Evolucion de historias vitales en los pinos mediterraneos.
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Resumen

Los pinos mediterraneos forman un conjunto de especies estrechamente emparentadas, pero
con notables diferencias en caracteres de historia vital. Ademas, existen interesantes patrones
de diferenciacidon entre procedencias dentro de cada especie relacionadas con los diferentes
ambientes que ocupan. A menudo estas diferencias representan compromisos entre
crecimiento, reproduccion y defensa con un papel fundamental para la conservacién y el uso

de los recursos genéticos.

La teoria de historia vital

La teoria de historia vital o de los ciclos vitales se ha ido gestando en las ultimas décadas del
siglo XX, como una forma de comprender mejor los caracteres favoritos de los procesos
evolutivos. Esta teoria sostiene que el momento y duracion de eventos clave en la vida de un
organismo estan modelados por la seleccién natural para producir el maximo numero de
descendientes viables . Estos eventos y procesos clave son la tasa de desarrollo juvenil, la edad
y tamafio para alcanzar la madurez sexual, el momento de la primera reproduccién efectiva, el
numero de descendientes viables, la inversién parental en la descendencia, la senescencia y
muerte. Gran parte de estos eventos son mds faciles de comprender si pensamos en animales

qgue en plantas, pero la teoria es igualmente valida para cualquier ser vivo.

Un poco de Evolucién

En la teoria genética cldsica se considera que la variacién que observamos (fenotipo) entre
individuos es la suma de los efectos de sus genes y del ambiente en el que se desarrolla
(plasticidad fenotipica), mas la interaccion de ambas fuentes de variacién (interaccion
genotipo x ambiente). En la variacidn genética intervienen procesos evolutivos que generan
variacién (mutacidn, migracién) y otros que eliminan variacion (seleccién y deriva genética).
Sin embargo, los mismos procesos afectan de manera diferente a la variacién entre individuos
de una poblacién y a la diferenciacién entre poblaciones. En concreto, la seleccién natural
reduce la variacion dentro de una poblacién al eliminar genotipos menos adaptados. Sin

embargo, la selecciébn en ambientes contrastados aumenta la diferenciacion entre las



poblaciones, lo que en dultima instancia podria favorecer la formaciéon de ecotipos o
subespecies dentro de una determinada especie.

Pero los caracteres no son independientes, sino que estan sometidos a relaciones complejas y
a compromisos evolutivos. No existe ninglin organismo que logre optimizar al mismo tiempo el
crecimiento, la reproduccion y la supervivencia. Tal organismo se llama un “diablo darwiniano”
y es meramente tedrico. Los seres vivos reales deben apostar por un equilibrio constante entre
la energia que destinan a procesos que compiten por los mismos recursos limitados, a fin de
maximizar la descendencia a lo largo de su vida fértil (Roff and Fairbairn, 2007). De esta forma,
las distintas relaciones entre caracteres componen estrategias evolutivamente estables, en
tanto el ambiente también lo sea. Por tanto, es poco o nada probable que la seleccién natural
actle sobre un solo cardcter, sino sobre un conjunto complejo de rasgos mas o menos
relacionados entre si, que presentan una ventaja frente a otras variantes (Pigliucci and

Marlow, 2001; Roff, 2000).

éCuales son los “pinos mediterraneos? ¢ Qué tienen en comiin y en qué se diferencian?

Los pinos mediterraneos forman un grupo filogenético muy definido, formado por especies
tipicas de la cuenca mediterranea (Pinus pinaster, P. pinea, P. halepensis, P. brutia) pero
también incluyendo otras que viven actualmente fuera del Mediterrdneo, como el pino canario
(P. canariensis) o el pino del Himalaya (P. roxburghii) (Lopez et al., 2002). Este encuadre
filogenético los separa claramente de otras especies con las que comparten el territorio
montafioso circum-mediterraneo, como son el pino silvestre (P. sylvestris), el pino laricio o
salgarefio (P. nigra) o el pino negro (P. uncinata). Estas Ultimas pertenecen a la subsecion
Pinus, llamados pinos Eurasiaticos por su predominio en el cinturdn circum-boreal de Europa 'y
Asia.

Los pinos Mediterraneos presentan algunas caracteristicas comunes, junto a una gran
disparidad de otros caracteres. La principal similitud en relacion a otros congéneres es la
prolongacion de la fase de desarrollo juvenil en plantas jévenes. Mientras que en otros pinos
las aciculas secundarias (las tipicas de los pinos, envainadas en fasciculos o ramilletes de 2 a 5
aciculas) aparecen ya en los primeros meses de vida, los pinos Mediterrdneos retrasan este
cambio hasta el segundo afio o mas. Lo mismo puede decirse de la primera yema verdadera,
que supone el paso de un crecimiento libre del tallo a un crecimiento prefijado (Climent et al.,
2011b). Este ultimo da lugar a la clasica estructura en verticilos o “pisos” de ramas separados
por zonas de tallo sin ramas, comun a muchas coniferas. En concreto, en el pino pifionero y en

el pino canario este cambio puede retrasarse hasta seis o mas afios si las condiciones son poco



favorables, y este retraso parece relacionarse con una mayor asignacién de recursos a la raiz
durante esta fase (Climent et al., 2011a).

Otra caracteristica fisiolégica comun de los pinos mediterraneos es la elevada resistencia a la
sequia, a cambio de una menor resistencia a heladas intensas (en comparacion siempre con

otras especies de pinos).

Por ultimo, estas especies reinen una serie de caracteristicas singulares de adaptacién al
fuego. Esta adaptacion incluye la presencia de pifias que no se abren en condiciones normales
sino hasta que el calor del fuego rompe las ceras y resinas que las mantienen cerradas. Este
fendmeno, llamado serotinia, es comun a muchas especies (no solo coniferas) que viven en
regimenes de incendios predecibles en condiciones poco favorables para el crecimiento
(Pausas et al, 2004). La uUnica excepcion entre los pinos Mediterraneos es el pino pifionero,
cuyas grandes pifias no son serétinas y sus pifiones son dispersados por la fauna en vez de por
el viento. Los ejemplares adultos de esta especie consiguen tolerar incendios poco intensos,
gracias a la corteza gruesa y a que los brotes superiores pueden permanecer vivos porque sus
copas densas desvian la circulacidn del aire caliente hacia el exterior de la misma (Rigolot,

2004).

. Por otro lado, sélo el pino canario es rebrotador, mdxime exponente de una estrategia
basada en la supervivencia de los individuos adultos (menos marcada en el pino pifionero, en
Pinus brutia y en algunas procedencias de P. pinaster). El rebrote es caracteristico de especies
adaptadas a incendios poco frecuentes, y va muy ligado a una elevada longevidad y a destinar
gran cantidad de recursos para formar una corteza excepcionalmente gruesa, y a mecanismos
de resistencia a la pudricién de la madera (la tea o duramen resinoso, precisamente). Por el
contrario, el pino carrasco (P. halepensis) representa una estrategia vital diametralmente
opuesta. La supervivencia de sus poblaciones frente al fuego se basa en una inversién en
reproduccion precoz e intensa a costa de reducir la supervivencia de los adultos al incendio,
muy escasa o nula debido a la corteza extremadamente delgada. La ramificacién difusa con
copas muy claras se ha asociado a facilitar la conveccidn y favorecer los fuegos de copas que,
al destruir la masa adulta, aceleran la regeneracién (los pinos mediterrdneos son
especialmente intolerantes a la sombra) haciéndole mas competitivo frente a otras especies.
Esta estrategia es tipica de medios poco favorables sometidos a incendios muy recurrentes.

Estas destacadas diferencias, unidas a la proximidad genética hacen a este conjunto de

especies un sistema privilegiado para conocer la evolucién divergente de historias vitales en



cuanto a la edad y tamafio en la madurez, tamafio de las semillas y su mecanismo de
dispersion, capacidad de rebrote y longevidad.

Pero, junto al proceso macro-evolutivo que ha delineado estas diferencias entre especies, nos
interesan especialmente las diferencias micro-evolutivas entre poblaciones de cada especie, lo

que en el lenguaje especifico denominamos “procedencias”.

Los ensayos genéticos forestales y nuestros resultados

¢Como lograr aislar los efectos ambientales de los efectos genéticos? Evaluando los distintos
genotipos bajo el mismo ambiente, y a la vez replicando el mismo experimento en distintos
ambientes. Las redes de ensayos genéticos logran este objetivo, con distintas procedencias y/o
familias dentro de ellas en plantaciones experimentales con un disefio adecuado para extraer
los efectos micro-ambientales en cada sitio de ensayo. De esta forma, podemos saber hasta
qué punto las distintas poblaciones o familias de la misma especie difieren en caracteres de
importancia adaptativa, lo que implica que se han producido procesos micro-evolutivos que
pueden relacionarse con los distintos ambientes y regimenes de perturbaciones (Alia et al.,
1997). Al mismo tiempo, podremos saber qué caracteres son mds o menos estables en
ambientes contrastados, lo que presenta un elevado interés para predecir posibles efectos del
cambio climatico. Actualmente, la informacién de estos ensayos se estd compilando a nivel
nacional desde el INIA y en colaboracion con el CITA de Aragén (http://www.genfored.es).

Supervivencia y cambio de fase

Mediante estos dispositivos experimentales, tenemos evidencias de que dentro de una misma
especie existen diferencias marcadas en caracteres de historia vital, lo cual podemos
interpretar como la huella de un proceso constante de evoluciéon y adaptacion a distintos
ambientes. En pino canario, encontramos diferencias entre procedencias en supervivencia de
hasta un 30 % en los primeros cuatro aifos en ensayos bajo clima semidrido en Canarias.
Ademas, confirmando el patron de adaptacién local, la supervivencia de cada procedencia se
relaciona muy bien con las condiciones de origen: cuanto mds humedas, peor soportaron el
estrés de un sitio seco (Climent et al.,, 2002; Ldopez et al., 2007). Pero es que ademas
encontramos una relacién entre el cambio de fase vegetativo (la aparicidn de las hojas adultas
y formacidn de la primera yema terminal) con la supervivencia, pero esta relacion es opuesta a
nivel individual y de poblacidn (Climent et al., 2006).

Compromisos entre reproduccion, crecimiento y espesor de corteza

En varias especies y condiciones de ensayo hemos encontrado que las mayores diferencias

entre procedencias de una misma especie se dan en caracteres relacionados con la



reproduccion, confirmando la relevancia evolutiva de los caracteres clasicos de historia vital.
Asi, el tamafo para la primera reproducciéon, la asignacidon reproductiva (evaluada como
relacion entre numero de conos y tamafio del arbol) o la asignacion sexual (relacién entre
conos femeninos y masculinos), presentan notables patrones de variaciéon ecotipica (Santos-
del-Blanco et al., 2010; Tapias et al., 2004). Por otro lado, en una especie de reproduccién muy
precoz como es el pino carrasco (P. halepensis) encontramos una clara incompatibilidad entre
el crecimiento rdpido, asociado a mayores espesores de corteza y la reproduccidon precoz
(Climent et al., 2008). Esto es, los ecotipos adaptados a condiciones desfavorables invierten
menos en crecimiento y alin ahorran mas reduciendo la corteza hasta espesores de unos pocos
milimetros, y destinan sus recursos fundamentalmente a construir un gran banco aéreo de
semillas lo antes posible (la serotinia se relaciona positivamente con la intensidad de
reproduccion) (Hernandez et al in prep).

Junto a estos casos tan llamativos de variacion intra-especifica, también encontramos entre los
pinos Mediterraneos un interesante contra-ejemplo, el Pino pifionero (P. pinea). Hasta ahora,
las observaciones en ensayos como los ya descritos han revelado una escasa variacién genética
para casi todos los caracteres evaluados. Pero, por otro lado, esta escasa variacidon genética
parece compensarse con una gran plasticidad adaptativa (Mutke et al., 2010). Se ha postulado
que este fendmeno, inusual en especies forestales podria deberse a intensos cuellos de botella
(reduccién drastica del tamano de las poblaciones) sufridos durante la ultima glaciacion, y la
posterior colonizacidn de ambientes diferentes (tal vez con ayuda del hombre) a partir de una

base genética muy estrecha.

Conclusiones

Los pinos Mediterraneos en su conjunto constituyen un interesante conjunto de especies para
poner de manifiesto la evolucién de historias vitales muy contrastadas pese a una estrecha
relacion genética. Esta divergencia de caracteres clave se debe con toda probabilidad a las
presiones selectivas divergentes para una combinacién éptima en crecimiento, reproduccién y
defensa frente a las perturbaciones para cada especie. Pero ademas de las diferencias entre
especies, se han constatado patrones semejantes de divergencia entre poblaciones de varias
especies, como el pino canario, el negral o el carrasco. El pino pifionero constituye una
interesante excepcién, ya que casi toda la variacién que podemos observar se debe a
plasticidad y no a diferencias genéticas.

Conocer mejor estos procesos micro-evolutivos y las fuerzas que los dirigen es fundamental

para la conservacion dinamica y el uso de los recursos genéticos de estas especies en el marco



actual de incertidumbre por los rdpidos cambios ambientales y el aumento de la frecuencia de

las perturbaciones.
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