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Introduccién y objetivos

El estudio de los caracteres del ciclo vital es central en biologia
evolutiva y ecologia pues estan intimamente relacionados con el
entorno de los organismos. Entre ellos, destacan caracteres repro-
ductores como el tamario umbral de reproduccion, la fecundidad y
el reparto del esfuerzo reproductor a lo largo de la vida (Roff 1992).
Su estudio ayuda a entender procesos adaptativos pasados y a in-
ferir los futuros. En el caso de los arboles forestales, este conoci-
miento es particularmente valioso y urgente dado el papel basico
de los arboles forestales en ecosistemas de todo el mundo (Petit y
Hampe 2006).

Pinus pinaster Ait. y P. halepensis Mill. son dos especies de
pinos mediterraneos que presentan numerosas ventajas para el es-
tudio de caracteres reproductores en arboles desde un enfoque
ecoldgico-evolutivo (Fig. 1). Usando estas especies como sistemas
modelo, es posible integrar aspectos como la diferenciacion entre
poblaciones, adaptacion local pasada y futura, plasticidad, arqui-
tectura genética y relacion con otros caracteres adaptativos.

Los objetivos de esta Tesis Doctoral fueron, en primer lugar, do-
cumentar la diferenciaciéon entre poblaciones de ambas especies
para caracteres reproductores del ciclo vital. Segundo, evaluar la
hipétesis de que los caracteres del ciclo estan relacionados con el
ambiente mediante procesos de plasticidad fenotipica y de cambio
genético. Tercero, estimar parametros de genética cuantitativa para
caracteres reproductores del ciclo biolégico. Cuarto, comprobar la
hipotesis de que la inversion en reproduccion conlleva costes y
compensaciones en otros caracteres adaptativos, tanto al nivel fe-
notipico como al genético.

Material y métodos

Los datos utilizados en este estudio provienen de ensayos en
ambiente comun (common garden) de tres tipos: ensayos de pro-
cedencias, ensayos de progenies y ensayos de procedencias-pro-
genies, que contienen material genético procedente de poblaciones
naturales y de programas de mejora. Esto permite estimar hasta
qué punto la expresion fenotipica de los caracteres tiene una base
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genética y, cuando los ensayos estan replicados en ambientes con-
trastados, saber si esa expresion puede ser plastica (Lynch y Walsh
1998). Ademas se recabd informacion sobre parametros climaticos
de las zonas de origen de las poblaciones naturales para conocer
su relacién con caracteres fenotipicos. Este disefio ha permitido
abordar varias cuestiones criticas.

¢ Existe variacién entre poblaciones en cuanto a
precocidad e inversion en reproduccion? ;Cual es
la influencia del ambiente a nivel genético y
plastico?

En ambas especies, la existencia de diferenciacion genética
entre poblaciones para caracteres reproductores fue un hallazgo
generalizado (Fig. 2). Ademas, los valores medios por poblacion —
particularmente en lo relativo a la funcién femenina- covariaron con
el ambiente originario de las poblaciones, de forma que una inver-
sion temprana e intensa en reproduccion se asocié con valores am-
bientales poco favorables para el crecimiento (Fig. 3). Esta
correlacion es coherente con la funcién adaptativa de los caracteres
reproductores en arboles forestales, tal como se ha descrito en
otros caracteres con variacion clinal como puede ser la fecha de
cese de crecimiento (Savolainen et al. 2007). Sin embargo, en P.
pinaster el tamafio umbral de reproduccién masculino fue muy ho-
mogéneo entre las diferentes poblaciones. Ello puede estar rela-
cionado con patrones de asignacion sexual fuertemente
dependientes de la altura del arbol, ya que éste determina las con-
diciones de dispersion de polen (Klinkhamer et al. 1992).

La influencia del ambiente externo (plasticidad) en la expresion
de caracteres reproductores fue constatada en P. halepensis. De
forma paralela a los patrones observados en diferenciacion gené-
tica, un ambiente mas limitante para el crecimiento se relaciond con
una aceleracion en el programa de desarrollo tanto en relacion al
tamafo como en el tiempo (Fig. 4). En ambas especies es desta-
cable la ausencia de interaccion entre genotipo y ambiente para
caracteres reproductores, contrastando con los resultados para el
crecimiento vegetativo.
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Figura 1. Etapas del desarrollo de los conos femeninos y agrupaciones de
conos masculinos en Pinus pinaster (a-e) y P. halepensis (f-j). a,f, estrobilos
femeninos recién brotados en primavera; b,g pequefios conos femeninos
de un afo de edad; c, h, conos femeninos de segundo afio; d, i, conos se-
rétinos; e, j, agrupaciones de conos masculinos.
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Figura 2. Grafico de dispersion del numero de conos femeninos en des-
arrollo (emergidos en los afios 14 y 15) frente al tamafio del arbol a los 15
anos, reflejado como volumen de tronco con corteza, para varias poblacio-
nes de Pinus halepensis. Datos procedentes de una parcela de ensayo en
Megeces (Valladolid, Espana). Se han destacado con diferentes colores las
poblaciones con comportamiento contrastado (Chi cuadradoq = 98.9, p
<0.001). Las lineas representan ajustes lineales por cada poblacién. Circu-
los grises, poblaciones sin diferenciar.
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Figura 3. Variacién del tamafo umbral de reproduccion femenino de varias
poblaciones de Pinus pinaster a lo largo de un gradiente de variacion am-
biental. Puntos negros y linea continua, indice de continentalidad. Puntos
blancos y linea discontinua, temperatura media del mes mas frio. Las lineas
representan ajustes lineales.
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Figura 4. Normas de reaccién para caracteres vegetativos y reproductores
medidos en dos ensayos de procedencias de Pinus halepensis sujetos a
bajas y altas condiciones de estrés ambiental respectivamente. Las lineas
conectan los valores medios por poblacién en cada sitio de ensayo.
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;Como de firme es el control genético de los
caracteres reproductores?

En general, la heredabilidad de los caracteres vegetativos fue
menor que la de los caracteres reproductores en ambas especies.
Al comparar las funciones reproductoras masculina y femenina
para poblaciones de toda distribucion de P. pinaster no se aprecia-
ron diferencias, con heredabilidades entre moderadas y altas (0.27-
0.73) en ambos casos. La existencia de valores altos de varianza
genética y heredabilidades para caracteres reproductores facilitan
los procesos continuos de adaptacion local (Lefevre et al. 2013).
Esta posibilidad esta respaldada por la existencia de una marcada
respuesta a la seleccion artificial en P. pinaster.

¢ Cuales son las consecuencias de una reproduccién precoz e
intensa?

A nivel somatico, se constato la existencia de costes de repro-
duccion femenina en P. halepensis mediante un experimento de ma-
nipulacion, pero no mediante estudios de correlacion. En esta
especie, la inversion en reproduccion tuvo un mayor efecto en la re-
produccion futura que en el crecimiento (Fig. 5). Al nivel genético,
los costes de reproduccion en términos de crecimiento presentaron
patrones variables, en funcién de la especie y el ambiente conside-
rados. Sin embargo, varios caracteres reproductores mostraron una
fuerte respuesta correlacionada con la seleccion para el crecimiento
en P. pinaster, o que constituye evidencia de la existencia de com-
pensaciones al nivel genético entre reproduccion y crecimiento
(Reznick 1985). Desde el punto de vista del manejo forestal, no pa-
rece por tanto aconsejable utilizar el tamafio como Unico indicador
de aptitud bioldgica. Aunque es cierto que los arboles grandes tien-
den a producir un mayor numero de descendientes, esta relacion
es difusa y en gran medida tiene una base meramente ambiental.
Al contrario, bajo un nuevo paradigma de gestion forestal adaptativa
frente al cambio global, se propone incluir los caracteres reproduc-
tores a la hora de definir de forma mas precisa la aptitud biolégica.

Agradecimientos

Esta tesis doctoral ha sido financiada por el Ministerio de Educa-
cion, (Beca FPU-AP-03302) y los proyectos PSS-310000-2008-4,
CGL2008-05289-C02-02, RTA 2011-00016-00-00 y AGL 2012-
40151-C03-02. Los datos utilizados en la misma son parte de la Red
Nacional de Ensayos Genéticos Forestales (GENFORED).

Santos del Blanco 2014

7000 - g
Q o
< 1 - 18 ¢
5 6000 T 5
£ - 16 E
£ 5000 - 14 8
© ©
@ 4000 - " 120
E I 10y
& 3000 2
& "8 g
& 2000 - ‘6 g
= (=]
© 45
2 1000 | £
<< L2 g
0 ‘ 0

T 1 T
control retirada de conos control  retirada de conos

Figura 5. Comparacién entre individuos control de Pinus halepensis y otros
sometidos a la retirada experimental de conos femeninos en desarrollo. Las
barras muestran valores medios y errores estandar.
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