 140
(monte bajo)
Hoya del Nevazo Il 5375 314 12 65-75  135(~80%) 138 24 28 41 366

(monte adehesado)

Analisis genéticos y caracterizacion clonal

A partir de ~5 mg de hoja seca, y mediante un kit comercial (In-
vitek Spin Plant Mini Kit), se efectud la extraccion del material ge-
nético de cada arbol. Una vez extraido el ADN de las muestras se
procedio a la amplificacion mediante técnicas de PCR (termocicla-
dores Applied Biosystems GeneAmp 9700) de 7 marcadores mole-
culares (nSSRs) (MSQ4, MSQ13, QpZAGY, QpZAG36, QpZAG110,
QrZAG11, QrZAG39), siguiendo el protocolo descrito en Valbuena-
Carabana et al. (2007). La electroforesis de los productos de PCR
se realizé mediante un secuenciador automatico de ADN, Li-Cor
4300 (Li-Cor Biosciences). Los tamafios de los fragmentos obteni-
dos fueron determinados mediante el software SAGA GT (Li-Cor,
Biosciences) y por comparacion con patrones de tamafios conoci-
dos (Sequamark TM, Invitrogen). En el caso de QrZAG39 el 14 %y
el 0.4 % de las muestras analizadas presentaron 3 y 4 alelos, res-
pectivamente. Aunque la informacion de este marcador se ha tenido
en cuenta para los analisis clonales y de parentesco, estos datos
han sido excluidos de algunos analisis estadisticos.

Una vez obtenido el genotipo multilocus para cada individuo,
mediante el software GenClone (Arnaud-Haond y Belkhir 2007) se
calculd la probabilidad Pgen de que dos pies presentasen el mismo
genotipo por azar (Parks y Werth 1993) corregida por el indice de
endogamia (Arnaud-Haond et al. 2007). Esta probabilidad es fun-
cion de las frecuencias de los alelos en la poblacion (i.e., de la di-
versidad genética) y del numero de marcadores utilizados. Ademas,
para cada grupo de pies con el mismo genotipo se calculé la pro-
babilidad Psexde pertenecer a un mismo clon (cepa), la cual es fun-
cion del poder discriminatorio de los marcadores (Pgen), del nimero
de pies con igual genotipo y del numero de muestras analizadas
en cada poblacion (Parks y Werth 1993).

Las dimensiones de las cepas encontradas (clones o linajes
multilocus compartidos por mas de un individuo) se han estable-
cido, por un lado, en funcién del nimero de pies que las conforman,
y por otro, segun la superficie que ocupan en el nivel del suelo me-
diante diversas herramientas de ArcGis (ESRI ArcMap 9.3).

Riqueza genotipica: contribucion clonal en cada rodal de estudio

La riqueza genotipica (R) (Dorken y Eckert 2001) refleja el nu-
mero de genotipos distintos (G, en términos de linajes multilocus)
en funcion del numero de pies presentes en una poblacién (N)
[R=G-1/N-1]. El opuesto de este valor (1-R) expresa la contribucién
del rebrote vegetativo en una muestra determinada. Por otro lado,
la heterogeneidad clonal es un aspecto fundamental que determina
la ecologia y la evolucion de las poblaciones (Arnaud-Haond et al.
2007), de manera que la diversidad genotipica y la heterogeneidad
de los clones constituyen dos aspectos que condicionan la diversi-
dad genética global. En este estudio se ha establecido la propor-
cién de genotipos Unicos (GU) con el fin de reflejar adecuadamente
la contribucion de la reproduccion clonal en cada parcela y valorar
el estado de vigor o degradacion de los individuos.

Diversidad genética

La caracterizacion de las cepas permite evaluar los parametros
de diversidad poblacional, para lo que se han descartado los geno-
tipos repetidos por los diversos pies de una misma cepa, evitando
el sesgo derivado de la inclusion de todos los individuos muestrea-
dos (Chung y Epperson 1999). Mediante el software SpaGeDi 1.2
(Hardy y Vekemans 2002) se han calculado diversos estadisticos
relacionados con la diversidad genética (A, numero de variables alé-
licas; He, heterocigosidad; Fis, niveles de endogamia), teniendo en
cuenta todos los genotipos (linajes multilocus) detectados. Para
comparar adecuadamente la riqueza alélica entre los rodales con
distintos tamafios muestrales, se ha realizado un procedimiento de
rarefaccion mediante el software HP-Rare (Kalinowski 2005) y se
ha calculado la densidad de alelos y de linajes por hectarea.

Contribucion de la reproduccion asexual y sexual en la clase
juvenil y analisis de parentesco

La contribucion del rebrote en el establecimiento de la cohorte
juvenil se ha estimado mediante la caracterizacion clonal de todos
los individuos, contabilizando entre los juveniles aquellos que com-
parten linaje con otros pies con los que conforman cepas. Poste-
riormente, a través de un analisis de parentesco mediante el
software FaMoz (Gerber et al. 2003), se ha analizado el origen de
aquellos individuos juveniles no integrados en cepas y de los que
forman cepas de diametros medios < 5cm dbh con el fin de identi-
ficar a sus progenitores y, en su caso, poder estimar las distancias
de dispersion de las bellotas que los originaron y el flujo genético
procedente del exterior de las parcelas de estudio.

Resultados

Caracterizacion clonal y riqueza genotipica

La asignacion de los distintos pies a una cepa determinada se
ha establecido con una fuerte confianza estadistica debido al ele-
vado numero de variables alélicas encontrado. En el peor de los
casos, y teniendo en cuenta solo 6 nSSRs, la mayor probabilidad
de hallar por azar el mismo genotipo en dos pies de un mismo rodal
(Pgen) fue 4:10° (Tabla 2). Las probabilidades de que los pies con
el mismo genotipo hayan sido originados por eventos reproductivos
sexuales independientes (Psex) es también muy reducida, tanto mas
cuanto mayor es el numero de pies que comparten dicho genotipo.
En la mayoria de los casos, dichos arboles presentaron una dispo-
sicion espacial contigua, aunque no necesariamente proxima, lo
que evidencia su pertenencia a la misma cepa (Fig. 3). En algunos
casos, se han encontrado ligeras diferencias (en un Unico alelo de
los 14 que definen un genotipo) entre los diversos pies que com-
ponen una cepa. En estos casos, se ha seleccionado el genotipo
representado por un mayor nimero de pies, o en caso de igualdad,
por el pie de mayor diametro, considerandose dichas diferencias
fruto de mutaciones somaclonales.
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Tabla 2. Diversidad clonal de la cohorte adulta. Valores maximos de Pgen y Psex para la primera repeticion en cada parcela. Numero de pies (dbh = 5 cm)
por hectarea (ha), densidad de linajes genéticos (MLL), de pies constituidos por genotipos tnicos (GU) y de cepas representadas por mas de un pie en
dicha cohorte. Contribucién del rebrote vegetativo expresado como el opuesto de la riqueza clonal (R) y heterogeneidad clonal representada por la pro-
porcién de genotipos unicos frente a la de cepas con mas de un pie en cada parcela. Densidad de genotipos, de GU y de cepas por hectarea.

Table 2. Clonal diversity of the adult cohort. Maximum Pgen and Psex values in each plot. Number of stems (dbh = 5 cm) per hectare (ha), density of genetic
lineages (MLL), density of stems bearing unique genotypes (GU) and density of clonal clumps formed by more than one stem in the adult class. Contribution
of asexual propagation expressed by the reverse of clonal richness (R), and clonal heterogeneity assessed as the proportion of unique genotypes over
clonal clumps in each plot. Density of genotypes, unique genotypes (GU) and clonal cumpls per hectare.

Poblaciones

Hoya del Nevazo |

Hoya del Nevazo Il

Hoya del Nevazo lll

Pgen (fis) max 5-108 4-10% 3-108
Psex (fis) (1rep) max 10-10® 2:10°% 6-10
Pies 201 53 231
Genotipos 82 13 101
GU 38 5 68
cepas 44 8 36
(1-R) 0.595 0.769 0.565
% GU 46 38 67
Genotipos / ha 240 274 190
GU/ ha 111 105 127
Cepas / ha 129 169 67
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Figura 3. Mapas topograficos de las parcelas de estudio (a) Hoya del Nevazo I; b) Hoya del Nevazo II; c) Hoya del Nevazo lll) en el que se localizan los
arboles adultos muestreados (tamafio en funcion del diametro normal dbh). Con el mismo color se muestran los pies con el mismo genotipo (linajes mul-
tilocus) y en color negro los genotipos unicos representados por solo un pie (GU). Ademas se muestra la superficie de las cepas en el nivel del suelo (mo-
rado) y las curvas de nivel cada 10 m.

Figure 3. Topographic maps of the surveyed plots (a) Hoya del Nevazo I; b) Hoya del Nevazo II; c) Hoya del Nevazo Ill) showing stem positions (circle
sizes represent stem dbh). Stems with the same multilocus lineage are represented by the same colour, and genotypes represented by a unique stem
(UG) are shown in black. Clonal surfaces at the ground level are shown in violet. 10 m contour lines are also represented.
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En general, se han detectado fuertes estructuras clonales, es
decir, un numero importante de genotipos compartidos por mas de
un arbol, junto con otros representados por un unico arbol (GU).
En estos casos, no resulta evidente que se trate de arboles origi-
nados de semilla 0 que constituyan el Unico representante actual
(o muestreado) de una cepa. Globalmente, la contribucion de la re-
produccion asexual (1-R) decrece desde el monte bajo no resalve-
ado (Hoya del Nevazo II: 1-R = 0.769) al monte adehesado (Hoya
del Nevazo llI: 1-R = 0.565), al contrario que la proporcion de GU.
Globalmente, la densidad total de genotipos distintos (ya sean
éstos unicos o repetidos entre los individuos de una cepa) es su-
perior en el monte bajo no resalveado (274 / ha), intermedia en el
monte bajo resalveado (240 / ha) y menor en el monte adehesado
(190 / ha) (Tabla 2).

Este patrén se mantiene en lo que respecta al tamafo de las
cepas: en los dos montes bajos éstas ocupan superficies mayores
que en el monte adehesado, aunque en el rodal adehesado el nu-
mero medio de pies que componen las cepas es intermedio entre
el monte bajo resalveado y el no resalveado. Sin embargo, la dis-
tancia lineal maxima de separacién entre dos pies de una misma
cepa alcanza valores similares, entorno a 15 m, en los tres rodales
(Tabla 3).

Diversidad genética

Los parametros de diversidad genética se han estimado me-
diante 6 nSSRs para la cohorte adulta (= 5 cm dbh). En general, la
diversidad genética es elevada y los niveles de heterocigosidad son
comparables entre rodales. Por otro lado, se han encontrado nive-
les de endogamia reducidos, aunque significativos, en dos de los
rodales (Hoya del Nevazo Il [Fis= 0.122 (+ 0.068)] y Ill [(Fis= 0.031
(x 0.015)]). En cuanto al numero absoluto de alelos (A), el monte
bajo no resalveado presenta valores mucho menores debido al es-
caso numero de linajes distintos; sin embargo, al comparar los va-
lores de riqueza alélica (Arare) teniendo en cuanta los tamafios
muestrales, se observan niveles de diversidad muy similares entre
los tres rodales (Tabla 4). El valor que mejor refleja las diferencias
entre rodales es la densidad de alelos (A / ha), que, como la den-
sidad de genotipos, es superior en el monte bajo no resalveado, in-
termedia en el monte bajo resalveado e inferior en el monte bajo
adehesado (Tabla 4).

Tipo de reproduccion que ha dado origen a la clase juvenil

Por lo general, la contribucion de la reproduccion clonal en la
conformacion de la clase juvenil de menor diametro (dbh <5 cm) es
elevada -los individuos juveniles pertenecen a cepas integradas por
pies de mayores diametros constituyendo rebrotes de las mismas-,
aunque existen diferencias marcadas entre rodales. En ambos mon-
tes bajos, la gran mayoria de los juveniles provienen del rebrote ve-
getativo de otros arboles o cepas preexistentes, mientras que en el
monte adehesado la mayoria presentan genotipos unicos.

En el monte bajo resalveado (Hoya del Nevazo 1), de los 20 indi-
viduos juveniles analizados 7 presentan genotipos Unicos, mientras
que 13 pertenecen a otras cepas formadas por algun pie de las cla-
ses diamétricas superiores. En el monte bajo no resalveado (Hoya
del Nevazo Il) el 62 % (87 de 140) de las muestras son <5 cm dbh.
De ellas, tan solo 2 (2.3 %) presentan genotipos Unicos, siendo la in-
mensa mayoria rebrotes de otras cepas. Los analisis de parentesco
realizados para estos juveniles en los montes bajos no han identifi-
cado a ninguno de los adultos como sus posibles progenitores.

En el rodal adehesado (Hoya del Nevazo lll), la magnitud del
rebrote vegetativo es menor, aunque también es apreciable. En
este rodal, la clase juvenil muestreada representa aproximada-
mente el 80 % de los pies <5 cm dbh presentes en la parcela, y al-
canzan alturas proximas a 1.5 m (el pie muestreado de menor
altura alcanzé los 75 cm). Mientras que el 41 % de ellos (55 de 135)
proviene del rebrote vegetativo de otros pies (no solo de clases dia-
metrales mayores pues también hay varias cepas constituidas por
pies <5 cm dbh Unicamente), la mayoria son brinzales procedentes
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Tabla 3. Dimensiones de las cepas. Para cada rodal se muestran las di-
mensiones de las cepas en funcion del numero medio de pies que presen-
tan (y sus rangos de variacién), de la superficie (m?) media y maxima que
ocupan en el nivel del suelo y de las distancias lineales maximas de sepa-
racion entre los pies de una misma cepa.

Table 3. Clonal dimensions. Clonal sizes in terms of number of stems (mean
values and ranges); mean and maximal surface areas (m?) at the ground
level; and maximal linear distances between stems of the same clonal clump
are shown for each plot.

Poblaciones N° medio pies/ S (m?) S max. Dist. Max.
cepa (rangos) (m?) lineal (m)
Hoya del Nevazo | 3.70 (2-13) 12.0 100.1 15.3
Hoya del Nevazo Il 6.00 (2-23) 20.8 104.1 14.9
Hoya del Nevazo Il 4.61(2-19) 6.3 27.3 14.9

Tabla 4. Parametros de diversidad genética: Heterocigosidad de Nei (He);
coeficiente de endogamia (Fis) (*p < 0.05); nimero de alelos (A); nimero
de alelos después de un proceso de rarefaccion (Arare); nimero de alelos
por hectarea (A / ha); nimero de linajes distintos (MLL).

Table 4. Genetic diversity parameters: Nei’s heterozygosity levels (He); in-
breeding coefficients (Fis) (*p < 0.05); allele numbers (A); number of alleles
after a rarefaction procedure (Arare); densities of alleles per hectare (A/ ha);
number of distinct genetic lineages (MLL).

He Fis A Arare A/ha MLL
Hoya del Nevazo | 0.832 0.016 94 9.35 276 82
Hoya del Nevazo I 0.788 0.122* 56 9.33 1181 13
Hoya del Nevazo Il 0.839 0.031* 96 9.30 179 101

de semilla. En este caso, los analisis de parentesco han permitido
identificar un niumero importante de progenitores, por lo que han
servido para establecer las distancias de dispersién de los propa-
gulos y el porcentaje de flujo genético procedente del exterior de
los rodales de estudio. La mayoria (~65 %) de los 97 genotipos ju-
veniles analizados tienen a alguno de sus progenitores dentro de
los limites de la parcela de estudio. Dadas las grandes diferencias
de tamafio entre el grano de polen y las bellotas de Q. pyrenaica,
en los 52 casos (~54 %) en los que se detecta un solo progenitor
entre los adultos analizados, se asume que se trata de la madre,
formadora de la bellota. Las distancias de dispersion efectiva reco-
rridas por las semillas se han determinado trazando una linea recta
desde el arbol progenitor, o0 aquél mas cercano en caso de haberse
identificado dos progenitores (~11 %), hasta el juvenil asentado.
Las distancias de dispersion alcanzan valores medios (y rangos)
de 12.45 m (0.92 m - 62 22 m). El valor estimado de flujo genético
externo debido, fundamentalmente, a los aportes de polen desde
fuera de la parcela y, en menor medida a la inmigracién de bellotas,
es de ~62 %.

Discusion

Falta de concordancia entre la estructura forestal y la estructura
clonal

En general, en los tres rodales de estudio se han detectado
fuertes estructuras clonales y un numero importante de cepas o
genotipos conformados por mas de un pie (Fig. 3, Tabla 2). Como
cabria esperar, en los dos montes bajos aparecen numerosas
cepas, algunas formadas por un gran numero de pies, aunque
también presentan un porcentaje elevado de genotipos unicos (38
% en el monte bajo no resalveado, 46 % en el resalveado). Por
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otro lado, y en contra de lo esperado, muchos de los arboles del
monte adehesado también constituyen cepas de muy diversas di-
mensiones (el 33 % de los genotipos). En este sentido, las estruc-
turas forestales estudiadas -monte bajo y monte adehesado- no
se ajustan al origen -asexual o sexual- de los individuos que las
componen, al igual que ocurre en otras poblaciones de la especie
(Valbuena-Carabana y Gil 2013a). Por el contrario, los resultados
indican que en los tres rodales existen arboles que provienen de
cepas, las cuales han debido de ser cortadas con distinta periodi-
cidad. Las diferencias graduales entre rodales, probablemente res-
pondan a diferencias en la intensidad de las perturbaciones y al
tipo de aprovechamiento, que en ultima instancia han dado lugar
a las diversas estructuras forestales actuales. A falta de datos con-
cretos, resulta aventurado precisar como han sido estos aprove-
chamientos, lo que dificulta enormemente la comprension e
interpretacion de la situacion actual de sistemas forestales tanto
tiempo y tan intensamente intervenidos como son los bosques de
Q. pyrenaica en la peninsula ibérica.

En relacion a la contribucion vegetativa y a la densidad total de
genotipos, las diferencias entre los tres rodales marcan un patron
interesante y en cierta manera inesperado. A pesar de que la con-
tribucion vegetativa (clonalidad) presenta una tendencia légica (de-
creciente desde el monte bajo no resalveado al monte adehesado),
la densidad total de genotipos sigue el mismo patron. Resulta lla-
mativo que el monte bajo no resalveado presente un 50 % mas de
genotipos que el monte adehesado (Tabla 2), maxime cuando la su-
perficie media de sus cepas también es mayor (Tabla 3). Este hecho
podria deberse al relativo pequefio tamafio que en general presen-
tan las cepas y a las elevadas densidades en las zonas de monte
bajo, sobre todo en comparacién con los rodales adehesados.

Gran heterogeneidad en la estructura clonal

Dentro de cada rodal se ha encontrado una importante hetero-
geneidad en las dimensiones de las cepas, tanto en su extension
como en el numero de pies que las componen (Fig. 3; Tabla 3).
Esta heterogeneidad es mayor en el rodal adehesado que en los
montes bajos. En un trabajo previo, las diferencias en la superficie
media de ocupacion de las cepas encontradas entre un monte bajo
y una dehesa boyal en la Sierra Norte de Madrid (11.4 m?2y 52.4
m?2, respectivamente) fueron explicadas por las diferentes densida-
des a las que crecen los pies en ambos montes (Valbuena-Cara-
bafa et al. 2008). La densidad de raices en el subsuelo habria
condicionado la expansion de los sistemas radicales de cada cepa,
de modo que en aquellos lugares donde la competencia por el sus-
trato es fuerte las cepas alcanzarian menores superficies. Sin em-
bargo, ni estos resultados de La Hoya del Nevazo, ni los de otras
poblaciones estudiadas (Valbuena-Carabana y Gil 2013a) apoyan
esa hipotesis. Si bien los rangos de variacion son elevados (Tabla
3), en este caso las dimensiones medias de las cepas son mayores
en los montes bajos que en el monte adehesado. El hecho de que
no exista una relacion directa entre la densidad actual de pies de
un rodal y el tamafo de sus cepas estaria indicando que, en ultima
instancia, la competencia asociada a los sistemas radicales no es
el factor limitante del tamafo de las cepas de un rodal. Otras cues-
tiones dificilmente determinables y relacionadas con el manejo y la
respuesta de la especie al mismo habrian de explicar estas dife-
rencias: la densidad del monte previa a cada intervencion, la inci-
dencia de las cortas sobre cada individuo en funcién de su tamafio
o vigor y las caracteristicas rebrotadoras propias de la especie,
capaz de emitir renuevos a metros de distancia de los pies corta-
dos, determinan la intensidad y la localizacion de los rebrotes y el
modo de crecimiento y expansion de los sistemas radicales.

La distinta heterogeneidad en los tamarios clonales podria ex-
plicarse por un aprovechamiento mas homogéneo en los montes
bajos en comparacion con el monte hueco, que habria dado lugar
a unas distribuciones diamétricas y de recursos edaficos mas ho-
mogéneas (Montalvo et al. 1997; Valbuena-Carabania et al. 2008).
En los rodales de monte bajo y asumiendo un aprovechamiento ho-
mogéneo de los arboles (cortas periddicas a matarrasa) la posible
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asincronia de los linajes (diferencias en la edad) podria determinar
el agotamiento diferencial de los genotipos, desencadenando pro-
cesos de competencia intra e interclonal (Peterson y Jones 1997;
Bravo et al. 2008) dando lugar a cierta heterogeneidad en los ta-
mafios clonales. Por el contrario, un manejo desigual en el monte
adehesado podria reflejar un intento de seleccién de pies para la
produccion de bellota. El hecho de que existan menos clones de
pequefio tamafo en el monte adehesado junto con la existencia de
tocones de tamafio variable (12 - 60 cm) y de evidencias de podas
podria indicar una historia reciente de manejo heterogéneo en el
proceso de transformacion a monte hueco, donde el ganado tam-
bién podria haber jugado un papel agotando los clones rebrotado-
res. Bajo esta presion, los clones de pequefio tamafio y los arboles
mas jovenes habrian sido gradualmente eliminados favoreciendo
a los grandes productores de semilla y acentuandose asi las dife-
rencias en las distribuciones diamétricas de este rodal respecto a
los dos montes bajos.

Uno de los resultados mas destacables de este estudio y de
otros previos (Valbuena-Carabana y Gil 2013a) es la coexistencia
dentro del mismo monte de pies de genotipos Unicos y de cepas
de grandes dimensiones. Conviene destacar que el origen de los
genotipos unicos, representados por un solo pie, podria ser distinto
en los montes bajos y en el rodal adehesado. El agotamiento dife-
rencial de las cepas causado por el envejecimiento de algunas de
ellas y la pérdida de su capacidad de rebrote explicaria la desigual
contribucién en el niumero de pies que componen cada genotipo,
especialmente en el rodal adehesado en el que la densidad de los
sistemas radicales sera menor que en los montes bajos densos, y
por tanto, la incidencia de fenédmenos de competencia entre cepa
no seria el factor determinante del tamafio de las mismas. Se cree
que, con el paso del tiempo, las cepas van envejeciendo y per-
diendo la capacidad de respuesta frente a las cortas al aumentar
la biomasa subterranea consumidora neta (Bravo et al. 2008; Sa-
lomén et al. 2013). En este caso, los individuos de genotipos uni-
cos del rodal adehesado podrian constituir cepas que han perdido
la capacidad de rebrotar. Por otro lado, en los montes bajos y den-
sos, los genotipos Unicos encontrados podrian formar parte de
otras cepas compuestas por pies de menores diametros no mues-
treados (< 5 cm dbh), o, en el caso de La Hoya del Nevazo |, eli-
minados en el proceso de resalveo que tuvo lugar en el afio 2007.
En cualquier caso, la heterogeneidad encontrada podria estar in-
dicando que las cepas de una misma poblacién no son coetaneas,
explicandose asi las diferencias en el nUmero de brotes de los dis-
tintos genotipos, y en la extension que alcanzan. Bajo este esce-
nario, el asentamiento de nuevos genotipos (plantulas procedentes
de bellota) habria tenido lugar en distintos momentos a lo largo de
la historia de estos rodales.

El desconocimiento general acerca de la vida media que alcan-
zan las cepas o el numero de cortas que pueden soportar (refe-
rencias en Bravo et al. 2008) afiade complejidad a esta cuestion.
Asi, la eliminacién de las partes aéreas durante las sucesivas cor-
tas junto con la falta de registros acerca de las mismas imposibilita
la caracterizacion de la edad de los diversos genotipos presentes
a fin de comprender las causas a las que obedece el desarrollo di-
ferencial de los distintos pies, las diferencias en el nimero y dia-
metro de los pies de cada cepa y, en general, el estado de
degradacion que presentan los montes bajos de la especie. En
este sentido, el analisis comparativo de los crecimientos de los
pies integrados en cepas de diversas dimensiones arroja luz a esta
cuestion (Salomon et al. 2013). En este estudio, realizado en un
monte bajo en el Sistema Central, sobre 145 pies coetaneos de
Q. pyrenaica pertenecientes a 15 cepas, se ha observado que la
variabilidad en el crecimiento radial de dichos pies se explica fun-
damentalmente por los diametros iniciales al comienzo del periodo
analizado de 10 anos de crecimiento. No obstante, la inclusion de
diversas variables de las cepas a las que pertenecen dichos pies
mejora significativamente la prediccién del modelo de crecimiento:
los pies que pertenecen a cepas mayores (en términos de exten-
sion superficial, numero de pies, y a través de un indicador de bio-
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masa subterranea relacionado con el numero de tocones) tienen
un crecimiento potencial menor que aquellos pies pertenecientes
a cepas menores. Estos resultados apuntan al envejecimiento de
las cepas por acumulacion de biomasa radical debido a un posible
desequilibrio entre los procesos de respiracion de los sistemas ra-
dicales y de produccién de la parte aérea fotosintetizadora (Salo-
mon et al., datos sin publicar).

Efectos de la gestion tradicional: clonalidad no implica pérdida
de diversidad

Apesar de las peculiaridades anteriormente descritas, la mayor
contribucion clonal de los dos montes bajos no implica una menor
diversidad genética con respecto al rodal adehesado, tal y como
se ha observado en otros montes (Valbuena-Carabana y Gil
2013a). Por el contrario, resulta llamativo que los montes bajos pre-
senten mayor riqueza alélica y mayor densidad de genotipos en
comparacion con el monte hueco (Tabla 2; Tabla 4), ya que, por lo
general, valores altos de clonalidad suponen valores escasos de
riqueza genotipica (Arnaud-Haond et al. 2007). En este sentido, po-
demos afirmar que en el caso de Q. pyrenaica, la clonalidad no im-
plica pérdida de diversidad genética. Aun siendo de esperar que
las cepas de los montes bajos presenten un nimero mayor de pies
que en los montes adehesados, el rebrote continuado de las mis-
mas no ha conllevado la expansién acusada de unos genotipos
frente a otros, por lo que se mantiene una gran riqueza. Como
muestran otros estudios (Valbuena-Carabafia y Gil 2013a), los
montes bajos presentan mayor numero de alelos (375 £ 152 vs.
162 £ 42) y de linajes (154 + 60 vs. 99 + 21) por hectarea que el
monte adehesado, lo que supone una pérdida de diversidad sus-
tancial de las dehesas respecto de los montes bajos. Las cortas a
matarrasa realizadas secularmente en estos rebollares no parecen
conllevar pérdidas de diversidad (como ya habia sido apuntado en
trabajos anteriores; Valbuena-Carabana et al. 2008; 2013a, b), sino
muy al contrario, el ahuecado de los robledales de Q. pyrenaica en
su transformacién a montes adehesados ha supuesto la merma de
muchos de los genotipos que originalmente compondrian sus pai-
sajes naturales.

Este mismo proceso podria estar observandose en el trata-
miento de resalveo efectuado en 2007 en la parcela de La Hoya
del Nevazo I: el aclareo del 60 % de los pies habria supuesto la
eliminacion del 12 % de los genotipos, si lo comparamos con el
rodal no resalveado (Tabla 2), lo que podria deberse al relativo pe-
quefio tamafio que en general presentan las cepas. Ademas de
eliminar genotipos, el resalveo también habria reducido el nimero
medio de pies por cepa, de forma que los valores medios de La
Hoya del Nevazo | son menores incluso que en el monte adehe-
sado (Tabla 3).

Por tanto, la diversidad genética que albergan los montes bajos
no esta amenazada, aunque lo contrario haya sido cominmente
aceptado y sefialado por diversos autores (Serrada et al. 1994; Ca-
fellas et al. 2004; Bravo et al. 2008). Por el contrario, la conserva-
cion de los montes bajos se revela fundamental para el
mantenimiento de la diversidad genética de la especie en su con-
junto. Sin embargo, los resultados aqui mostrados no van en detri-
mento del resto de consideraciones selvicolas argiidas para
promover la conversion de los montes bajos en montes altos (o fus-
tales sobre cepa), pues resulta evidente la falta de fructificacion que
tiene lugar en ellos, asi como el estancamiento en el crecimiento
de sus pies y el estado de fosilizacion en el que se encuentran. En
lo que se refiere a cuestiones genéticas, en el caso de Q. pyre-
naica, la fosilizacion generalizada de los bosques espafioles (Val-
buena-Carabana et al. 2010) parece haber afectado en mayor
grado a sus dehesas, paradigmas de la biodiversidad, que a sus
montes bajos. Es posible que, al basarse en un rasgo adaptativo
de la especie — la capacidad de rebrotar frente a diversas pertur-
baciones — el manejo continuado en monte bajo promueva la pre-
servacion de los niveles naturales de diversidad genética
(Valbuena-Carabanfa y Gil 2013b).
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Tipo de reproduccion que ha dado origen a la clase juvenil

A pesar de que en los montes bajos la cohorte adulta presenta
mayor diversidad genética que en el monte adehesado, en lo que
respecta a la clase juvenil, la diversidad es muy superior en este
ultimo rodal. En los montes bajos, la gran mayoria (65 % y 97.7 %)
de los individuos juveniles pertenecen a cepas integradas por pies
de mayores diametros, por lo que proceden de una reproduccion
vegetativa. El resto de juveniles podrian formar parte de otras
cepas no muestreadas, o en el caso de La Hoya del Nevazo |, cor-
tadas durante el proceso de resalveo. En caso de proceder de re-
generacion sexual, las bellotas habrian sido producidas por arboles
localizados fuera de los rodales estudiados.

En el rodal adehesado (Hoya del Nevazo lll), el 59 % de los ju-
veniles analizados proceden de regeneracion sexual mediante se-
milla, en el ~65 % de arboles del mismo rodal. Las distancias
medias de dispersién son relativamente reducidas (12.45 m *
11.40) e indican cierta actividad de la fauna dispersora a pequefia
escala. Por otro lado, el 41 % de arboles para los que no se ha en-
contrado progenitor han debido dispersarse a mas larga distancia,
lo que podria haber implicado a otro tipo de fauna. Los altos valores
de flujo genético externo (62 %, tanto de polen como de bellota)
garantizan el incremento de la diversidad genética futura en este
rodal, aspecto mucho mas limitado en el caso de los montes bajos,
cuya regeneracion es mayoritariamente clonal.

Conclusiones: recomendaciones de gestion

La situacién actual de los recursos genéticos de Q. pyrenaica
Willd. en el Parque Nacional de Sierra Nevada es favorable y no
supone una amenaza para su viabilidad futura.

Independientemente del tratamiento selvicola aplicado, los ni-
veles actuales de diversidad genética son elevados, especialmente
en los montes bajos, en los que una mayor contribucion del rebrote
vegetativo viene acompafnada de mayores densidades de alelos y
de genotipos en comparacion con los montes adehesados, en los
que el ahuecado de los mismos conlleva la pérdida de numerosos
linajes y por tanto, de la diversidad. Este trabajo ilustra la importante
resiliencia de la especie, que se mantiene con niveles elevados de
diversidad genética a pesar de la intensa utilizacién histérica de sus
recursos forestales.

Por otro lado, el manejo tradicional en monte bajo reduce la
contribucion de la reproduccion sexual a la regeneraciéon del monte.
En comparacion, la presencia mayoritaria de pies juveniles de ori-
gen sexual en el monte hueco asegura su regeneracion y garantiza
la persistencia y adaptacion de la especie frente a los previsibles
cambios ambientales que depara el futuro.

Sin embargo, a pesar del buen estado genético de los montes
de Q. pyrenaica, la transformacion del paisaje a lo largo de la historia
ha supuesto cambios importantes en la estructura natural que com-
prometen su desarrollo y evolucion futuros, si no hay cambios en su
gestion. La aplicacion de marcadores moleculares a la identificacion
clonal en estudios dendrométricos y fisiologicos esta revelando que
una mayor extension de los clones afecta negativamente al creci-
miento de los pies e incrementa las tasas de consumo de carbohi-
dratos en los procesos de respiracion radical. Los resultados de
estas aproximaciones multidisciplinares evidencian que los posibles
avances en la gestion de estos robledales requieren de un mayor
conocimiento de los procesos fisiolégicos que afectan a los sistemas
radicales en su relacion con las partes aéreas.
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