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Resumen

El espesor de corteza es un cardcter de adaptacion al fuego en plantas, influido
por factores ambientales. En climas secos y con periodos vegetativos cortos, las
poblaciones de Pinus halepensis necesitan mas tiempo y recursos para alcanzar un
espesor minimo de corteza en la base del arbol que permita su supervivencia bajo
incendios de intensidad moderada, aumentando el riesgo de inmadurez (muerte
por fuego antes de lograr un banco aéreo de semillas que asegure el
reclutamiento). Para comprender los patrones ecotipicos y la plasticidad fenotipica
de este cardcter y la asignacidn relativa de recursos, resulta indispensable conocer
los costes de construccion de corteza y madera. Para ello, utilizamos muestras de
corteza y madera obtenidas a la altura del pecho y en la base del arbol en un
experimento de procedencias de P. halepensis, realizando andalisis de C/N y
determinaciéon de cenizas/nitratos, ya que la concentracién de C es un buen
indicador de estos costes.

Los costes de construcciéon han sido mayores para corteza, considerando las dos
alturas son mayores en la base del arbol y se encuentran diferencias significativas
entre poblaciones también. Esto refleja la necesidad de tener en cuenta la
asignacion de recursos a caracteres vitales en la gestion.

Palabras clave

Adaptaciones al fuego, asignacion, recursos, espesor de corteza, Pinus halepensis,
madera.

1.Introduccion
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El cambio climdatico modifica tanto el comportamiento de las especies como las
dindmicas climdticas de la Tierra. Los eventos climdticos extremos como fuertes
lluvias, periodos de sequia mds frecuentes y severos, y los nuevos regimenes de
incendios son cada vez mds comunes. Este cambio de los patrones bioclimaticos
puede afectar de forma desigual a la adaptacién de las especies vegetales a sus
hébitats. En concreto, los nuevos regimenes de incendios tienen graves impactos y
consecuencias en los ecosistemas forestales a nivel mundial (DE RIGO et al., 2017),
reduciendo en muchos casos la capacidad de adaptacion de las especies.

El fuego es un elemento presente a nivel global en muchos tipos de ecosistemas,
como por ejemplo el mediterraneo, teniendo un papel determinante en el
modelado de la distribucion de la fauna y la flora (KEELEY et al., 2011). Mas de la
mitad de la superficie terrestre es propensa a sufrir incendios, mientras que un
tercio de la superficie se quema de forma frecuente e intensa (CHUVIECO et al,,
2008). Por ello, el régimen del fuego tiene un papel significativo en el modelado de
la composicion genética y las adaptaciones de las especies a lo largo del tiempo,
debido a su interaccién con caracteres de historia vital (BUDDE et al., 2017). La
sucesion de incendios frecuentes puede crear cuellos de botella en las poblaciones
por la muerte de individuos antes de la creacién de un banco aéreo de semillas,
reduciendo asi la poblacion efectiva y la diversidad genética (WHELAN, 1995).
Ademas, el fuego funciona como presidon selectiva en caracteres adaptativos,
dejando trazas detectables en genes especificos implicados en esos caracteres
(PARCHMAN et al., 2012).

La teoria de historia vital (LHT) (STEARNS, 1989) es una parte importante de la
ecologia evolutiva. Esta rama de la ecologia se enfoca en estudiar las adaptaciones
de las especies y el efecto de la seleccion natural y de otras fuerzas evolutivas
genéticas y estocdsticas que afectan a las poblaciones y a las especies (KREBS,
1972). Los caracteres adaptativos son aquellos que proporcionan ventajas
adaptativas en un ambiente especifico (KEELEY et al., 2011). Por su parte, la teoria
de historia vital estudia los motivos por los que la selecciéon natural favorece
adaptaciones concretas en cada organismo (KREBS, 1972). Esta teoria hace
referencia a las series de eventos relacionados con las adaptaciones durante la
vida de un organismo, que son modelados por la seleccidbn natural para
proporcionar el mayor numero de descendencia viable (ROFF, 1993).

La asignacion es el concepto central de la teoria de historia vital, porque los
recursos asignados a una funcién no estdn disponibles para otra, lo que supone la
existencia de compensaciones evolutivas o trade-offs (MARTIN, 2018a; MOONEY,
1972; GRACE, 1997). Estas compensaciones entre funciones vitales (reproduccidn,
crecimiento y defensa) vienen reguladas por el balance entre costes y beneficios,
en términos de aptitud, de cada una de las funciones (KORICHEVA et al., 2004). La
asignacion de recursos en plantas hace referencia al reparto de elementos
esenciales como agua, carbono, nitrégeno y otros nutrientes entre diversos
caracteres que cumplen funciones bdsicas como la fotosintesis, la adquisicién de
nutrientes, el crecimiento o la reproducciéon (BLOOM et al., 1985; LOVETT-DOUST,
1989; KINGSTON-SMITH, 2001; BENNET et al., 2012). El patr6on de distribucion de
recursos entre organos y procesos metabdlicos influye de forma significativa el
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crecimiento de las plantas y su adecuaciéon a un nicho ecoldgico concreto
(WILLIAMS et al., 1987).

Los costes de construccion en plantas se entienden como la glucosa total
necesaria para sintetizar un gramo de biomasa, y estan sujetos a variaciones
substanciales entre especies de plantas y tejidos vegetales (POORTER, 1994). Esta
variacion en los costes refleja la diferencia entre las vias biosintéticas, los
requerimientos energéticos y los patrones de asignacidon de carbono entre especies
y tejidos vegetales. Existen diferentes metodologias para cuantificar los costes de
construccién en plantas. Uno de los métodos se basa en el andlisis de todos los
quimicos constituyentes de la planta y sus vias biosintéticas, sin embargo, supone
un nivel de detalle excesivamente minucioso y que no suele aportar grandes
diferencias, por lo que se opta por la estimacion de los costes de categorias de
componentes como lipidos, lignina, componentes organicos de nitrégeno,
hemicelulosa, acidos organicos y minerales, basados en las vias biosintéticas mas
probables (PENNING DE VRIES et al, 1974; POORTER, 1994). VERTREGT &
PENNING DE VRIES (1987) propusieron un enfoque mds simple, con la correlacion
entre el estado de reduccidén de diferentes componentes y su contenido en carbono.
De este modo, postulan que la determinacion de cenizas y del contenido de
carbono del material vegetal proporciona una estimacion de los costes de
construccion satisfactoria, demostrando la eficacia de esta metodologia con frutas
y semillas de distintas especies, que presentan grandes variaciones en su contenido
de lipidos, el constituyente con mayor concentracion de carbono y costes de
construcciéon (POORTER, 1994).

En este estudio nos enfocamos en el espesor de corteza como caracter de
adaptacion al fuego (PAUSAS, 2015), que es la caracteristica de la corteza mas
estudiada por su correlacién con el aislamiento térmico y la proteccion frente al
fuego (HOFFMANN et al,, 2012). Recientemente la correlacion entre el espesor de la
corteza y el régimen de incendios atrae gran interés cientifico (PAUSAS, 2015, 2017;
ROSELL, 2016). Normalmente la corteza gruesa se relaciona con especies tolerantes
al fuego, que se caracterizan por la supervivencia de los adultos como estrategia
vital. Algunas especies de pino con esta estrategia son Pinus pinaster, Pinus
ponderosa o Pinus palustris entre otros (JACKSON et al.,, 1999; KEELEY & ZEDLER,
2000). Sin embargo, algunos estudios han mostrado que especies con otras
estrategias vitales muestran también gran variacion en el espesor de corteza,
pudiendo ser un caracter de adaptacion al fuego mdas importante de lo que se
pensaba para la supervivencia de estas especies. Es el caso, por ejemplo, de Pinus
halepensis Mill. (pino carrasco), que es una obligate-seeder, es decir, su estrategia
vital es la persistencia de la poblacién a través de un elevado banco aéreo de
semillas. Para mantener este banco aéreo de semillas en un ecosistema propenso a
incendios, esta especie tiene serotinia (caracter de adaptacion al fuego) y otras
caracteristicas reproductivas. Sin embargo, MARTIN-SANZ et al (2019)
comprobaron que el espesor de corteza varia mucho entre las poblaciones de esta
especie, permitiendo en algunos casos la supervivencia de los arboles adultos a
cierto tipo de incendios.

Por todo esto, en este estudio nos centramos en el pino carrasco, una especie de
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pino mediterraneo, originaria de Siria, con distribucion circunmediterrdanea. Esta
distribucion actual es el resultado de una expansion hacia el oeste, lo que explica
la reducida diversidad genética observada tanto en marcadores neutrales como en
ciertos rasgos cuantitativos, particularmente en poblaciones ibéricas (BUCCI et al.,
1998; TAPIAS et al, 2001). Debido a su alta capacidad de colonizacién y su
tolerancia a la sequia, esta especie se utiliza habitualmente para reforestar en
climas semiaridos. Por este motivo se encuentra en muchos rodales de repoblacién
a lo largo de zonas secas del Mediterraneo (GIL, 1996), con el objetivo de
restauracion o como bosques protectores. También se utiliza como ornamental en
zonas con pocos recursos para otras especies (CHAMBEL et al., 2013).

El pino carrasco es un modelo excelente para el estudio del pasado y el futuro
de los procesos de adaptaciéon local (LEV-YADUN & SEDEROFF, 2000), y para
investigar los caracteres de adaptacion al fuego. Esto es debido a varias
caracteristicas de su ciclo vital, como su reproduccion temprana (permite medidas
tempranas de caracteres reproductivos) o el hecho de que los conos femeninos
permanecen adheridos a las ramas después de su apertura y liberacion de semillas
(facilitando el seguimiento de los eventos de reproduccion femenina desde el inicio
de la reproduccién) (MARTIN-SANZ, 2018a; NE'EMAN et al., 2004; NE'EMAN et al.,
2011; TAPIAS et al., 2004). Debido a su estrategia de historia vital, se habia
considerado que la corteza no es una caracteristica clave en la supervivencia y
persistencia de las poblaciones de esta especie, pero recientemente se ha
demostrado lo contrario. Se ha observado como aquellos individuos con un
espesor de corteza mayor en la base del arbol son capaces de sobrevivir tras
determinado régimen de incendios, de esta forma aumenta su éxito reproductivo,
ya que son capaces de resistir el fuego y llegar a formar un banco aéreo de semillas
minimo (MARTIN-SANZ, 2018a; MARTIN-GOMEZ, 2020).

Para entender mejor los patrones ecotipicos y la plasticidad fenotipica del espesor
de corteza en esta especie, asi como los patrones de asignacidn de recursos a este
caracter entre poblaciones, es fundamental estudiar los costes de construccion de
la corteza y la madera en esta especie.

2.0bjetivos

El principal objetivo de este trabajo es determinar los costes de construccion de
la corteza frente a los de la madera en distintas poblaciones de toda la distribucién
natural de P. halepensis para asi comprender mejor los patrones ecotipicos y la
plasticidad fenotipica del espesor de corteza estudiados previamente en esta
especie, ademas de los patrones de asignacion de recursos entre poblaciones. Para
ello, comparamos los costes de construccion de la corteza frente a los costes de
construccion de la madera en poblaciones de pino carrasco considerando también
la corteza a la altura del pecho y en la base del arbol.

En base a los conocimientos previos sobre la corteza en P. halepensis, nuestra
hipotesis es que las poblaciones asignardn mads recursos, y por tanto los costes de
construccién serdn mayores, en la corteza en la base del arbol que a la altura del
pecho para reducir asi el riesgo de inmadurez. En cuanto a la madera, no
esperamos diferencias significativas entre poblaciones en su coste de construccion,
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pero si entre los costes en la base del arbol y la altura del pecho.

3.Metodologia

3.1. Obtencidn de muestras de madera y corteza

Las muestras de corteza y madera de pino carrasco utilizadas en este estudio
vienen de un ensayo de procedencias en ambiente comun que forma parte de la
red nacional de ensayos genéticos forestales GENFORED
(https://www.genfored.es/). Este ensayo se instald en 1997 y se ha replicado en seis
con condiciones climaticas y edaficas diferentes, lo que permite distinguir los
efectos genéticos de los ambientales al estudiar los caracteres de historia vital.
Engloba 52 poblaciones de Pinus halepensis de toda la distribucién natural de la
especie (CLIMENT et al., 2008; MARTIN-SANZ, 2018).

Para el estudio de los costes de construccion de madera y corteza utilizamos
muestras obtenidas de la parcela situada en el municipio de Altura (Castellén)
perteneciente al ensayo indicado anteriormente. Este sitio de ensayo presenta
condiciones climaticas y edaficas favorables para esta especie. Las muestras de
madera y corteza se obtuvieron de una clara realizada para reducir la
competencia entre arboles. Actualmente tenemos analizadas muestras de 8 de las
procedencias del ensayo de Espafia, Grecia y Tunez (Tabla 1), aunque segun vayan
avanzando los andlisis se ampliard este numero hasta tener muestras de 19
procedencias que representan bien los diferentes ambientes de la distribucion
natural de la especie (CLIMENT et al. 2004).

Tabla 1. Regiones de procedencia de Pinus halepensis presentes en el ensayo

Codigo Cédigo en campo Origen
P011CAB 11 Cabanellas (Girona)
P0O21TIV 21 Tivissa (Tarragona)
P092TUE 92 Tujar (Valencia)
P101TIB 101 Tibi (Alicante)
P105BIC 105 Bicorp (Valencia)
P111BIM 111 Benicasim (Castellon)
P131VIL 131 Villajoyosa (Alicante)
P142MVA 142 Monovar (Alicante)

P152BEN 152 Benamaurel (Granada)
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P154SAN 154 Santiago-Pontones (Jaén)
P157ESP 157 Alhama de Murcia (Murcia)
P172CAR 172 Carratraca (Malaga)
P173FRI 173 Frigiliana (Malaga)
P182PMC 182 Palma de Mallorca (Mallorca)
P185GAL 185 Calvia (Mallorca)
P211IST 211 Istaia-eyboia (Grecia)
P214KAS 214 Kassandra (Grecia)
P231TAR 231 Litorale Tarantino (Italia)
P241THA 241 Thala (Tunez)

3.2. Determinacion de los costes de construccion en laboratorio

Los andlisis llevados a cabo en el laboratorio han sido disefiados con el
propdsito de determinar los costes de construccién de la corteza y la madera
basdndonos en el contenido en N y C, cenizas, alcalinidad y contenido de nitratos,
que son los pardmetros necesarios para la determinacion de los costes siguiendo la
metodologia de POORTER & VILLAR (1997). Antes del andlisis de los costes
propiamente dicho, se determind la humedad de un conjunto aleatorio de
muestras de corteza y madera, para comprobar que partimos de las mismas
humedades y no ibamos a tener errores por este motivo. La determinacion de la
humedad se realizé secando las muestras en la estufa a 60°C durante 1 h. Para
determinar el C y N total de las muestras se utiliz6 el LECO CHN 2000 Analyzer. A
continuacidn, se determing el contenido de cenizas por diferencia de peso entre la
muestra seca y tras su calcinacion en mufla a 550°C durante 2 horas. Una vez
obtenidas las cenizas, se determiné la alcalinidad de las cenizas con una
valoracion por retroceso de NaOH 0.05N (POORTER & VILLAR, 1997). Para
determinar los nitratos es necesario su extraccion previa, que conlleva los
siguientes pasos: 1) incubacion de la muestra a 40°C durante 1h en estufa, 2)
centrifugado para separar el extracto de las particulas en suspensién y 3)
realizacién de una colorimetria de salicilato con el extracto. Este método se basa en
la reaccion de sustitucion aromatica electréfila en la que el salicilato reacciona con
iones nitronio (NO,") para formar principalmente el compuesto nitrobenzoico
(YANG et al., 1998).

3.3. Analisis estadistico

Hemos realizado un andlisis preliminar con las 8 procedencias de las que
tenemos muestras actualmente, para completarlo posteriormente cuando
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concluyan los analisis de laboratorio para el resto de procedencias.

Por el momento hemos realizado andlisis preliminares mediante ANOVA
multifactorial para estudiar los costes de construccion de la corteza y de la madera
tanto en la base del drbol como a la altura del pecho entre procedencias. También
hemos determinado la diferencia en los costes de construccion entre madera y
corteza a las dos distintas alturas estudiadas (base del arbol y altura del pecho).
Estos andlisis iniciales se han realizado con el software estadistico de Excel.

4.Resultados y Discusion

Nuestros resultados indicaron que los costes de construccidon de la corteza son
mayores que los de la madera en general para todas las procedencias, tanto en la
base del arbol como a la altura del pecho (Tabla 2). Como esperabamos, los costes
de construccion de la corteza fueron mayores que los costes de construccidn de la
madera, tanto en la base del arbol (F = 23,83, P = 0,003; Figura 1) como a la altura
del pecho (F = 7,03, P = 0,033; Figura 2), de forma general para casi todas las
procedencias (Tabla 2).

Tabla 2. Costes de construccion de corteza y madera en la base del arbol y a la
altura del pecho por procedencias. Error estandar y media global para cada

variable.
CORTEZA BASE MADERA BASE CORTEZA PECHO MADERA PECHO
PROV Media Error Est. Media Error Est. Media Error Est. Media Error Est.

142 1,70 0,14 1,24 0,12 1,42 0,29 1,29 0,10
152 1,74 0,14 1,37 0,13 1,41 0,18 1,27 0,08
154 1,66 0,13 1,41 0,11 1,76 0,18 1,27 0,09
157 1,47 0,13 1,29 0,11 1,92 0,24 1,34 0,14
172 1,84 0,23 1,27 0,13 1,37 0,18 1,15 0,09
211 1,79 0,15 1,47 0,12 1,56 0,41 1,82 0,21
214 1,58 0,15 1,38 0,12 1,50 0,21 1,22 0,09
241 1,46 0,13 1,35 0,11 1,24 0,29 1,25 0,10
MEDIA 1,65 0,15 1,35 0,12 1,52 0,25 1,33 0,11

Las principales diferencias en los costes de madera y corteza en la base del
arbol (Figura 1) las encontramos para las procedencias que dedican sus recursos
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principalmente a tener una reproduccién precoz y un elevado grado de serotinia
(MARTIN-SANZ et al., 2017). Como se vio en estudios previos, estas procedencias,
tienen un espesor minimo de corteza en la base del arbol que les permita
sobrevivir a incendios moderados, reduciendo asi el riesgo de inmadurez
(MARTIN-SANZ et al., 2019). Nuestros resultados estan en linea con esos hallazgos
previos ya que son esas procedencias las que mas recursos destinan a la corteza en
la base del arbol, teniendo por ello mds costes de construccion (por ejemplo, la
procedencia numero 172 procedente del sur de Espafia).

2,5 E Corteza base
® Madera base
2 —
o
w
(1]
£
2 1,5 4
e}
o b
(4]
w
8
s
w17
Lo
(€]
o
0,5 A
(o] T T

157 172
Procedencias

Figura 1. Costes de construccion de corteza y madera en la base del drbol para cada
procedencia. Las letras indican diferencias significativas entre grupos.

En cuanto a los costes de corteza y madera a la altura del pecho, los resultados
también indican diferencias significativas entre ambas alturas, con variedad de
comportamiento en funciéon de la procedencia (Figura 2). En este caso, las
procedencias que invierten mas en crecimiento y menos en reproduccién y
serotinia (como las procedencias 154 y 157 del este de Espafia; MARTIN-SANZ et al.,
2018). Esto puede indicar que, debido a que estas procedencias dedican m4s
recursos al crecimiento y por ello, necesitan mas tiempo para alcanzar un banco
aéreo de semillas suficiente que permita la persistencia de la poblacién en caso de
incendio, invierten mdas recursos en la corteza a la altura del pecho en
comparaciéon con la madera, para asi tener una mayor proteccién durante mas
tiempo.
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Nuestros resultados indicaron también diferencias significativas en los costes de
construcciéon de la corteza entre la base del arbol y la altura del pecho entre
procedencias, pero sin un patrén claro (Figura 3). Las procedencias del este de la
distribucion y del norte de Espafia como la 157, invierten mas recursos en la
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Figura 2. Costes de construccion de corteza’y madera a la altura del pecho para cada
corteza a la altura del pecho que en la base, probablemente debido a lo explicado

anteriormente. En cuanto a las procedencias del sur de Espafia, norte de Africa,
asignan mds recursos en la base del drbol para reducir el riesgo de inmadurez que

pondria en peligro la persistencia de la poblacion (MARTIN-SANZ, 2018).
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pecho para cada procedencia. Las letras indican diferencias significativas en los
costes a cada una de las dos alturas consideradas para cada procedencia.

Figura 3. Costes de construccion de la corteza en la base del drbol y a la altura del
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Figura 4. Construccion de la corteza en la base del drboly a la altura del pecho para
cada procedencia. Las letras indican diferencias significativas en los costes a cada
una de las dos alturas consideradas para cada procedencia

Por ultimo, los costes de construccion de la madera en la base del arbol y a la
altura del pecho no fueron significativamente distintos dentro de las procedencias.
Es decir, todas ellas, asignan una misma cantidad de recursos a la construccion de
estos dos tejidos a esas dos alturas, algo 16gico ya que siendo la misma especie no
cabria esperar diferencias grandes en la formacion de la madera. Sin embargo, si
vemos que hay diferencias entre procedencias en los costes de construccién de la
madera a las distintas alturas, mostrando menor coste la procedencia 172 (del sur
de Espafia) y mayores costes las procedencias 157 y 211 (ver MARTIN-SANZ, 2018
para mas informacidn sobre las procedencias).

5.Conclusiones

Nuestros resultados indican que las poblaciones de P. halepensis asignan
diferente cantidad de recursos a la corteza en la base del drbol y a la altura del
pecho, ademas de que gastan también mads recursos en la formacidn de la corteza
que de la madera. Las poblaciones que mas recursos invierten en la corteza, es
decir, cuyo coste de construccion es mayor, son aquellas que necesitan reducir el
riesgo de inmadurez para asegurar la persistencia de la poblacidn. Estos resultados
corroboran los hallazgos previos sobre diferencias genéticas y fenotipicas en el
espesor de corteza entre poblaciones de esta especie. Estos resultados nos permiten
comprender mejor como funciona la asignacién de recursos entre caracteres de
historia vital y pone de manifiesto la importancia de la corteza en una especie cuya
estrategia vital frente al fuego es la persistencia de la poblacién mediante serotinia
y reproduccion temprana. Sin embargo, algunas de sus poblaciones utilizan parte
de sus recursos para defenderse del fuego con un espesor critico de corteza que les
permita sobrevivir a incendios superficiales o de baja y media intensidad. Todo
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esto, es fundamental para las nuevas estrategias de gestion sostenible y

(f D conservacion de los ecosistemas forestales, y debe tenerse en cuenta a la hora de

- decidir realizar quemas prescritas, ya que pueden no funcionar como se espera
dependiendo de las adaptaciones y estrategias de las distintas poblaciones.
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