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Resumen

Pinus sylvestrid.. es la especie forestal arborea con la mayor distribucion geografica y sus
poblaciones estan adaptadas a condiciones ambientales muy distintas. Las caracteristicas referidas
crecimiento primario y a su ritmo temporal son 6ptimas para comprender la adaptacién de las pobla-
ciones a las condiciones locales. Mediante el ajuste no lineal y analisis de las curvas de crecimiento
individuales y de los parametros derivados en diferentes poblaciones se obtuvieron parametros gené-
ticos referidos a la diferenciacion poblacional y a la varianza genética aditiva. Se han considerado
diferentes poblaciones del rango natural de la especie y los resultados en diferenciacién genética fue-
ron muy variables (@ = 0,09-0,71) segln caracteres y material vegetal. Las varianzas genéticas adi-
tivas alcanzan en algunos casos hasta 14% de la varianza total. Se presentan resultados de los valor
de la heredabilidad individual por poblacion y de forma conjunta asi como de la diferenciacion gené-
tica para caracteres cuantitativos. Al agrupar las poblaciones mediante andlisis multivariante se
observan tendencias clinales pero cuando se incluyen poblaciones en las que los factores de varia
cién geografica no son simples (no sélo latitud o altitud) los clines geogréaficos no resultan faciles de
determinar y los parametros genéticos se deberian relacionar con clines climéaticos.
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INTRODUCCION ca cuantitativa de los clines, las predicciones te6-
ricas muestran que las medias seguiran el 6ptimo
La respuesta a la seleccion en las medias y @tal, siendo mas dificil hacer predicciones sobre
la varianza genética aditiva de los caracteres $@s patrones de la varianza genética, ya que éstos
puede estudiar en el comportamiento de poblgueden depender en gran parte de la genética de
ciones naturales distantes entre si dentro de sada caracteristica, y en menor medida de la
area de distribucion al incluirlas en un ensayo dseleccién y la migracion @rton, 1999).
procedencias en idénticas condiciones. El pino silvestre es una buena especie mode-
Dentro de cada poblacion hay una presion die para poder abordar estas cuestiones ya que se
seleccion para un 6ptimo localA®on, 1999), caracteriza por poblaciones con un nimero eleva-
pero el 6ptimo difiere entre poblaciones a lo largdo de efectivos, abundante flujo polinico y un sis-
del gradiente de condiciones naturales. Si bietema de cruzamiento abierto YBNA & HARJ,
hay poca informacién disponible sobre la genéti1989) lo que tedricamente reduciria la diferencia-
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cién neutral. Los resultados empiricos sobre diféfamilias en poblaciones de pino silvestre proce-
rencia entre poblaciones a nivel neutro para pindentes de los extremos de su cline latitudinal.
silvestre estdn de acuerdo con esa prediccidstas caracteristicas de crecimiento han demos-
(RoBLEDO-ARNUNCIO etal., 2005). Por otra parte, trado tener gran interés para el analisis de la
la fuerte variacion clinal del momento de formavariacion adaptativa y comportamiento de las
cién de la yema y la tolerancia a las heladas hespecies arb6reasgRELDT, 1992; RVEYONGE
sido descrita en las poblaciones del norterftE  za et al., 2004). Nuestro principal objetivo fue
etal., 1997). El mismo cline para la formacion deestudiar la diferenciacién poblacional y la eva-
la yema se encontré en latitudes méas al slwacion del control genético de las caracteristicas
(GARcia-GiL etal., 2003). Los resultados discre-del ritmo de crecimiento.
pantes entre los marcadores neutrales y fenotipi-
cos sugieren que los clines fenotipicos
observados pueden ser el resultado de la selddATERIALY METODOS
cién divergente y no debido a la estructura histo-
rica de la poblacion (RKAy & LATTA, 2002). La Material vegetal y disefio experimental
idea de una fuerte adaptacion local de las pobla- Se comparan los resultados de dos ensayos de
ciones de pino silvestre es también apoyadarocedencias-progenies de diferente edad. En uno
mediante experimentos de movilidad de semillagle ellos se utilizaron 69 familias de cuatro pobla-
Los arboles del sur sobreviven peor cuando sariones procedentes de los extremos latitudinales
trasladados al norte, mientras que los arboles dé¢l rango de distribuciéon natural en Europa de
norte sobreviven mejor cuando son plantados grino silvestre con distinta representacion familiar
el sur, pero crecen mas lentamente que las pobl@1 familias para Valsain-Espafia, 10 para Puebla
ciones locales del sur giksson et al., 1980). de Lillo-Espafia, 19 para Kolari-Finlandia y 19
Ademas, las poblaciones espafiolas, las mas al gara Lapinjarvi-Finalandia) y las plantas analiza-
del rango de distribucién, estan méas fragmentalas fueron de una savia. En el segundo se utiliza-
das que las del norte, variando ambas en los niven 9 poblaciones intentando cubrir el rango de
les de diversidad y caracteristicas de crecimienttistribucion de la especie con 5 familias por
(ALiA etal., 2001a; Rus-GLowacki etal., 2003). poblacién y una edad de tres afios (Figura 1).

En el presente estudio se ha analizado la El disefio experimental del primer ensayo
estructura genética del ritmo de crecimiento d€1400 brinzales) fue un alfa latice latinizado con

Figura 1. Distribucién de las especie (area sombreada) y localizacién de las poblaciones de ambos experimentos: en
negro el experimento 1y en blanco el experimento 2
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4 repeticiones. Las 69 familias fueron divididasllo se desarrollé e implementé un programa en

en 14 bloques incompletos de 5 familias por bloMathematica para, mediante un procedimiento

que y 5 plantas por familia. La latinizacion sede blsqueda, generar estos valores inicializado-

dispuso en 5 columnas perpendiculares a l@s. Este método usa intervalos numéricos en

direccion de los bloques. El segundo experimenugar de valores puntuales para obtener los valo-

to (576 brinzales) y fue un disefio en filas yes iniciales en un ajuste no lineal.

columnas con 12 filas y 4 columnas. La unidad A partir de las curvas se obtuvieron dos

experimental en este caso estuvo compuesta pariables para cada curva ajustada, inicio del

4 plantas y constaba de 3 repeticiones. crecimiento (10) y finalizacidn del crecimiento
Las plantas se cultivaron en contenedor co(t90), consideradas como el tiempo necesario

sistemas de autorepicado y antiespiralizacion deara alcanzar el 10% (H = @)ly el 90% (H =

200y 300 c.c. respectivamente, bajo condiciones 9c) del total de la altura, respectivamente:

ambientales uniformes sin restricciones hidricas ln[—ln(O 9)]

(invernadero y umbréaculo respectivamente parg g — ;, — In[- ln(O,l)] 190=m—- ——"==

evitar altas temperaturas e insolacion) en las ins- b b

talaciones del CITA en Zaragoza y su altura fue La duracion del crecimiento (dur) se obtuvo

medida dos veces por semana desde el inicammo diferencia entr®0 y t10.

hasta el final del periodo de crecimiento primario En ambos experimentos se registro la fecha

(del 10 de Julio -34 dias después de su siembrde formacion de la yema terminal.

hasta el 23 de Octubre en el primer caso y del 24

de febrero al 17 de junio en el segundo). Andlisis de varianza
Siguiendo el disefio experimental y asumien-
Ajuste de curvas de crecimiento do que los residuos son independientes y se dis-

Se eligi6 la funcién de GompertzgBPER&  tribuyen normalmente (0, )/ se establecieron
SwiTH, 1981) para modelizar el crecimiento ddos correspondientes modelos para las variables
cada plantula. Este modelo cumple con las priny se analizaron como un modelo mixto con efec-
cipales caracteristicas de las curvas de crecimietos fijos (poblacion, repeticiéon y columna) y ale-
to: asintota, punto de inflexion y significado I6gi-atorios (familia, bloque y error), obteniendo los
co y biolégico de los pardmetrosiiSTe etﬁ‘l!;n componentes de la varianza por maxima verosi-
2002). La expresion matematica es: H = ce  militud restringida (REML). Se obtuvieron los
dénde H es la altura de la planta (en mm.) en ehejores estimadores lineales insesgados y predi-
momento t (en dias después de la siembra o inicotos (BLUE y BLUP) para los factores fijos y
del crecimiento), el parametro c es el predichaleatorios respectivamente y el test de Tukey-
para la altura total de la planta al final del periokramer se utilizé para agrupar las medias ajusta-
do de crecimiento (la asintota de la curva); b estéas de las poblaciones (SAS, 1999). El test de
muy relacionado (proporcionalmente) con laShapiro-Wilks fue usado para evaluar la norma-
relacion del maximo crecimiento respecto de léidad (SokaL & RoHLF, 1995) y aungue se evi-
altura total (b = crecimiento_max/c); y m es eldencié alguna heterogeneidad de las varianzas,
valor de t correspondiente al punto de inflexidmo se consideré una transformacion estabilizado-
de la curva (momento en el que se alcanza el cnex al comprobar que los ratios entre varianzas
cimiento méaximo). eran inferiores a 10 (\W.iams etal., 2002).

La curva de crecimiento se ajust6 para cada
plantula usando un procedimiento no lineal. Log\nalisis multivariantes
estimadores de los pardmetros (c, b, m) se bus- Se realizaron un analisis multivariante de la
caron tal que optimizaran la funcién de la sumaarianza y un andlisis discriminantes candnicos
de los cuadrados de los residuos, minimizandd¢SAS, 1999) en los dos casos para ver si existen
la mediante el algoritmo de Levenberg-diferencias globales entre poblaciones y para su
Marquardt (WbLFrRam, 1999). Dado que el agrupacién con base en la méaxima variabilidad
método de optimizacion es iterativo se necesitarecogida por el conjunto de las variables obteni-
valores inicializadores de los parametros, y pardas del modelo.
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Pardmetros genéticos de la varianza mostraron asimismo efectos muy
La heredabilidad @ obtenida fue la indivi- significativos en el efecto poblacién cuando se
dual en sentido estricto, calculada como el ratioonsideraban todas las variables juntas. Las here-
entre varianza genética aditiva respecto a Idabilidades individuales en sentido estricto por
fenotipica y la diferenciacion genética pargoblacion y calculadas de forma conjunta se pre-
caracteres cuantitativos {Jasegln la expresién. sentan en la tabla 1. Se encontré un elevado nivel

52 de diferenciacion entre poblaciones para la mayo-
Q.= % ria de las caracteristicas, variando la diferencia-
O s +2(30 ) cion genética para caracteres cuantitativag, (Q

de 0,08 para la altura total hasta 0,77 para la fecha
de formacion de la yema en el primer experimen-
RESULTADOS to y de 0,09 para el inicio del crecimiento hasta
0,25 para la duracion del mismo en el segundo.
Las curvas de crecimiento estimadas se ajus- Los andlisis discriminantes candnicos
taron a los datos con bastante exactitud. La dif¢Figura 2) fueron satisfactorios absorbiendo las
rencia media entre valores predichos yos primeras variables candnicas el 88% vy el
observados fue del 3% y el coeficiente de deteB9% en el primer y segundo experimento res-
minacion (R) fue 0,999 + 0,0002 (con valores pectivamente y agruparon las poblaciones cohe-
individuales maximos y minimos de 0,999 yrentemente por areas geogréficas y climaticas.
0,859 respectivamente).
En los dos experimentos el factor poblacién
de los analisis de varianza result6 altamente signibISCUSION
ficativo para todas las variables. Los errores fue-
ron bajos y los efectos ambientales del disefio no Las variables empleadas en este estudio
fueron significativos. Los analisis multivariantescaracterizan el ritmo de crecimiento de las plan-

h? (1° exp) c b m t10 t90 dur. yema
Kolari 1,58 0,23 0,42 0,55 0,28 0,19 0,75
Lapinjarvi 0,68 0,66 0,84 0,28 1,04 0,91 0,59
P. Lillo 0,24 0,29 0,42 0,00 0,49 0,43 0,47
Valsain 0,85 0,75 0,21 0,96 0,64 0,84 0,57
Conjunta 1,09 0,54 0,43 0,64 0,71 0,84 0,66
Qs 0,08 0,71 0,52 0,19 0,56 0,54 0,77
h? (2° exp) h c b m t10 t90 yema
Baza 1,44 1,48 0,11 0,17 0,00 0,31 0,15
Turquia 1,48 1,01 0,08 0,67 0,58 0,34 0,00
Gudar 0,03 0,00 0,00 0,30 0,26 0,00 0,00
Valsain 0,82 0,98 0,14 0,32 0,00 0,33 0,25
Borau 0,00 0,50 0,47 0,39 0,21 0,90 1,22
Strasbourg 0,39 0,00 0,06 0,08 0,00 0,22 0,07
Brzesco 1,40 0,75 0,45 0,34 0,48 0,14 0,14
Uusikaupunki 1,46 0,81 1,22 0,00 0,00 0,00 0,28
Kalvia 0,35 0,00 0,96 0,51 0,13 0,68 0,61
Conjunta 1,35 0,67 0,68 0,39 0,36 0,34 0,20
Qs 0,18 0,21 0,13 0,11 0,09 0,17 0,25

Tabla 1. Heredabilidades individuales (sentido estric®) yhcoeficientes de diferenciacion genética para caracteres cuan-
titativos (Q) de las variables derivadas del ajuste de curvas y de la fecha de formacién de la yema en ambos experimentos
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Figura 2. Representacion de los valores medios por poblacion de las dos primeras variables candnicas obtenidas
mediante un andlisis discriminante candnico basado en el conjunto de las variables para ambos experimentos

tulas de pino silvestre durante los primeros estalos con marcadores neutrales, indicando una
dios del crecimiento, y son importantes paréuerte estructura genética de la diversidad en las
entender el proceso de seleccién durante la pGaracteristicas cuantitativas (adaptativas) para
mera fase de las plantas bajo diferentes condicitas poblaciones de pino silvestre. Otros estudios
nes ambientales. Se eligieron las curvas dean mostrado diferentes resultados dependiendo
Gompertz por su simplicidad, por su precisa desle la especie, del protocolo del experimento y de
cripcion del proceso y por el significado biol6gi-los caracteres analizados. Asi, no se encontraron
co de los parametros obtenidos. Comparado cdaliferencias en la tasa de crecimiento en plantas
otros modelos, el de Gompertz no incorpora lde un afio d®. sylvestrifReicH etal., 1994) y
restriccion de simetria como el modelo logisticale cuatro afios deinus halepensifALia etal.,

(la curva es simétrica alrededor del punto de rati®001b). También se hayé poca diferenciacion
maximo crecimiento y tiene los mismos periodogara el inicio del crecimiento éfinus contorta

de crecimiento lento y rapido). Por otra part€ReHFELDT & WYKOFF, 1981) y erPinus merku-
presenta la limitacion matematica de que edii (KoskeLa, 2000), pero si para la tasa de cre-
punto de inflexién esta siempre a una proporciénimiento en Pinus banksiana (BLAKE &

fija del valor de la asintota, pero esta caracteri¥earman, 1989), para la elongacion total y los
tica también es comun en otros modelos habitugarametros de crecimiento en plantas de un afio
les de la descripcion del crecimiento (Weibull cen P. contorta(CHUINE et al., 2001), y también
Richards—Chapman), y esta suficientementpara la altura total en plantas de cuatro afié% en
compensada por la simplicidad del modelo (sélbalepensis(ALia et al., 2001b) yP. sylvestris
tres parametros) y su gran flexibilidad. (NoTivoL etal., 1996).

Las heredabilidades calculadas indican un La relacion entre los valores medios de las
alto control genético de los caracteres relacionaariables y la latitud en el primer experimento
dos con el ritmo de crecimiento primario comamuestran un claro efecto clinal para la tasa
ya se ha constatado anteriormente4 etal., maxima de crecimiento, el punto de inflexion y
2002; 3voLAINEN etal., 2004). Ademas los altos el cese del crecimiento (altos valores dg), Q
valores en general de;@nanifiestan una dife- esta relacién se puede observar en el primer eje
renciacion de las poblaciones para este grupo del grafico del analisis discriminante candnico
variables relacionadas con la dinamica del crec{figura 2). Hay que destacar que estas caracte-
miento en altura. Si bien los efectos maternodsticas tienen un significado adaptativo impor-
son relevantes en la germinacion y en el crectante. Para una mayor discusion sobre el tema
miento del primer afio (A v Isik, 1997; ver NoTivoL etal. (2007).

HurME et al., 1997), los valores de las diferen-  Por otra parte cuando se incluyen mas pobla-
cias poblacionales en el ritmo de crecimient@iones en el estudio del ritmo de crecimiento
son, en todos los casos, mayores gque los obseryaimario e intentando eliminar los efectos
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maternales con material algo mas adulto no €waze, D.P.; BRIDGWATER, F.E. & WLLIAMS.

posible distinguir una tendencia clinal para los C.G.; 2002. Genetic analysis of growth cur-

caracteres estudiados. Resultados preliminares ves for a woody perennial species, Pinus

no mostrados en este trabajoofiNoL et al., taeda L.Theor. Appl. Genefl05: 526-531.

2006) parecen indicar que podrian existir tenHiamaNs ET AL. 2005. Worldclim: High resolu-

dencias de variacion clinal o patrones de distri- tion interpolated surfaces for global land

bucion de la varianza genética aditiva en areasintl. J. Clim.25: 1965-1978.

funcién del clima obtenido a partir de un modeHuRME, P.; RePq, T.; S\VOLAINEN, O. & PRAKKO -

lo global (Hamans etal., 2005). NEN, T.; 1997. Climatic adaptation of bud set
and frost hardiness in Scots pine (Pinus
sylvestris).Can. J. For. Re7: 716-723.
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