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Resumen

Pequeftias diferencias en el éxito reproductivo de los progenitores pueden generar
grandes diferencias en la estructura genética de las cohortes de juveniles. Las
quercineas presentan una gran variabilidad interindividual en la produccién de
semillas. Sin embargo, el conocimiento sobre las diferencias en el éxito
reproductivo (ie. la capacidad de dejar descendientes en el paisaje) entre
individuos y sus consecuencias en el reclutamiento a lo largo de varias cohortes es
aun limitado. El objetivo de este estudio es conocer como varian los patrones
temporales de reclutamiento y evaluar el éxito reproductivo de los individuos
reproductores en funcién de sus rasgos funcionales y su posicion en el paisaje en
una poblacién de Quercus faginea. Se mapearon y genotiparon 265 arboles madre y
850 juveniles, los cuales ademas fueron datados. El andlisis de parentesco se
realiz6 con marcadores moleculares basados en Secuencias Simples Repetidas. Se
midieron el tamafio y posicion en el paisaje de todos los individuos y rasgos
especificos de los arboles madre (indice de competencia conespecifico,
decaimiento, produccién y tamafio de bellota, y &area foliar especifica).
Presentamos tendencias temporales en la efectividad colonizadora de los
individuos reproductores y su relacidn con sus atributos funcionales y posicién en
el paisaje.

Palabras clave

Andlisis de parentesco, dispersion, quercineas, reclutamiento, regeneracion
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1. Introduccion

La expansion de los bosques secundarios es un fenémeno comun a lo largo de
todo el mundo que se da como consecuencia de los cambios en los usos del suelo
(GARCIA et al. 2020; SHEFFER, 2012). En la cuenca mediterranea, las repoblaciones
realizadas durante la segunda mitad del siglo XX, en su mayoria con especies
nativas del género Pinus, estdn siendo progresivamente colonizadas por
quercineas (VADELL et al. 2016). Para que se produzca esta colonizacion es
necesario que haya fuentes de semillas presentes en el paisaje (ACACIO et al. 2007).
En muchos casos, estas fuentes corresponden a remanentes de bosques de
quercineas que, aunque fueron parcialmente roturados para su aprovechamiento
agricola en el pasado, se conservaron durante las plantaciones posteriores y
actualmente actuan como fuentes de propagulos (GIL, 2008). Estos remanentes se
pueden presentar como individuos aislados o bosquetes, cuya abundancia y
extension puede determinar su capacidad de producir reclutamiento en el paisaje
(ANDIVIA et al, 2017). Sin embargo, también se ha observado que una mayor
abundancia de remanentes no siempre garantiza una mayor capacidad de
reclutamiento (SHEFFER, 2012). Esto puede deberse a factores interespecificos, que
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afectan a la interaccion entre distintas especies, e intraespecificos, relacionados
con las caracteristicas y dindmicas propias de los individuos dentro de una misma
especie, que modulan la capacidad de colonizaciéon (PLIENINGER et al. 2010). Entre
los factores interespecificos que pueden modular el éxito colonizador de unas
especies frente a otras, destacan las diferencias en la produccién de semillas
(ESPELTA et al. 2009), la distinta respuesta de los juveniles a la facilitacion por los
arbustos (CRUZ-ALONSO et al. 2020) o diferencias de tolerancia al estrés abiotico.
Entre los factores intraespecificos, se ha documentado la disminuciéon de la
produccién de semilla de los drboles conforme alcanzan la senescencia (QIU et al.
2021), diferencias en la capacidad de resistencia a factores de estrés (CAREVIC et al.
2010) y la diferencia en el tamafio de las semillas, la fertilidad y la competencia
espacial por los recursos entre individuos que forman los bosquetes de
remanentes (GERZABECK et al. 2019; WU et al. 2022). De esta forma, existen
mecanismos biolégicos que producen un sesgo reproductivo entre individuos en la
expansion de las poblaciones de drboles (GERZABECK et al. 2017).

Una herramienta util para evaluar este sesgo reproductivo es el uso de analisis de
parentesco genético, que permite relacionar drboles madre con las cohortes de
regenerado presentes en el paisaje (JONES et al. 2010; MORAN & CLARK, 2012). En
trabajos desarrollados previamente, se ha demostrado que en poblaciones de
quercineas existe una dominancia de ciertos drboles madre frente a otros en el
paisaje (GERZABECK et al. 2017; EUSEMANN & LIESEBACH, 2021). Estas diferencias
también se han relacionado con ciertos rasgos funcionales como la fecundidad o el
tamarfio de la bellota (GERZABECK et al. 2019), pero se ha realizado con plantulas
cuya edad no supera los 3 afios. Por tanto, todavia se desconoce como varia el éxito
reproductivo y cémo influyen los rasgos funcionales de los arboles madre en su
capacidad de colonizacion a lo largo de varias cohortes generacionales.

2. Objetivos

El objetivo que se plantea en este trabajo es el siguiente:
e Evaluar la influencia de los rasgos funcionales de los drboles madre en su
eficacia de colonizacion a lo largo de distintas cohortes.

3. Metodologia

El trabajo se ha realizado en un pinar de repoblacién monoespecifico de pino
resinero (Pinus pinaster Ait.), plantado a finales de los afios 60, situado en la Sierra
Norte de Guadalajara (40° 60’ N, 3° 11’ W; zona central de la peninsula ibérica). La
densidad media del pinar es de 800 pies/ha. En el sotobosque predominan la jara
pringosa (Cistus ladanifer L.) y el romero (Salvia rosmarinus L.). También se
pueden encontrar, en menor cantidad, individuos dispersos de enebro (Juniperus
oxycedrus L.), jara de montafia (Cistus laurifolius L.) y juveniles de encina (Quercus
ilex L.) y quejigo (Quercus faginea Lam.). El clima es mediterraneo continental,
caracterizado por inviernos frios y veranos calurosos con una marcada sequia
estival. La temperatura media anual es de 12.4 °C y la precipitacion media de 754
mm, concentrada principalmente en otofio e invierno (estacidn meteoroldgica de
El Vado, localizada a 10 km; periodo 1942-2022).

En la parte suroeste de la zona de estudio hay un bosquete (~60 ha) de remanentes
de encina y quejigo, que actia como fuente de propdgulos hacia el pinar (Figura 1).
En esta zona, el arrendajo euroasiatico (Garrulus glandarius L.) es el responsable
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de la mayoria de las dispersiones de bellotas a larga distancia , y a menor escala,
una pequefia fraccién la realizan roedores como ratones (Mus spp., Apodemus
sylvaticus) y ardillas (Sciurus vulgaris L.). En el bosquete, entre el conjunto de
potenciales arboles madre (i.e. drboles sexualmente maduros), se diferencian
claramente dos cohortes por su tamafio: 1) drboles muy grandes, centenarios,
establecidos en el paisaje antes de que se realizara la repoblacién de pino y que se
pueden identificar en ortofotografias histéricas del Vuelo Americano Serie B (1956-
1958) (Figura 1); 2) arboles de tamafio intermedio y pequefios, no visibles en las
fotos del Vuelo Americano y que presumiblemente alcanzaron su capacidad
reproductora después de la repoblacién. Se delimit6 un area circular de 200 m de
radio desde todos los arboles centenarios en el paisaje, la cual comprende la zona
de transicion desde el bosquete hacia el pinar. En esta zona se identificaron y
geolocalizaron todos los individuos potencialmente reproductores y todos los
juveniles. Para los potenciales drboles madre se midid: (i) Didmetro normal (dbh).
(ii) Indice de competencia conespecifico mediante el calculo de la distancia de la
copa del individuo hasta el siguiente individuo mas cercano, en los cuatro puntos
cardinales y calculado como la media entre ellos. (iii) Grado de decaimiento,
mediante el conteo de ramas puntisecas y normalizado en funcién de la
proyeccion de la copa y el drea basal de cada individuo. (iv) Produccién relativa de
bellotas, estimada mediante el conteo de cupulas bajo la proyeccién de la copa y
normalizada en funcidn del drea basal de cada individuo. (v) Tamafio de las
bellotas, estimado a través del didmetro de las cupulas recolectadas, utilizando 20
bellotas (unidades) por drbol madre o la mayor cantidad disponible cuando no se
alcanzaba dicho numero. (vi) Area foliar especifica (SLA: Specific Leaf Area, por
sus siglas en inglés), para la que se recogieron 30 hojas en orientacion norte de
cada individuo. Para los juveniles se midi6 la: (i) Altura de la parte aérea. (i)
Didmetro en la base del tallo, donde se inserta con la raiz. (iii) Datacion de edad,
para la que se selecciond una submuestra de 40 juveniles repartidos en todos los
rangos de tamafios identificados y se contaron los anillos de crecimiento para
establecer su edad (+ 2 afios). Con estos datos, se cre6 un modelo alométrico para
estimar la edad de todos los juveniles a partir de su didmetro y establecer una
cronosecuencia para inferir los pulsos de colonizacidn del quejigo en el pinar.

Para realizar los andlisis de parentesco, se recogieron muestras de hojas de todos
los individuos localizados en la zona de estudio delimitada y se secaron y
almacenaron a -80 °C hasta la extracciéon de ADN (Qiagen DNEasy96 Plant Kit).
Cabe destacar que los individuos de quejigo reproductores mas cercanos a nuestra
poblacidén de estudio se encuentran a mas de 1 km. Tanto los drboles madre como
los juveniles se genotiparon usando 22 microsatélites nucleares (SSR) (QrZAG112,
QrZAG73, QrZAG74, PIE020, PIE039, PIE055, PIE072, PIE100, PIE102, PIE141,
PIE172, PIE187, PIE196, PIE198, PIE200, PIE215, PIE236, PIE246, PIE248, PIE271,
PIE273) siguiendo el protocolo de LEPAIS et al. (2020).
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Figura 1. Mapa de la zona de estudio donde se identifican los potenciales drboles
madre y juveniles muestreados, asi como los limites del pinar y la zona de muestro
de los juveniles de Q. faginea (panel izquierdo) y Ortofotografia del Vuelo Americano
Serie B (1956-1957), donde se observan los drboles centenarios presentes en el paisaje
antes de la repoblacion (panel derecho).

Para el andlisis estadistico de comparacion de medias para las variables de SLA,
grado de decaimiento, fructificacién y tamafio de bellota entre grupos de arboles
reproductores (jovenes/centenarios) se empleo el test de Shapiro-Wilk para testar
la normalidad de los datos y el test de Levene para la homogeneidad de varianzas.
Posteriormente, se realizé la prueba de la t de Student en caso de que los datos
cumplieran las asunciones paramétricas o la prueba de Wilcoxon para datos no
paramétricos. Para el estudio de la estructura genética espacial (SGS: Spatial
Genetic Structure, por sus siglas en inglés), dentro de cada cohorte de adultos y
juveniles, se calculd el indice de Mordn utilizando el coeficiente de relacion
genética por pares de HARDY & VEKEMANS (1999), promediando en clases de
distancia de 10 m para todos los andlisis (DEWEY & HEYWOOD, 1988). La
significancia estadistica se estableci6 mediante la permutacién aleatoria de las
posiciones espaciales de todos los individuos con 20000 iteraciones. Todos los
calculos se realizaron utilizando el software SpaGeDi 1.5 (HARDY & VEKEMANS,
2002).

4. Resultados

En total, se identificaron 265 potenciales arboles madre y 850 plantulas y
juveniles (individuos no reproductores) de quejigo. De los 265 individuos adultos,
17 arboles centenarios estaban presentes en el paisaje antes de que se realizara la
repoblacién y que, mediante analisis del Vuelo Americano Serie B, se presuponen
arboles que originaron la poblacion de estudio. El resto, 248 individuos, se
clasifican como 4rboles madre reproductores jovenes. El histograma de
frecuencias del dbh de todos los individuos muestreados muestra que existen al
menos tres cohortes que mantienen un numero significativo de individuos en el
paisaje (Figura 2).
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Figura 2. Histograma de frecuencias del dbh (cm) de todos los individuos
muestreados. a) Regenerado de juveniles, b) drboles madre reproductores
establecidos después de la repoblacion de P. pinaster, c) drboles madre centenarios
presentes en el paisaje antes de la repoblacion.

La datacion de edad del regenerado, entendido como todos los individuos que se
han establecido en el paisaje después de la plantacion, vari6 desde plantulas de un
afio hasta arboles jovenes de 50 afios. El SLA en los drboles madre jovenes fue de
83.1 + 10.3 cm*g' (media + desviacion estdndar) y para los arboles madre
centenarios 79.2 + 7.15 cm*g”’. La prueba de Wilcoxon arrojé que no existen
diferencias significativas entre ambos grupos de arboles reproductores (W = 2527,
p = 0.15). En cambio, para la fructificacion, si se hallaron diferencias significativas
entre grupos (W = 1014, p < 0.001), siendo la produccidn relativa de bellotas de los
arboles centenarios el doble (14530 + 11567 ud.-cm™) que los arboles reproductores
jovenes (7061 + 11165 ud.-cm™). Respecto al tamarfio de las bellotas producidas, las
de los 4&rboles centenarios (1040 + 23.5 mm?® también fueron mas
significativamente mdas grandes (W = 870, p < 0.001) que las de los drboles jovenes
(82.1 + 25.4 mm?). El grado de decaimiento (cantidad relativa de ramas puntisecas)
también mostré diferencias significativas entre grupos (W = 3213, p < 0.001), con
los &arboles centenarios (0.86 + 0.73 ud..cm® con menor cantidad de ramas
puntisecas por superficie que los arboles jévenes (1.97 + 1.57 ud.-cm™). Respecto a
la SGS de la poblacion, no se detecté ningun tipo de estructura genética espacial
entre los arboles centenarios, probablemente debido a su bajo numero. Para los
arboles reproductores jévenes se detectd una estructura genética espacial positiva
entre individuos hasta los 80 m y para el resto del regenerado, hasta los 150 m.

5. Discusién

La expansion de quercineas en pinares mediterraneos plantea cuestiones
fundamentales acerca de los factores que regulan la regeneracion forestal y el
mantenimiento de la biodiversidad en estos ecosistemas. El conocimiento de este
fenémeno no solo tiene implicaciones ecoldgicas relacionadas con la dindmica
sucesional de los bosques, sino también aplicaciones practicas en la gestion
sostenible de paisajes forestales en respuesta al cambio climatico y los cambios en
el uso del suelo (MARTIN-ALCON et al. 2015). Los resultados destacan la
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produccién significativamente mayor de bellotas (tanto en términos absolutos
como relativos) en los arboles madre centenarios en comparacién con los
reproductores jovenes. Ello sugiere que los individuos centenarios, que
probablemente sean remanentes del bosque original de quejigos, todavia pueden
desempefiar un papel clave en la regeneracion del paisaje, proporcionando una
mayor contribucidén de semillas al banco genético de la poblacion.

El SLA es un rasgo funcional que suele estar relacionado positivamente con la
capacidad fotosintética y velocidad de crecimiento (REICH, 2014), y negativamente
con la resistencia a factores de estrés abiotico (BARTLETT et al. 2012, GREENWOOD
et al. 2017, HARRISON y LAFORGIA 2019) y hidtico (HANLEY et al. 2007). La
ausencia de diferencias significativas en el SLA entre ambos grupos sugiere que, en
términos funcionales, los drboles reproductores centenarios y jévenes comparten
una capacidad similar para captar recursos y resistir factores de estrés, lo que
podria estar relacionado con adaptaciones comunes al entorno mediterrdneo. Sin
embargo, los resultados también muestran que los drboles centenarios presentan
un menor grado de decaimiento en comparacion con los arboles jovenes. Esto
podria indicar que otros mecanismos estructurales estén influyendo en la
longevidad, resistencia y capacidad de resiliencia de estos arboles. Es posible que
los 4rboles centenarios tengan caracteristicas adicionales, como sistemas
radiculares més profundos, o una arquitectura mads eficiente en la distribucion de
recursos, que les permitan afrontar mejor las condiciones adversas y, por tanto,
presentar mayor éxito colonizador.

El estudio del dbh y la distribucién por edades del regenerado muestra la
coexistencia de al menos tres cohortes generacionales, con individuos que abarcan
desde plantulas de un afio hasta drboles jovenes de 50 afios. Este rango refleja un
proceso de regeneracion constante a lo largo del tiempo. Sin embargo, se observa
una reduccién en el numero de individuos mas jovenes (cohorte A, localizadas
exclusivamente dentro del pinar) con el tiempo. Aunque inicialmente son
abundantes, su densidad disminuye progresivamente, lo cual podria atribuirse a
procesos de mortalidad denso-dependientes (SHEFFER et al. 2013, FEDRIANT et al.
2015). No obstante, esta hipotesis parece improbable debido a la baja densidad de
plantulas observadas en el pinar durante los muestreos. Una explicacion
alternativa podria ser la mortalidad causada por herbivoria (DAVIS et al. 2011) o
por la alta densidad de pinos, lo que podria reducir la viabilidad de plantulas y
juveniles (RODRIGUEZ-CALCERRADA et al. 2008). Por otro lado, los individuos de la
cohorte B, que se encuentran mayoritariamente fuera del pinar, reflejan un patron
diferente. Su distribucion sugiere un periodo pasado de colonizacion exitosa con
baja mortalidad entre los jévenes, un fenémeno que no parece replicarse
actualmente con los individuos de la cohorte A. Este contraste podria sugerir la
existencia de un periodo de colonizacion favorecido tras la repoblacién inicial,
posiblemente asociado a una baja o nula competencia con los pinos adultos, lo que
podria haber contribuido a su mayor supervivencia (BENAVIDES et al. 2015,
GAVINET et al. 2015).

El andlisis genético preliminar aporta informacion sobre la estructura genética
espacial (SGS) de la poblacién. La falta de SGS entre los arboles centenarios,
probablemente debido al bajo nimero de individuos, contrasta con la estructura
genética positiva encontrada entre los reproductores jovenes y el regenerado.
Estos resultados sugieren que los procesos de dispersion de semillas y
establecimiento estdn mds restringidos espacialmente en las cohortes mads
recientes. La distancia de hasta 150 m de estructura genética en el regenerado
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podria estar influenciada por factores como la dispersién mediada por animales
(GELMI-CANDUSSO et al. 2016) o la competencia interespecifica en el pinar
(TROUPIN et al. 2006).

Este trabajo explora si las diferencias en el éxito de colonizacion entre los distintos
arboles madre de una poblaciéon de quejigo en expansion pueden estar
determinadas por factores que van mas alld del tamafio y la posiciéon de los
individuos en el paisaje. Las propiedades funcionales de las madres, como su
fertilidad, tamafio de bellota, vigor y tolerancia a factores de estrés también
podrian determinar el sesgo reproductivo y las dinamicas de regeneracion. La
datacion de las cohortes y su comparacion con los patrones reproductivos de los
arboles madre permitird aportar una dimensién temporal a estos procesos,
profundizando en la comprensidén de los factores ecoldgicos y funcionales que
subyacen a las diferencias de éxito reproductivo.

6. Conclusiones

Los resultados de este estudio podrian contribuir a la mejora de la gestion de los
recursos forestales. Identificar qué individuos dejan mayor descendencia en el
paisaje y entender qué mecanismos pueden influir en este proceso, puede ayudar a
optimizar la seleccion de recursos a la hora de disefiar estrategias de restauracion.
La seleccion de &arboles madre con mayor éxito reproductivo y adaptabilidad
permite garantizar una mayor calidad genética de las semillas recolectadas,
promoviendo la produccién de plantas mas resistentes y resilientes ante factores
de estrés.
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