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Resumen

La teoria de historia vital asume que existen trade-offs entre funciones vitales
(supervivencia, crecimiento y reproduccién). La aptitud de los arboles y las
poblaciones depende de las interacciones entre caracteres, que también dependen
del ambiente. Existe un creciente interés en los rasgos de adaptacion al fuego de
los pinos, principalmente debido a los nuevos regimenes de incendios. Nuestro
objetivo es determinar los parametros genéticos entre rasgos de adaptacion al
fuego y otros rasgos vitales en Pinus halepensis, mediante un ensayo de
procedencias-progenies. Se emple6 el animal model para el calculo de
heredabilidades y correlaciones genéticas. En general, las heredabilidades de los
rasgos de adaptacion al fuego oscilaron entre 0.08 a 0.53, y de los rasgos vitales
entre 0.08 y 0.28. Las correlaciones genéticas resultaron variables entre rasgos y
aunque con tendencia crecientes (produccion de conos y didmetros) o decrecientes
(alturas) con el trascurrir de la edad. Estos resultados permiten comprender la
arquitectura genética de la especie y considerar los rasgos adaptativos en la
gestion y conservacidon forestal.

Palabras clave

Caracteres de historia vital, ecosistemas mediterrdneos, genética cuantitativa,
heredabilidad, procedencias-progenies
1. Introduccion

Las consecuencias del cambio climatico se han observado de forma continua en las
ultimas décadas, manifestandose en cambios abruptos en los regimenes de sequias
e incendios, los cuales afectan profundamente a las comunidades vegetales,
especialmente en los de climas mediterrdneos (FERNANDEZ-MANSO etal., 2019;
ELVIRA etal, 2021; RICCI etal, 2024). Aunque los ecosistemas mediterrdneos
poseen una notable resiliencia frente a los incendios, el aumento en la frecuencia e
intensidad de estos eventos estd sobrepasando la capacidad adaptativa de la
vegetacion (RICCI etal., 2024).

Los pinos de la cuenca mediterrdnea han desarrollado estrategias especificas para
enfrentar las principales perturbaciones en esta region: sequias e incendios
(GRIVET etal., 2013). Entre estas especies, Pinus halepensis destaca por su alta
adaptabilidad a estos eventos (ELVIRA etal, 2021; VEUILLEN etal, 2023). Su
distribucion abarca desde el oeste (Espafia, Marruecos) hasta el este (Libano) de la
cuenca mediterranea (MAURI etal., 2016), siendo mas abundante en areas termo y
mesomediterrdneas, aunque también habita en regiones montafiosas cercanas a la
costa, donde aparece a altitudes mdas bajas (CHAMBEL etal., 2013).

El fuego desempefia un papel fundamental en el ciclo de vida de Pinus halepensis,
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actuando como catalizador para la liberacion de semillas de los conos y el
establecimiento de la proxima generacion (KEELEY & PAUSAS, 2022) gracias a la
serotinia. Las adaptaciones genéticas y fenotipicas de esta especie, como la
longitud de acicula, la altura, el espesor de corteza y la serotinia (MARTIN-SANZ
etal., 2019; WANG etal., 2024), son cruciales para mitigar los impactos negativos de
las condiciones ambientales severas de verano. Estas adaptaciones no solo
incrementan la capacidad de los supervivientes para crecer y reproducirse
(SCARASCIA-MUGNOZZA etal., 2000), sino que también les permiten enfrentar su
riesgo de mortalidad ante el constante cambio de temperatura y precipitacion
(MARTIN-SANZ etal., 2019; ELVIRA etal., 2021).

La variabilidad genética y la asignacidn diferencial de recursos en el arbol para la
reproduccidn, almacenamiento, defensa y crecimiento a lo largo del proceso
ontogénico constituyen una estrategia clave de supervivencia en Pinus halepensis
(CLIMENT etal., 2008). Sin embargo, los factores ambientales también desempefian
un papel fundamental en la expresion de los rasgos fenotipicos, evidenciandose
diferencias significativas entre las poblaciones de esta especie (ELVIRA etal., 2021).

El factor geografico influye directamente en la disponibilidad de recursos,
promoviendo una especializacion ecotipica dentro de las poblaciones de Pinus
halepensis. En habitats con recursos limitados, se prioriza la reproduccién
temprana, mientras que en entornos con mayores recursos, se favorece el
crecimiento vegetativo (CLIMENT etal., 2008). La procedencia geografica de las
poblaciones de Pinus halepensis ha sido objeto de numerosos estudios, donde se
destaca como las condiciones ambientales moldean sus estrategias adaptativas
(CLIMENT etal., 2008; SANTOS-DEL-BLANCO etal., 2013).

Ademads, se han identificado variaciones genéticas significativas dentro de las
poblaciones de esta especie, atribuibles a factores climaticos como la abundancia
de precipitaciones, frecuencia de incendios, severidad de sequias, etc. Estas
variaciones se reflejan en rasgos fenotipicos como el espesor de corteza (MARTIN-
SANZ etal, 2019). La amplitud de bioclimas en los que prospera esta especie
fomenta la variabilidad genética y fenotipica dentro de sus poblaciones (VEUILLEN
etal., 2023).

La heredabilidad y las correlaciones genéticas son pardmetros fundamentales para
describir la arquitectura genética de los rasgos cuantitativos (FALCONER &
MACKAY, 1996). Demostrar que los rasgos expresados son heredables permite
establecer procesos de seleccién genética mds efectivos (HERNANDEZ-SERRANO
etal., 2014), especialmente cuando aun se desconoce los genes involucrados en la
adaptacion de muchas especies forestales (GRIVET etal., 2013).

En el caso de los pinos mejor adaptados al fuego, se han identificado caracteristicas
como aciculas mas largas, cortezas mas gruesas, mayor nivel de serotinia,
capacidad de brotacién y mayor altura (GRIVET etal., 2013; WANG etal., 2024).
Concretamente, en Pinus halepensis se han reportado niveles altos de serotinia,
mantenimiento de ramas bajas, una elevada y temprana reproducciéon y un
espesor de corteza relativamente delgado (GRIVET etal., 2013). Uno de los rasgos
adaptativos mas importantes al fuego es la produccién de un banco aéreo de
semillas en conos serotinos, que asegura una dispersion eficiente tras un incendio
(GRIVET et al., 2013). Para garantizar la persistencia de la poblacion después de un
evento de fuego, Pinus halepensis necesita entre 15 y 20 afios para acumular un
banco suficiente de semillas maduras en pifias serotinas (CLIMENT et al., 2008;
MOREIRA et al, 2011). La serotinia es un rasgo hereditario que permite a esta
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especie retener las semillas maduras en conos cerrados hasta que el fuego provoca
la dehiscencia (ELVIRA et al., 2021, HERNANDEZ-SERRANO et al., 2014; MARTIN-
SANZ et al., 2016). Este rasgo esta sujeto a seleccion natural, lo que genera niveles
contrastantes de serotinia entre poblaciones dependiendo del régimen de
incendios. Esto refuerza el papel del fuego como un factor clave en la divergencia
genética y la evolucién de rasgos adaptativos (HERNANDEZ-SERRANO et al., 2014).
Otro rasgo relevante es el espesor de corteza, ampliamente estudiado por su
capacidad aislante y protectora frente a los incendios en diferentes especies. Sin
embargo, es un caracter que se ha estudiado muy recientemente en P. halepensis
(MARTIN-SANZ et al., 2019) debido a que la estrategia de esta especie no es la
supervivencia del adulto frente al fuego sino la liberacién de semillas para la
persistencia de la poblacion. Estos autores demostraron que el espesor de corteza
en P. halepensis es muy variable en funcion de las poblaciones y también entre la
altura del pecho y la base del &rbol (MARTIN-SANZ et al, 2019). Que haya
poblaciones que alcancen un espesor critico de corteza en la base del arbol que les
permita sobrevivir a cierto tipo de incendios superficiales y de intensidad baja-
moderada, indica que este caracter es mas importante de lo que se pensaba para la
supervivencia y persistencia de esta especie, ya que reduce el riesgo de inmadurez
(muerte por fuego antes de alcanzar un banco aéreo de semillas suficiente que
permita la persistencia de la poblacién) (MARTIN-SANZ et al., 2019).

Entre los rasgos de adaptacion al fuego y el resto de caracteres vitales en cualquier
especie, existen trade-offs, es decir, compensaciones que obligan a repartir loa
recursos entre las distintas funciones vitales. Por ello, la expresion de un caracter
puede limitar el desarrollo de otro. Por ejemplo, es comun observar
compensaciones entre el crecimiento del drbol y los rasgos reproductivos (GRIVET
et al,, 2013). En los pinos mediterraneos, existen correlaciones negativas entre la
anemocoria (dispersién por viento) y el espesor de corteza, asi como entre la
serotinia y la esperanza de vida mdaxima. En contraste, se han reportado
correlaciones positivas entre la serotinia y la dispersion de semillas, lo que resalta
la complejidad de las estrategias adaptativas en este grupo de especies (GRIVET et
al., 2013). Ademas, aunque muy poco estudiado, se espera que el desarrollo de una
corteza gruesa implique un trade-off con otros caracteres de historia vital debido
al costo energético que conlleva en las diferentes etapas de desarrollo de las
plantas (ontogenia) (SCHWILK & ACKERLY, 2001).

Las parcelas de ensayos genéticos en drboles forestales son espacios ideales para
analizar pardmetros genéticos, ya que permiten evaluar el potencial evolutivo de
las especies (CLIMENT et al., 2008). La uniformidad de las condiciones ambientales
en estas parcelas facilita la identificacidn de diferencias genéticas en los caracteres
evaluados, minimizando el efecto de factores externos. En particular, los ensayos
de procedencia-progenie son herramientas clave para cuantificar la variacién
genética de los caracteres fenotipicos tanto entre poblaciones como dentro de ellas
(HERNANDEZ-SERRANO etal., 2014).

En estos estudios, se ha empleado con éxito el animal model como una metodologia
robusta para analizar los componentes genéticos de la variacion fenotipica (LEE
etal., 2024). Este modelo, basado en efectos mixtos, permite estimar parametros
genéticos clave, como la heredabilidad de un rasgo o la correlacién genética entre
diferentes rasgos, a partir de datos recolectados en campo (WILSON etal., 2010).

Una de las principales ventajas de los animal models es su capacidad para manejar
datos de relaciones complejas dentro de pedigries desbalanceados, una
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caracteristica comun en las poblaciones naturales. Ademas, su flexibilidad permite

trabajar con conjuntos de datos incompletos, aunque esto puede reducir la

R precision de las estimaciones (WILSON etal., 2010). Esta adaptabilidad lo convierte
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2. Objetivos
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Los objetivos de este trabajo fueron determinar los parametros genéticos clave,
como la heredabilidad y las correlaciones genéticas, entre rasgos de adaptacion al
fuego y otros caracteres de historia vital en Pinus halepensis, utilizando datos de
ensayos de procedencias-progenies. Los resultados no ayudaran a identificar
estrategias que contribuyan a la resiliencia de los ecosistemas mediterraneos, en
concreto a las poblaciones de P. halepensis, frente al cambio climatico.

3. Metodologia
Area de estudio

El estudio se realizd en una parcela de ensayos genéticos de procedencias y
progenies de Pinus halepensis (Pino carrasco) establecida en 1995 en un area fuera
de su distribucién geografica natural en el interior de Espafia (Megeces, Valladolid,
4°33’30” 0, 41°25’18” N). Las plantulas de un afio de edad se plantaron a 2.5 m x 2.0
m, similar a los marcos de plantacion de otros estudios de pinos (ARREGUI etal,,
1999; ESCOBAR-SANDOVAL etal,, 2018; BRAGA etal., 2020; FABIAN-PLESNIKOVA
etal., 2020), con el fin de evitar la competencia a edades tempranas (ARREGUI etal.,
1999). El disefio experimental aplicado fue el disefio de bloques completos al azar
con siete bloques, también empleado en diversos estudios de ensayos genéticos
(ARREGUI etal., 1999; HAYATGHEIBI etal., 2019; FABIAN-PLESNIKOVA etal., 2020).

Se incluyeron 145 familias (progenies) de polinizacién abierta para obtener una
mayor variacion por la mayor probabilidad subyacente de polinizacion por
arboles vecinos, aunque también la probabilidad de autofecundacién esta presente
(SORENSEN & MILES, 1974; SQUILLACE, 1974). En ese sentido, se considera que en
cada familia se tienen medios hermanos (HAYATGHEIBI etal., 2019; RICCI etal.,,
2024). Estas familias se agrupan en 29 procedencias distribuidas en la Peninsula
Ibérica y las Islas Baleares. Para garantizar la representaciéon no dirigida de la
poblacidn, es decir, sin sesgo genético, la selecciéon de arboles madre fue aleatoria
(HERNANDEZ-SERRANO etal., 2014).

Cuantificacion de rasgo fenotipicos y procesamiento de datos

Las variables consideradas para este estudio, detalladas en la Tabla 1, incluyeron
rasgos vitales y adaptativos al fuego de Pinus halepensis. Entre los rasgos vitales, se
evaluaron la altura total (H) y el didmetro, tanto basal (DB) como a la altura del
pecho (DBH) medidos en tres etapas claves del crecimiento. El drea de proyeccion
de copa (CPA) se estim0 unicamente para un afio, utilizando los radios de la copa
(EASTR, WESTR, NORTHR, SOUTHR) mediante la interpolacion numérica basada en
polinomios cubicos de Hermite preservadores de forma (PCHIP), segun lo
propuesto por Zhang etal. (2024).

Por otro lado, se analizaron los rasgos relacionados con la adaptacién al fuego. El
espesor de corteza, tanto a la altura del pecho (BT) como basal (BTb), fue medido
Unicamente en la dltima evaluacion. La evaluacion del espesor de corteza en la
base del fuste es ecologicamente relevante debido al anillamiento causado por
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incendios superficiales (JONES etal., 2004). La producciéon de conos femeninos
(CON: numero total de conos; FF: numero de conos contados en 15s) se registro en
siete afios distintos para analizar patrones reproductivos. La serotinia (SERO),
evaluada también solamente en el ultimo afio, se estim¢d como la proporcién de
conos cerradas después de la maduraciéon completa con respecto al total de conos
completamente maduras, que incluyen abiertas y cerradas (HERNANDEZ-
SERRANO etal., 2014).

Adicionalmente, se cuantific6 en afios puntuales la producciéon de conos
masculinos (FMT: numero de ramitas con conos masculinos contadas en 15s), la
altura de copa viva (HLC), y la altura minima de cono o flor (HCON).

Tabla 1. Cronograma de mediciéon de rasgos fenotipicos en parcela de ensayo
genético de Pinus halepensis.

Aflo de 2003 2004 2005 2007 2008 2009 2011 2021
medicién
Altura X X X
Didmetro X X x
basal
Didmetro a
la altura del X X
pecho
Area de
proyeccién X
de copa
Espesor de X
corteza
Produccién X X X X X X X
de conos
Serotinia X

La codificacidn de las variables proviene de la combinacién del rasgo fenotipico y
los dos ultimos digitos del afio de medicién, por ejemplo, DBHO5 refiere a la
medicién del didmetro a la altura del pecho en el afio 2005.

Anadlisis de datos

Los datos de los arboles de Pinus halepensis se han analizado utilizando el paquete
estadistico “breedR” (MUNOZ & SANCHEZ, 2017) del software R (versién 4.4.2; R
DEVELOPMENT CORE TEAM, 2019), mediante animal model (WILSON etal., 2010) o
el modelo lineal de efectos mixtos con estructura autorregresiva espacial
bidimensional, empleado en otros estudios similares para el género Pinus (BRAGA
etal., 2020; LEE etal., 2024):

Donde es el vector de las observaciones (variable respuesta), es la matriz de disefio
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para los efectos fijos, es el vector de parametros para los efectos fijos, es la matriz
de disefio para los efectos aleatorios, es el vector de efectos aleatorios, es la matriz
de disefio para los efectos genéticos aditivos, es el vector de efectos genéticos
aditivos, es la matriz de disefio para los efectos espaciales, es el vector de efectos
espaciales, y es el vector de residuos.

Para el modelo de heredabilidad (), el factor aleatorio empleado fue el &rbol madre
por el bloque (GENREP: ID madre x numero de bloque), mientras que los factores
fijos fueron el 4rbol madre (GEN), el bloque (REP), el numero planta dentro de la
unidad experimental (POS). Solamente en los casos de produccién de cono, se
consideraron como covariables el didmetro basal o didmetro a la altura del pecho
como factores aleatorios. Los factores genético aditivo (pedigri) y espacial
(coordenadas X e Y) también fueron incluidos en el modelo. Por otro lado, para la
correlacién genética (), se usé un modelo similar, pero considerando pares de
rasgos como matriz de respuesta ().

Para la seleccion del modelo de heredabilidad y correlacion genética se siguio el
Criterio de Informacién de Akaike (AIC), priorizando los modelos con menor valor
para garantizar el balance entre ajuste y parsimonia (menor cantidad de
parametros en el modelo) (MARTIN-SANZ etal., 2019).

Pardmetros genéticos

La heredabilidad fue calculada a partir de las estimaciones de las variancias de los
componentes genéticos (), espaciales () y aleatorios (), junto con la variancia
residual () las cuales conforman la variancia fenotipica () empleando la ecuacién
descrita por FALCONER & MACKAY (1996).

La correlacidn genética entre caracteres fue estimada a partir de la covariancia
entre los rasgos (); la variancia genotipica del rasgo X (); y la variancia genotipica
del rasgo Y ) (HAYATGHEIBI etal., 2019; BRAGA etal., 2020).

Cabe mencionar que ante la ausencia de mediciones de didmetro correspondientes
la producciéon de conos, se emparejaron las variables de produccién de conos con
la medicién de didmetro del afio préximo superior para el cdlculo de correlaciones
genéticas.

4. Resultados
Este estudio calcul6 la heredabilidad y las correlaciones genéticas de los rasgos
fenotipicos de Pinus halepensis.
Heredabilidad

La heredabilidad de Pinus halepensis mostré variabilidad entre los rasgos
evaluados (Tabla 2). En los rasgos vitales, la heredabilidad promedio de altura y
didmetro resultaron 0.23 y 0.20 respectivamente. En el caso de la altura, su
heredabilidad disminuy6 con el tiempo, lo que podria atribuirse a la competencia
entre arboles. El disefio de plantacion, con un area disponible de 5 m? por arbol (2
m X 2.5 m), y el area promedio de proyeccion de copa a los 17 afios (10 afios antes
de la dltima evaluacién), estimada en 4.64 m?, sugieren que las copas comenzaron
a solaparse.

Por otro lado, los didmetros basal y a la altura del pecho presentaron valores de
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heredabilidad similares, lo que puede explicarse por su estrecha relacion debido a
la forma del fuste (FABIAN-PLESNIKOVA etal, 2020). Sin embargo, las
heredabilidades de ambos didmetros aumentaron con el tiempo. A los 27 afios, el
didmetro basal mostro un mayor valor de heredabilidad (0.28) en comparacion con
el didmetro a la altura del pecho (0.19).

El 4rea de proyeccién de copa presentd una heredabilidad de 0.15, un valor similar
al de los radios de la copa, lo que podria atribuirse a que el area fue calculada a
partir de estos radios. En contraste, la altura de la copa viva a los 17 afios mostro
una de las heredabilidades mads bajas (0.08). Esto puede deberse a que este rasgo
refleja de manera mas directa la influencia de la competencia por luz, un factor
ambiental que obliga a las copas a desplazarse hacia mayores alturas debido la
sombra generada por los &rboles vecinos (PRETZSCH, 2009), generando la
acumulacion de ramas inferiores y biomasa muerta, tipica de Pinus halepensis
(ELVIRA etal., 2021).

En cuanto a los rasgos de adaptacion al fuego, el espesor de corteza presenté una
heredabilidad promedio de 0.19. Este rasgo presenta variabilidad genética por lo
cual es heredable y esta estrechamente relacionado con la tolerancia al fuego
caracteristica de Pinus halepensis (MARTIN-SANZ etal., 2019).

La producciéon de conos mostré un aumento significativo en su heredabilidad,
pasando de 0.08 a los 9 afios a 0.53 a los 27 afios. Este incremento sugiere que, con
la madurez del arbol, el factor genético desempefia un papel predominante en la
produccion de conos (KEELEY & PAUSAS, 2022). En linea con esto, la heredabilidad
de la serotinia, evaluada en el ultimo afio, alcanzé un valor considerable de 0.30,
consistente con la mayor influencia genética observada en la producciéon de conos.
La serotinia es un rasgo relacionado con las precipitaciones, especialmente en
verano, y lo regimenes de incendios de la procedencia de la poblacion, donde las
pocas lluvias y la mayor recurrencia de incendios genera poblaciones mads
serotinias (HERNANDEZ-SERRANO etal., 2013).

Ademads, la altura minima de cono o flor, medida a los 11 afios, y la produccién de
conos masculinos, evaluada a los 16 afios, registraron los valores de heredabilidad
mas altos del estudio (0.71 y 0.48, respectivamente). Estos resultados destacan que
los rasgos reproductivos estdn fuertemente influenciados por la genética de los
individuos en estas etapas de desarrollo.

Tabla 2: Heredabilidad de los rasgos de Pinus halepensis en la parcela de ensayo
genético.

Crecimiento HO5 11 cm 218.30 0.26
HO09 15 cm 380.10 0.24
H11 17 cm 423.90 0.19
DBO05 11 mm 65.34 0.17
DB09 15 mm 101.50 0.19

DB21 27 mm 176.30 0.28
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DBHO5 11 mm 18.42 0.15
DBH21 27 mm 118.30 0.19
CPA11 17 m 2 4.64 0.15
EASTR11 17 m 1.20 0.10
WESTR11 17 m 112 0.16
NORTHR11 17 m 1.18 0.12
SOUTHR11 17 m 1.19 0.14
HLC11 17 cm 72.85 0.08

Adaptacién al

fuegoy BTbh21 27 cm 2.14 0.17
reproduccion

BT21 27 cm 0.95 0.20
CONO03 9 N° conos 1.04 0.08
CONO04 10 N° conos 1.92 0.08
CONO5 11 N° conos 1.49 0.13
CONO7 13 N° conos 5.03 0.38
CONO8 14 N° conos 3.92 0.42
CONO09 15 N° conos 2.18 0.16

FF21 27 N° conos en 15s 38.85 0.53
SERO21 27 % 25.31 0.30
FMT10 16 N°ramas en 15s 17.73 0.48
HCONO05 11 cm 147.70 0.71

Correlaciones genéticas

Las correlaciones genéticas obtenidas incluyeron tanto valores positivos como
negativos (Tabla 3). Entre los rasgos de altura y didmetro, se encontraron
correlaciones genéticas positivas altas (0.89), consistentes con lo observado en
otras especies de pino. Esta relacion refleja la interdependencia estructural entre
altura y didmetro, ya que un mayor didmetro proporciona la estabilidad mecéanica
necesaria para sostener una mayor altura, especialmente bajo condiciones
ambientales adversas como viento o competencia por recursos (PRETZSCH, 2009).
Asimismo, se identificaron altas correlaciones genéticas entre el drea proyectada
de la copa, la altura total del arbol y la altura de copa viva, con un promedio de
0.84.

Por otro lado, se observé una baja correlacién genética entre la altura total del
arbol y la altura minima de cono o flor a los 11 afios. Esto podria deberse a la
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inmadurez del arbol en esta etapa de desarrollo, donde los recursos estan
mayormente destinados al crecimiento vegetativo en lugar de la reproduccion.
Este resultado sugiere que, en etapas tempranas, la expresion de rasgos
reproductivos esta menos influenciada por la genética y mas condicionada por
factores ambientales o fisiolégicos (VALENCIA-MANZO & VARGAS-HERNANDEZ,
2001; VIVEROS-VIVEROS etal., 2005).

Las correlaciones genéticas entre la produccién de conos y el didmetro basal
fueron muy bajas (0.04 en promedio) hasta los 13 afios, incrementando
ligeramente en etapas posteriores, aunque permanecieron bajas (0.26 en
promedio). Por su parte, la correlacion genética con el didmetro a la altura del
pecho fue negativa y baja (-0.18 en promedio) hasta los 11 afios, pero se torné
positiva y baja (0.23) en la tltima evaluacion.

En cuanto a la producciéon de conos masculinos, se observo una correlacidn
genética negativa y baja con el didmetro basal a los 16 afios (-0.11). Esto contrasta
con la correlacidon genética positiva y baja entre el didmetro basal y la produccion
de conos femeninos (0.30) a la misma edad. Estos resultados sugieren que el
crecimiento diamétrico del drbol comparte una base genética mas fuerte con la
produccién de conos femeninos, mientras que la produccién de conos masculinos
parece estar menos influenciada por los mismos factores genéticos (GONZALEZ-
AVALOS etal., 2006; RAMIREZ-GARCIA etal., 2007).

A los 11 afios, se encontré una correlacién genética negativa y fuerte entre la
produccion de conos y la altura minima de cono o flor (-0.78). Esto indica que, a
menor altura minima de cono o flor, mayor sera la proporcién de la copa dedicada
a la producciéon de conos, lo que podria ser una estrategia adaptativa para
maximizar la reproduccion en etapas tempranas. Aunque la correlacion entre la
producciéon de conos y la altura total del arbol fue negativa, esta relacion fue
menos pronunciada (-0.14), posiblemente debido a la influencia de otros factores
ambientales o genéticos.

Las correlaciones genéticas entre el didmetro y el espesor de corteza fueron
positivas y altas a los 27 afios (diametro basal: 0.62; didmetro a la altura del pecho:
0.77). Esto se debe al crecimiento diamétrico del arbol, que afecta simultaneamente
a ambos rasgos. El aumento en el didmetro y el espesor de corteza refleja la
maduracion del individuo y su capacidad para adaptarse a condiciones
ambientales adversas, como incendios (KEELEY & PAUSAS, 2022).

En el caso de la serotinia, las correlaciones genéticas fueron negativas. Los
mayores valores de correlacion genética se observaron entre la serotinia y el
diametro basal, asi como entre la serotinia y el espesor de corteza a la altura del
pecho. Estas correlaciones fueron mayores que las encontradas con el didmetro a
la altura del pecho y el espesor de corteza basal. Esto podria deberse a que, en esta
etapa del desarrollo del 4rbol, la priorizacién de ciertos rasgos adaptativos al
fuego, como la serotinia, tiene un impacto mads fuerte en la variabilidad genética de
estos rasgos (MARTINEZ-VILALTA etal., 2006).

Tabla 3: Correlacion genética de rasgos vitales y de adaptacidn al fuego de Pinus
halepensis en una parcela de ensayo genético.
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DBO05 DBHO5 DB09 DB21 DBH21 Hi11 HLC11 CONO5 HCONO5 BTh21 BT21

Crecimie

HO5 0.89 0.95 -0.14 0.42
nto

HO09 0.82

H11 0.76
CPA11 0.88 0.87
DB21 0.62

DBH21 0.77

Adaptaci
6n al
fuegoy CONO3  -0.03 -0.1
Reprordu
ccién

o

CONO04 0.08 -0.29

CONO5 0.08 -0.05 -0.7

oo

CONO7 0.02

CONO8 0.23

CON09 0.30

FF21 0.26 0.23

HCONO5 0.11

FMT10 -0.11

SERO21 -0.2 -0.09 0.00 -0.33

(o8]

5. Discusion

Pinus halepensis enfrenta desafios significativos debido al cambio global, incluidos
los cambios en los regimenes de sequias e incendios, que podrian reducir su
distribucion geografica y comprometer su capacidad de regeneracion. Una
estrategia potencial para mitigar estos impactos es la migracién asistida, que
requiere un conocimiento detallado de la variabilidad genética y la heredabilidad
de los rasgos clave de la especie. En este contexto, las parcelas de ensayos genéticos
de procedencias y progenies representan una herramienta fundamental para
recopilar esta informacién, permitiendo evaluar la heredabilidad y las
correlaciones genéticas tanto de rasgos vitales como de adaptacidn al fuego.

Los resultados muestran que la heredabilidad de los rasgos vitales varia con el
tiempo: la altura presenté una tendencia decreciente, mientras que el didmetro
incrementé con el desarrollo del arbol (ESCOBAR-SANDOVAL etal., 2018; FABIAN-
PLESNIKOVA etal., 2020; LEE etal., 2024). En general, las heredabilidades de rasgos
de crecimiento han presentado valores de bajos a moderados (0.08 — 0.28) para
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Pinus halepensis, rango similar a lo reportado para Pinus patula (ESCOBAR-
SANDOVAL etal., 2018). En cuanto a los rasgos de adaptacién al fuego, la
R produccion de conos mostrd una heredabilidad creciente con la madurez del drbol.

! La serotinia, evaluada en una unica ocasién, presentdé una heredabilidad
2025 [16-20 .
GIJON | JUNIO moderada, al igual que el espesor de corteza.

Las correlaciones genéticas entre los rasgos vitales, como altura y didmetro, fueron
altas y positivas, consistentes con lo esperado debido a su relacién estructural. Por
otro lado, la produccion de conos mostro correlaciones genéticas variables con los
diametros: negativas en etapas iniciales y positivas en etapas avanzadas,
reflejando cambios en la asignaciéon de recursos con la madurez del arbol. En
cuanto a otros rasgos adaptativos, la serotinia y el espesor de corteza a la altura del
pecho mostraron una correlacion genética negativa y baja, al igual que la serotinia
con el didmetro basal, sugiriendo una posible priorizacién de ciertos rasgos
adaptativos en respuesta a las condiciones ambientales.

Las heredabilidades de la altura encontradas entre los 11 y 17 afios para Pinus
halepensis (0.23) fueron inferiores a las reportadas en otro estudio para la misma
especie a los 9 y 10 afios (0.42-0.57; MATZIRIS, 2000). Sin embargo, superaron los
valores de 0.15 registrados para Pinus radiata a los 6 afios (ARREGUI etal., 1999),
Pinus oocarpa a los 5 afios (0.15; FABIAN-PLESNIKOVA etal., 2020), y Pinus patula a
los 8 afios (0.21; ESCOBAR-SANDOVAL etal.,, 2018). En el presente estudio, la
heredabilidad de la altura disminuyo6 de 0.26 a los 11 afios a 0.19 a los 17 afios, lo
que coincide con tendencias negativas descritas para Pinus koraiensis (LEE etal,,
2024) y Pinus oocarpa (FABIAN-PLESNIKOVA etal., 2020). Este decrecimiento de la
heredabilidad podria atribuirse al aumento del ruido ambiental, incluyendo
efectos de competencia, como se ha reportado en otros estudios (LEE etal., 2024).
La susceptibilidad de la altura a la densidad de los arboles en comparacion con
otros rasgos, también podria explicar esta tendencia (HAAPANEN, 2001). Ademas,
el crecimiento de la altura puede estar influenciado por la altitud de procedencia
donde los mayores crecimientos se observan en altitudes bajas hasta alcanzar
cierto umbral (FRIES & LINDGREN, 1986).

En cuanto al didmetro a la altura del pecho, la heredabilidad promedio fue de 0.17
entre 11 y 27 afios, un valor inferior a lo reportado en otro estudio para la misma
especie a los 9 y 10 afios (0.26-0.48; MATZIRIS, 2000), pero similar a lo descrito para
Pinus radiata (0.17; ARREGUI etal, 1999), Pinus oocarpa (0.17; FABIAN-
PLESNIKOVA etal., 2020), Pinus patula de 8 afios (0.16; ESCOBAR-SANDOVAL etal,,
2018), y dentro del rango de Pinus contorta a los 33-36 afios (0.10 - 0.32;
HAYATGHEIBI etal, 2019). Por su parte, el didametro basal present6 una
heredabilidad de 0.21, comparable con los valores encontrados para Pinus oocarpa
(0.22; FABIAN-PLESNIKOVA etal., 2020). A diferencia de la altura, tanto el didmetro
basal como el didmetro a la altura del pecho mostraron incrementos en su
heredabilidad con el tiempo, lo que concuerda con estudios previos en Pinus
koraiensis (LEE etal., 2024) y Pinus oocarpa (FABIAN-PLESNIKOVA etal., 2020). La
baja heredabilidad observada en las primeras evaluaciones podria deberse al
estrés post-instalacion en campo, que limita la expresion plena del potencial
genético (FABIAN-PLESNIKOVA etal, 2020). En etapas mds avanzadas, la
heredabilidad moderada y creciente del didmetro refleja una fuerte influencia
genética en este rasgo (MIHAI & MIRANCEA, 2016).

En los rasgos de adaptacion al fuego, las heredabilidades de la produccién de conos
resultaron inferiores a las reportadas por MATZIRIS (2000) para la misma especie a
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los 9 y 10 afios. Aunque, estas heredabilidades incrementaron de 0.08 a 0.53 con la
edad, no siguieron un patron de incremento sostenido, sino que fueron variables.
Asi como en los rasgos vitales, la variabilidad podria atribuirse a factores como el
espaciamiento, microclima, edad y el estrés ambiental (HAAPANEN, 2001). La baja
heredabilidad a edades tempranas puede estar sujeta al proceso de adaptacion
inicial al campo y la limitada expresion del potencial genético en estas etapas
(FABIAN-PLESNIKOVA etal., 2020).

El espesor de corteza mostro heredabilidades de 0.17 a nivel basal y 0.20 a la altura
del pecho, valores dentro del rango reportado para la misma especie a los 9 y 10
afios (0.15-0.24; MATZIRIS, 2000). La serotinia presentd una heredabilidad de 0.30,
superior al valor determinado en otro estudio (0.20; HERNANDEZ-SERRANO etal.,
2014) realizado en el mismo ensayo genético, pero con una metodologia diferente a
los 17 afios.

La supervivencia y adaptacion al fuego en Pinus halepensis estan estrechamente
relacionadas con la procedencia, ya que las condiciones mas adversas tienden a
favorecer estrategias adaptativas mas efectivas, como una mayor produccién de
semillas, serotinia y espesor de corteza (MARTIN-SANZ etal., 2019; HAYATGHEIBI
etal.,, 2019).

Las heredabilidades mds elevadas en los rasgos vitales, como altura a los 11 afios
(0.26) y didmetro basal a los 27 afios (0.28), asi como en los rasgos adaptativos al
fuego, como la produccién de conos a los 27 afios (0.53) y altura minima de cono o
flor a los 11 afios (0.71), destacan como indicadores adecuados para un proceso de
seleccién orientados a maximizar las ganancias genéticas en estos rasgos
fenotipicos especificos (BRAGA etal., 2020). Ademas, estos rasgos, caracterizados
por una mayor heredabilidad y una significativa variacién genética, podrian ser
clave en programas de mejoramiento genético, ya que presentan un alto potencial
evolutivo que permite una respuesta eficiente a las presiones selectivas (HOULE,
1992).

Naturalmente la poblacion de una especie forestal varia en sus caracteristicas, las
cuales pueden estar relacionadas con la latitud y la longitud, que a su vez implica
variaciones en los regimenes temperatura y precipitacion (HAYATGHEIBI etal.,
2019). Asimismo, las variaciones altitudinales impactan significativamente en la
diferencia genética de la especie (YING, 1991). Aunque, esta diferenciaciéon puede
no ocurrir si las procedencias de una poblacién no presentan grandes diferencias
de climaticas o edaficas (WHITE etal., 2007).

Este ensayo de procedencia-progenie para Pinus halepensis ha registrado
heredabilidades de 0.08 a 0.28 para rasgos vitales como diametro y altura, y de 0.08
a 0.71 para rasgos de adaptacién al fuego. En comparacion, ensayos realizados
exclusivamente con progenies de otras especies de pino han reportado valores de
heredabilidad para rasgos vitales que varian entre 0.00 y 0.32 (ARREGUI etal., 1999;
ESCOBAR-SANDOVAL etal., 2018; HAYATGHEIBI etal., 2019; FABIAN-PLESNIKOVA
etal., 2020). El pardmetro de heredabilidad es crucial en el mejoramiento genético
debido a su capacidad predictiva (BRAGA etal., 2020). Este permite identificar los
mejores candidatos para fines especificos, como la implementacién de estrategias
de migracion asistida, que pueden contribuir a la adaptacién de la especie a los
cambios ambientales.

Las correlaciones genéticas entre rasgos vitales fueron consistentemente altas y
positivas. Entre los didmetros y las alturas se observo correlaciones medias de 0.89,
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coincidente con lo reportado en otras especies como Pinus radiata (0.92; ARREGUI
etal,, 1999), Pinus patula (0.88; ESCOBAR-SANDOVAL etal., 2018). La altura del
arbol, la altura de copa viva y el drea proyectada de la copa también presentaron
valores altos y positivos, que puede explicarse por la dindmica de competencia por
luz: los arboles mas altos tienden a desarrollar copas mas amplias y a mantener su
follaje vivo en posiciones mas elevadas para maximizar la captura de luz solar. El
area proyectada de la copa esta directamente relacionada con estos rasgos, ya que
un 4arbol con mayor altura y una copa madas desarrollada tiene una ventaja
competitiva en la adquisicion de recursos luminicos (PRETZSCH, 2009). Estos
valores son caracteristicos entre los rasgos de crecimiento debido a la interrelacién
de los mismos (ESCOBAR-SANDOVAL etal., 2018; FABIAN-PLESNIKOVA etal., 2020).

Entre los rasgos de adaptacidn al fuego, la correlacion de la produccién de conos
femeninos con el didmetro, tanto basal como a la altura del pecho, resultaron
bajas. Sin embargo, estas correlaciones evolucionaron con el tiempo, pasando de
valores negativos (-0.29) a positivos (0.30). Esta variabilidad puede explicarse en
gran medida por la edad, el microclima, el espaciamiento y el estrés ambiental
(HAAPANEN, 2001). En las etapas iniciales del desarrollo, los arboles tienden a
priorizar el uso de recursos hacia el crecimiento vegetativo en lugar de la
reproduccién, lo que justifica las correlaciones negativas observadas en los
primeros afios (CLIMENT etal, 2008; THOMAS, 2011). Con la madurez, esta
asignacion de recursos se reorienta hacia la reproduccion, lo que podria explicar la
aparicidn de correlaciones positivas entre la produccion de conos y los didmetros
en etapas mas avanzadas de desarrollo (MARTINEZ-VILALTA etal., 2006).

Respecto a la serotinia, su correlacién con el espesor de corteza y los didmetros
presentd valores bajos y negativos. Esto podria reflejar una priorizacion del arbol
entre dos estrategias clave de adaptacién al fuego: la serotinia y el desarrollo de un
mayor espesor de corteza, que funcionan como mecanismos alternativos de
supervivencia frente a incendios forestales (KEELEY & PAUSAS, 2022). Esto se
denomina un trade-off evolutivo entre serotinia y el espesor de corteza, que es un
hecho en los pinos mediterraneos (GRIVET etal., 2013). Ademas, se observa que el
incremento en el didmetro parece estar asociado con una mayor proporcion de
conos abiertos, lo que limita la serotinia.

Por otro lado, las correlaciones genéticas entre el espesor de corteza y los
diametros fueron altas y positivas, lo que sugiere que el crecimiento diamétrico del
arbol promueve el desarrollo de una corteza mas gruesa (FABIAN-PLESNIKOVA
etal,, 2020). Este fenomeno puede estar relacionado con la madurez de Pinus
halepensis, que implica una adaptacion progresiva del arbol para afrontar
incendios como parte de su ciclo de vida (KEELEY & PAUSAS, 2022). Ademas, la
correlacién positiva indica que la disponibilidad de humedad ha sido suficiente
para que los recursos del arbol se distribuyan tanto al crecimiento diamétrico
como al espesor de la corteza. En condiciones secas, el drbol prioriza la asignacién
de sus recursos al crecimiento diamétrico en lugar del desarrollo de la corteza
(MARTIN-SANZ etal., 2019).

La determinacion de los parametros genéticos para Pinus halepensis a partir de un
ensayo de procedencia-progenie contribuye a una mejor gestion de sus masas
forestales y a la seleccidon de estrategias adecuadas para el mejoramiento genético
(ESCOBAR-SANDOVAL etal.,, 2018). Las heredabilidades y las correlaciones
genéticas de los rasgos vitales o de adaptacion al fuego pueden ser empleadas
individual o conjuntamente como criterios de seleccion para mejorar algun rasgo
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moderados de espesor de corteza y serotinia. Adicionalmente, las heredabilidades
mas altas de los didmetros basal y a la altura del pecho coinciden con el propuesto,
aunque, si se considera la altura se priorizaria la edad de 11 afios que fue la edad
registrada mds temprana. La determinacion de la edad optima puede ser variable
como se ha reportado en otros estudios (FABIAN-PLESNIKOVA etal., 2020).

6. Conclusiones

Los valores de heredabilidad y correlaciones genéticas obtenidos para Pinus
halepensis resaltan la importancia de estos parametros en la comprension de la
arquitectura genética de los rasgos vitales y de adaptacion al fuego. Las
heredabilidades de los rasgos vitales, como el didmetro y la altura, mostraron
variaciones a lo largo del tiempo. Mientras que la altura presentd una tendencia
decreciente, el didmetro mostré un incremento progresivo. En general, las
heredabilidades de los rasgos vitales oscilaron entre 0.08 y 0.28.

En cuanto a los rasgos de adaptacion al fuego, la produccién de conos exhibié un
aumento en su heredabilidad con el avance del proceso ontogénico, mientras que
la serotinia y el espesor de corteza presentaron valores moderados a los 27 afios.
Estos resultados refuerzan el papel de estos rasgos en la capacidad adaptativa de
Pinus halepensis frente a incendios recurrentes.

Las correlaciones genéticas entre los rasgos vitales, como didmetros y alturas,
fueron altas y positivas, lo que refleja su interdependencia estructural. Por otro
lado, las correlaciones entre la produccién de conos y los didmetros fueron
inicialmente bajas y negativas hasta los 11 afios, para luego volverse bajas y
positivas con una tendencia creciente. En el caso de la serotinia, sus correlaciones
con el espesor de corteza y los didmetros resultaron bajas y negativas, lo que
sugiere un posible trade-off entre estas estrategias adaptativas.
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