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Resumen

En poblaciones forestales la importancia de la plasticidad fenotipica y la adaptacion genética como
mecanismos de respuesta intra-especifica frente a cambios ambientales resulta de compleja
cuantificacion. Se ha estudiado dicha relevancia en Pinus sylvestris para una caracteristica funcional
de trascendencia en ambientes con limitacion hidrica: la eficiencia en el uso del agua (EUA, carbono
fijado por unidad de agua transpirada). La plasticidad fenotipica se determiné mediante muestreo de
28 rodales proximos al limite meridional de distribucién de la especie (Pirineos) caracteristicos de la
variabilidad edafoclimatica presente en la zona y supuestamente similares en propiedades
adaptativas. La variaciébn adaptativa se evalué en un ensayo de procedencias con poblaciones
espanolas y alemanas (Aragliés, Huesca). EUA se estimd mediante isotopos (313C). En el primer caso
se detectaron diferencias en 813C entre rodales cercanas al 3%o, |0 que sugiere una plasticidad en
EUA superior al 25%. En el segundo, se observaron diferencias genéticas nicamente entre los dos
grupos de poblaciones, con valores ligeramente superiores de EUA en los origenes alemanes (~5%).
Estos resultados sugieren que la plasticidad en la regulacion del carbono fijado respecto al agua
transpirada supera ampliamente a la variacion intra-especifica como estrategia de respuesta en Pinus
sylvestris frente a fluctuaciones ambientales.
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1. Introduccion

El pino silvestre o pino albar (Pinus sylvestris L.) es la conifera de mas amplia distribucion en el
hemisferio norte, extendiéndose por regiones relativamente frias y himedas de Eurasia. Como tal,
esta especie ha desarrollado una muy notable variabilidad genética adaptativa en respuesta al clima
que se encuentra extensamente documentada en caracteres relacionados con el crecimiento
(Rehfeldt et al. 2002; Reich & Oleksyn 2008). El efecto del cambio climatico puede resultar
beneficioso o perjudicial en funcion del emplazamiento de las poblaciones dentro del area de
distribucion de la especie. En particular, las poblaciones septentrionales (>60°N) pueden ver relajada
la limitacién al crecimiento por bajas temperaturas como consecuencia del calentamiento global; por
el contrario, el efecto de la sequia inducida por el incremento de las temperaturas puede
manifestarse de forma progresiva en latitudes centrales y meridionales del continente (<54 °N) (Reich
& Oleksyn 2008). Las masas peninsulares de pino silvestre constituyen las poblaciones mas
meridionales de la especie en Europa y, por tanto, no se encuentran libres del efecto potencialmente
adverso del cambio climatico sobre el comportamiento de los arboles. De hecho, se han observado
fendmenos de decaimiento y mortalidad provocados por sequia y elevadas temperaturas en
poblaciones peninsulares muy diversas, situadas en enclaves tales como la sierra de Prades (Heres et
al. 2012), la sierra de Gudar (Voltas et al. 2013) o los Pirineos centrales (Camarero et al. 2015).
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La respuesta de las especies frente al calentamiento global esta estrechamente asociada a sus
caracteristicas fisiologicas particulares. En pinos propios de la cuenca mediterranea se ha postulado
gue las especies que ocupan ambientes mas xéricos (como Pinus halepensis) pueden resultar menos
vulnerables al efecto de sequias recurrentes y extremas que las especies que habitan zonas mas
himedas y frias (como Pinus sylvestris), siendo este comportamiento explicable gracias a diferencias
fisiologicas en respuesta al estrés hidrico (p. €j. eficiencia fotoquimica o potencial hidrico; Matias et
al. 2016). Los pinos ibéricos son especies isohidricas, es decir, que controlan fuertemente las
pérdidas de agua a través de las aciculas mediante una muy activa regulaciéon estomatica, lo que
supone mantener potenciales hidricos aproximadamente constantes a expensas de una capacidad
limitada para incorporar carbono (Klein 2014). Sin embargo, existen diferencias interespecificas en la
sensibilidad de los estomas frente a la sequia que coinciden con la distribucion de estos pinos
peninsulares a lo largo de gradientes de disponibilidad hidrica. A titulo de ejemplo, P. halepensis
presenta cierre estomatico a valores de potencial hidrico de acicula (Wesr) de -3,5 a -2,8 MPa (Froux
et al. 2005), P. pinaster a valores de -1,5 a -1,2 MPa (Picon et al. 1996), y P. sylvestris a valores de
-1,4 a -1,0 MPa (Irvine et al. 1998). Esto sugiere una mayor sensibilidad al cambio climatico en
especies relativamente poco expuestas al efecto de la sequia.

Una caracteristica ecofisiolégica estrechamente relacionada con la tolerancia a la sequia es la
eficiencia en el uso del agua (EUA; balance entre carbono fijado y agua transpirada por la planta). Los
pinos, como especies isohidricas, presentan una gran plasticidad fenotipica para este caracter, lo que
se traslada en divergencias en EUA entre extremos de gradientes espaciales proximas al 30% (Ferrio
et al. 2003) o en diferencias interanuales préoximas al 40% a lo largo del siglo XX (Choury et al. 2017)
en P. halepensis. Normalmente, las variaciones en EUA asociadas a plasticidad fenotipica se
encuentran relacionadas con cambios en productividad en ambientes limitados hidricamente, siendo
una elevada EUA y un bajo crecimiento el resultado de exposicion a sequia (Del Castillo et al. 2015).
Ademas de la existencia de plasticidad fenotipica para EUA, la existencia de variacién adaptativa para
este caracter se ha mostrado relevante para el desempeno de algunos pinos ibéricos tales como P.
halepensis, encontrandose diferencias préximas al 25% entre poblaciones circum-Mediterraneas
(Voltas et al. 2008). No obstante, en relativamente pocas ocasiones se ha constatado una asociacion
intra-especifica negativa entre EUA y crecimiento, y Gnicamente en el caso de especies propias de
ambientes limitados hidricamente, tales como P. halepensis (Fardusi et al. 2016). La inferencia de
variacion en EUA tradicionalmente se examina mediante el contenido relativo de is6topos del carbono
(composicion isotopica del carbono, 813C; Farquhar et al. 1989), que esta directamente relacionado
con el ratio entre fotosintesis y conductancia estomatica a nivel de hoja.

2. Objetivos

Este trabajo pretende caracterizar y cuantificar la relevancia de la plasticidad fenotipica y de la
variabilidad intra-especifica en EUA en pino silvestre. Los resultados se examinan e interpretan
comparandolos con la plasticidad fenotipica y variacion intra-especifica presentes para caracteres de
crecimiento (crecimiento radial y altura total) en la especie. Nuestra hipotesis plantea que, para una
especie isohidrica como P. sylvestris, existe una muy importante plasticidad fenotipica en EUA
(aungue inferior en magnitud a la propia del crecimiento aéreo del arbol) asociada a la disponibilidad
hidrica particular del ambiente de estudio; por el contrario, anticipamos que esta conifera
eurosiberiana no ha desarrollado mecanismos adaptativos relevantes dirigidos hacia el ahorro del
agua al no estar sometida a una presion selectiva importante en términos de exposiciéon a sequias
prolongadas o extremas. Para ello, se examinan simultdneamente los resultados de un ensayo de 22
procedencias de la especie situado en Aragliés del Puerto (provincia de Huesca) y de un muestreo de
28 poblaciones naturales de la especie realizado en el Pirineo central y oriental. Se presentan
resultados de 813C y EUA, asi como de crecimiento aéreo en ambos casos.

3. Metodologia
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3.1. Ensayo de procedencias

En 1991 se instalé un ensayo de procedencias espanolas y alemanas de Pinus sylvestris en
Araglés del Puerto (Huesca) (42°44’N, 00°37'W, 1370 m) (Figura 1). Se plantaron 16 procedencias
representativas de la Peninsula Ibérica y seis procedencias de origen aleman (Tabla 1) con plantas de
segundo ano de acuerdo a un diseno en bloques completos al azar con cuatro repeticiones. La unidad
experimental consistid en 16 arboles dispuestos en un marco de plantacion de 2,5 m x 2,5 m. En
verano de 2015 (edad= 25 anos) se tomaron muestras de madera a 1,30 m de altura mediante
barrena de Pressler de 3 arboles representativos por unidad experimental en dos de los cuatro
bloques disponibles. Las 132 muestras de madera, tomadas respetando una Unica orientacién sur,
se dataron para identificar los anillos de crecimiento correspondientes al periodo 2005-2014.

Precipitacion (mm)

Temperatura | "C)

S HNS NEFRS
AY

)

Figura 1. Emplazamiento del ensayo de 22 procedencias de P. sylvestris de Araglies del Puerto (Huesca) (triangulo) y
procedencias evaluadas alemanas y peninsulares (puntos); detalle de los 28 rodales muestreados de la misma
especie en el Pirineo central y oriental (representados mediantes aspas en el cuadrado inferior). En la parte superior
izquierda de la figura se presenta el climodiagrama del ensayo de procedencias.

3.2. Muestreo y caracterizacién de rodales

La zona de estudio comprendi6 el area de distribucion del pino silvestre en los Pirineos y pre-
Pirineos de Cataluna. Se muestrearon rodales puros de la especie distribuidos por un amplio rango de
estaciones forestales, regulares y situados entre 800 y 1600 m de altitud correspondientes a las
regiones de procedencia 6 (Pirineo montano himedo catalan) y 7 (Prepirineo catalan) (Figura 1; Tabla
2). Ademas, todos los rodales presentaron una fraccién de cabida cubierta superior al 60% y un area
basimétrica superior a 20 m2 ha-1, asi como una edad superior a 45 anos, y no estuvieron sometidos
a cortas al menos durante los 10 anos anteriores al estudio. De cada rodal se escogieron dos
individuos representativos, excepto en el caso de cuatro rodales en que se realiz6 un muestreo mas
intensivo consistente en ocho a diez arboles por rodal. En verano de 2010 se tomaron muestras de
madera a 1,30 m de altura mediante barrena de Pressler. Las 84 muestras de madera se dataron
con objeto de identificar los anillos de crecimiento correspondientes al periodo 2000-2007 y obtener
el crecimiento medio del periodo. Las variables obtenidas en cada rodal incluyeron variables
dasométricas, edaficas y climaticas. Las primeras comprendieron la pendiente, orientacion, diametro
medio a 1,30 m, altura dominante, edad, fraccién de cabida cubierta, area basimétrica y densidad de
pies. Las segundas incluyeron la profundidad efectiva de enraizamiento, la reaccion de carbonatos y
el % de elementos gruesos. Las variables climaticas incorporaron la temperatura anual (media,
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maxima y minima), el ratio de precipitacion estival respecto a precipitacion anual, el déficit de presion
de vapor anual y el ratio de precipitacion respecto a evapotranspiracion potencial.

Tabla 1. Principales caracteristicas geoclimaticas de 22 poblaciones alemanas y espafiolas de Pinus sylvestris evaluadas en
un ensayo de procedencias situado en Aragiiés del Puerto (Pirineo aragonés). Los datos climaticos hacen referencia a la
zona de origen de cada poblacion. Tan= temperatura media anual; Pan= Precipitacién anual; Py = Precipitacion estival (Junio
a Agosto); ETPan = Evapotranspiracion potencial anual.

Altitud Tan Pan Py ETPan

Pais Poblacion Latitud Longitud o

g (m  (°C) (mm) (mm) (mm)
ES Baza 37°22'N  02°52'W 2050 8,1 783 96 1000
ES Borau 42°42'N  00°35'W 1550 5,9 1093 238 737

ES Campisabalos 41° 15N 03°06'W 1400 85 591 113 930
ES Castell de Cabres 40°39'N  00° 03'E 1150 10,4 649 132 876

ES Covaleda 41°57'N  02°49'W 1550 7,6 748 147 889
ES  GalvedeSorbe 41°13'N 03°11'W 1400 8,9 592 105 938
ES Guadar 40° 25'N  00°41'W 1700 7,3 710 163 815
ES La Sénia 40°45'N 00° 11'E 1100 9,9 638 142 858
ES Morrano 42° 13'N  00° O6'W 700 8,9 593 178 851
ES Navafria 41°00'N 03°48W 1600 10,6 679 78 976
ES Navarredonda 40° 21'N  05°07"W 1550 8,6 603 84 950
ES Orihuela 40°31'N 01°38W 1750 6,9 691 150 874

ES Pobla de Lillet 42° 14'N  01° 57'E 1100 9,7 895 245 788
ES Puebla de Lillo  43°04'N 05°15'W 1550 8,0 1005 161 850
ES San Zadornil 42° 51'N  03° 12w 1000 9,8 935 162 837

ES Valsain 40°49'N 04°01'W 1550 8,3 589 100 911
AL Gartow 53° 02'N 11° 25'E 50 8,7 582 186 698
AL Laufen 47° 57'N 12° 54'E 430 8,7 1113 423 839
AL Otterberg 49° 30'N  07° 45'E 300 85 681 205 764
AL Selb 50° 12'N 12° 10'E 570 6,5 702 235 683
AL Wiesentheid 49° 48'N 10° 21'E 220 88 o611 203 793
AL Wolfgang 50°09'N 09° 03'E 177 9,5 662 204 795

3.3. Analisis de isotopos estables

Los fragmentos de madera disponibles tanto en el ensayo de procedencias como en el
muestreo de rodales naturales se separaron y trituraron para a continuacion proceder a la extraccion
de a-celulosa de las muestras siguiendo el protocolo descrito en Ferrio & Voltas (2005). El analisis de
la composicion isotopica del carbono (d313C) se efectué sobre la fraccion celulésica mediante
espectrometro de masas de ratio isotopico. A partir de los valores de 013C se obtuvieron estimas de
EUA aplicando modelos fisiologicos reconocidos (Farquhar et al. 1989).

4. Resultados

El andlisis de la varianza del ensayo de procedencias permitié6 estimar el componente de
varianza asociado al efecto de poblaciéon para d13C (Tabla 3). La particién del efecto de poblaciéon en
un término fijo de pais de origen (zona bioclimatica) y en un residuo debido a la variabilidad entre
poblaciones de un mismo pais revelé cierta estructura biogeografica subyacente a los valores de d13C,
siendo éstos superiores (menos negativos) en el caso de las procedencias alemanas en su conjunto
(Figura 2) comparadas con las de origen espanol. De la misma forma, el analisis mostré la existencia
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de variacién poblacional en crecimiento (altura y crecimiento radial), asi como diferencias en
crecimiento entre los dos grupos de poblaciones estudiadas, pero Unicamente para la altura total del
arbol (Figura 2). En este caso, las procedencias alemanas presentaron una altura en torno a 2 m
superior respecto a sus homonimas espanolas.

Tabla 2. Principales caracteristicas geoclimaticas de 28 rodales de Pinus sylvestris muestreados en los Pirineos centrales y
orientales. Tan= temperatura media anual; Pan= Precipitacion anual; Py = Precipitacion estival (Junio a Agosto); ETPan =
Evapotranspiracion potencial anual.

Altitud Tan Pan Py ETPan Edad

Localidad Latitud Longitud (m) (°C) (mm) (mm) (mm) (afios)
Alas i Cercs (I) 42° 19'N 01°31'E 1130 9,2 914 256 804 50
Alas i Cercs () 42° 19'N 01°32'E 1391 7,6 1021 270 741 58
Alp () 42° 22'N 01°53'E 1356 8,9 949 256 773 48
Alp (II) 42° 21'N 01° 58 E 1468 7,0 1065 267 705 64
Castellar de n'Hug 42° 16'N 02°02'E 1314 8,7 968 252 755 76
Codo 42° 08N 01°33'E 1300 7,9 991 258 747 62
Espot 42° 34'N 01° O07'E 1324 7,6 1059 282 764 54
Estamariu (I) 42°24'N 01°31'E 1609 6,3 1106 283 697 96
Estamariu (ll) 42° 24'N 01°31'E 1558 6,8 1075 279 716 51
Fontanals (1) 42° 22'N 01°57'E 1702 6,2 1117 274 678 56
Fontanals (Il) 42° 22'N 01°58E 1265 6,3 1111 272 681 56
Gisclareny (1) 42° 16'N 01°46'E 1405 8,7 950 256 767 50
Gisclareny (Il 42° 16'N 01°49'E 1082 9,8 882 247 803 67
Gombreny 42° 16'N 02° 03'E 1242 8.9 957 250 761 48
Guils 42°22'N 01° 17'E 1463 7,2 1048 276 740 76
Guixers (1) 42° 10'N 01° 42'E 1523 7,14 1047 264 712 67
Guixers (Il) 42° 09'N 01°41'E 1112 9,6 884 244 801 70
Pobla de Lillet (1) 42° 14'N 01° 56'E 818 11,2 804 235 843 84
Pobla de Lillet (ll) 42° 14'N 01° 56'E 803 11,1 810 236 840 74
Queralbs 42° 14'N 02° 58 E 1552 10,6 869 240 810 51
Rialb 42° 27'N 01°11'E 1671 6,5 1100 285 717 58
Sant Lloreng 42° 08N 01°34'E 1075 9,7 873 242 810 69
Soriguera 42°21'N 01° 0O5'E 954 9,7 901 252 854 61

S Joan Abadesses (I) 42° 13'N 02° 14'E 921 11,4 849 235 830 94
S Joan Abadesses (Il) 42° 14'N 02° 14'E 9995 10,8 877 239 813 72
Vallfogona 42°20'N 02°18'E 1407 8,6 995 247 744 49
Valls de Valira (1) 42° 25'N 01°26'E 1357 7,5 1035 275 744 101

Valls de Valira (Il) 42° 25'N 01°26'E 1451 7,6 1026 274 751 125

El analisis de la varianza de los datos derivados del muestreo de rodales naturales permitid
cuantificar la variabilidad fenotipica asociada a 813C. El contraste estadistico entre grupos de rodales
pertenecientes a cada una de las dos regiones de procedencia muestreadas no resultd significativo,
sugiriendo la ausencia de variacion genética relevante entre regiones. De hecho, la comparacion de
componentes de varianza genotipica (poblacional) y fenotipica (asumible como plasticidad fenotipica
en individuos genéticamente proximos) revel6 diferencias muy importantes a favor del segundo
(0,033+0,036 vs. 0,280+0,112), indicando una clara preponderancia de respuestas plasticas frente
a variabilidad genética en la especie para 013C. Por otro lado, también se detecté plasticidad
fenotipica en crecimiento radial anual, superando de nuevo a la variacién observada a nivel genético
(entre poblaciones): 0,027+0,018 (variacion genética) vs. 0,149+0,056 (variacion plastica).

La variabilidad en 013C debida a respuestas plasticas no se correlacioné significativamente con
ninguna de las variables dasométricas, edaficas y climaticas estudiadas, a excepcion de la
profundidad de enraizamiento del arbol (Figura 3a). En este caso, los valores mas negativos
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(denotando menor EUA) se relacionaron con un mayor acceso del arbol a horizontes profundos.
Asimismo, crecimiento radial y 613C no mostraron relacion significativa, tanto a nivel genotipico como
fenotipico (Figura 3b)

Tabla 3. Andlisis de la varianza para d13C (%o) en un ensayo de procedencias alemanas y espafiolas de Pinus sylvestris
situado en Aragliés del Puerto (Pirineo aragonés).

glo
Fuente de ndmero Fijo vs. p-valor Comb. de varianza
variacion de Aleatorio  Wald/df X2 -
efectos?
Bloque 1 F 3,75 0,053
Poblacion 22 A 0,033 + 0,036
Pais 1 F 4,44 0,035

Poblacion(Pais) 21 A 0,021 + 0,033
Error A 0,040 + 0,043
experimental
Error intra- A 0,219 + 0,037
parcela

1 Para efectos fijos o aleatorios, respectivamente
2 E| test de Wald presenta una distribucion asintética chi-cuadrado aproximada

Las estimaciones de EUA obtenidas a partir de &13C proporcionaron un rango de valores
(cuantiles 5% y 95%) comprendidos entre 109,4 ymol/mol y 121,4 ymol/mol (variacion genética) y
entre 109,5 umol/mol y 134,9 umol/mol (variacién o plasticidad fenotipica). En comparacion, los
rangos obtenidos para crecimiento radial fluctuaron entre 3,19 mm y 4,10 mm (variacién genética) y
entre 0,63 mm y 1,82 mm (variaciébn o plasticidad fenotipica). Los componentes de varianza
genotipica y fenotipica y su correspondiente ratio para EUA y crecimiento radial se representan en la
Figura 4. En ambos casos, la plasticidad fenotipica supera ampliamente a la variaciéon intra-
especifica, si bien la diferencia es mas acusada en el caso de EUA que en el crecimiento radial, ya
qgue en el primer caso la variacién poblacional es muy reducida y limitada a diferencias globales entre
origenes alemanes y espanoles (117,9 yumol/mol vs. 114,8 ymol/mol respectivamente).

5 - -26.0
. Altura
3 Crecimiento radial
10 + m— o
o 4 T r-25.5
1% —T—
€ 81
S
% 31 r -25.0 —
g |Ee - S
s | o &)
£ 212 245
E T
[}
g
o1y ] L -24.0
0 - 0 -23.5

Alemania Espafa

Figura 2. Valores medios (y error standard) del crecimiento radial anual, altura total y 813C de las poblaciones de Alemaniay
Espaia evaluadas en el ensayo de procedencias de Aragliés del Puerto. El eje Y secundario presenta la escala invertida.
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Figura 3. a) Relacion entre 813C y profundidad de raices en 28 rodales de Pinus sylvestris muestreados en los Pirineos; b)
Relacién entre 313C y crecimiento radial anual para los mismos rodales. Se representan los valores medios y su error
standard para cada rodal.

5. Discusion

Nuestros resultados permiten cuantificar la variabilidad relativa en EUA debidas a diferencias
intra-especificas y plasticidad fenotipica en 10,9% y 28,5%, respectivamente; en este Ultimo caso se
ha considerado que la variacién genética en EUA entre rodales de dos regiones de procedencia
vecinas es irrelevante. Si bien las poblaciones examinadas en el ensayo de procedencias no son
representativas de la totalidad de condiciones biogeograficas propias de P. sylvestris, si que se
incluyen algunos de sus origenes mas meridionales, donde la presion selectiva hacia la conservacion
de agua podria resultar mayor. En comparacion, la variacion temporal en EUA a lo largo de los Gltimos
30 anos para rodales de P. sylvestris del mismo ambito geografico se traslada en un aumento medio
del 23% consecuencia del efecto conjunto del incremento de CO2 atmosférico y del estrés hidrico
asociado al calentamiento global (Heres et al. 2014). Estas cifras permiten contextualizar la
relevancia de las dimensiones genética y plastica de un caracter importante para la cuantificacion de
flujos de agua y carbono en biomas terrestres. Por ejemplo, los modelos dinamicos de vegetacion
global (Sitch et al. 2013) no suelen incorporar diferencias inter- o intra-especificas en respuesta al
ambiente para realizar estimaciones de flujos de agua y carbono entre la biosfera y la atmdsfera.
Teniendo presente la relevancia de P. sylvestris en ecosistemas forestales del hemisferio norte, la
informacién recabada en este tipo de estudios puede resultar relevante a tal efecto.
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Figura 4. Estimacion de las varianzas genotipica y fenotipica en Pinus sylvestris para: a) Eficiencia en el uso del agua (EUA),
b) Crecimiento radial anual. En el eje secundario Y se muestra el ratio entre ambas varianzas.
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La escasa variabilidad genética en EUA corrobora nuestra hipétesis inicial y coincide con un
trabajo previo efectuado en poblaciones escocesas (Brendel et al. 2002), aunque en nuestro estudio
buena parte de las poblaciones espanolas (75%) y alemanas (67%) estuvieron sujetas a cierto déficit
hidrico (ETPan > Pan; Tabla 1). De hecho, la variacion genética encontrada se estructura en dos grupos
poblaciones de acuerdo al pais de origen: las poblaciones espanolas proceden de zonas de montana
(en general por encima de los 1000 m), mientras que las alemanas se sitlan a cotas inferiores (<
500 m) y de mayor precipitacion estival. Asi, es posible que el ciclo vegetativo sea mas amplio y la
exposicion a sequia inferior en las poblaciones alemanas. No obstante, estas poblaciones presentan
una EUA algo superior en su conjunto a sus homénimas espanolas, lo que sugiere que la
disponibilidad hidrica no ha modulado tales diferencias a través de conductancias estomaticas
divergentes. Al contrario, éstas pudieran deberse a diferencias en tasas fotosintéticas a favor de las
poblaciones alemanas. La observacion de que las diferencias genéticas en crecimiento en altura
favorecen claramente a las poblaciones alemanas (Alia et al. 2001) apunta en la misma direccion: si
una mayor EUA estd relacionada con mayores tasas fotosintéticas, entonces es esperable una
relacion positiva entre crecimiento y EUA (Fardusi et al. 2016). Estos resultados contrastan, por
ejemplo, con los observados en estudios previos para P. halepensis, especie en que la fuerte
estructura genética en EUA, asociada a las caracteristicas climaticas en origen, estaba determinada
por cambios poblaciones en regulacion estomaticas de la transpiracion (Voltas et al. 2008).

En contraposicion a la exigua variacion intra-especifica en EUA observada para P. sylvestris, la
plasticidad fenotipica ha resultado mucho mas importante, y de hecho casi equivalente a la
previamente observada en P. halepensis (Ferrio et al. 2003). Este resultado reafirma el
comportamiento isohidrico de los pinos propios de la cuenca mediterranea, independientemente del
ambito biogeografico que éstos ocupan a lo largo de gradientes altitudinales o latitudinales. Es
también remarcable la observacion de que la variacién plastica en EUA no se encuentra relacionada
con factores climaticos relacionados con la disponibilidad hidrica, a diferencia de lo que ocurre con P.
halepensis. En la Peninsula Ibérica, P. sylvestris ocupa ambientes relativamente frios y con veranos
cortos aunque secos, lo que anticipa la falta de asociacion observada entre EUA y clima. Por el
contrario, las diferencias en EUA entre rodales se relacionan estrechamente con la profundidad de
raices, resultado que sugiere el acceso diferencial a las reservas de agua almacenadas en el suelo
de cada rodal. Es, por tanto, la cantidad de agua disponible en el suelo, en contraposicion al efecto
del clima, el modulador fundamental de la plasticidad fenotipica en EUA observada en esta conifera.
De hecho, potenciales hidricos de suelo relativamente altos desencadenan respuestas estomaticas
en la especie, a tenor de los elevados valores de potencial hidrico de tallo susceptibles de provocar
cierre de estomas (Irvine et al. 1998). A diferencia de la relacion global entre crecimiento en altura y
EUA observada en el ensayo de procedencias, no se observé una asociacion fenotipica entre
crecimiento radial y EUA a partir del muestreo de rodales. Bajo condiciones relativamente favorables,
los arboles no se consideran limitados por la fuente y, por tanto, las diferencias en incorporacion de
carbono debidas a regulacion estomatica no suelen repercutir en el crecimiento (Kérner 2003).
Nuestro resultado contrasta con el observado para P. halepensis (Del Castillo et al. 2015).

El ratio entre varianzas genotipica y fenotipica (plastica) permite cuantificar la relevancia
relativa de estas dos estrategias de respuesta a disposicion de P. sylvestris frente a cambios
ambientales. En el caso de EUA, la variacion plastica es ocho veces superior a la variacion genética, lo
gue sugiere una escasa importancia del caracter a nivel adaptativo en esta especie (Figura 4a). Por el
contrario, la plasticidad fenotipica es muy notable y anticipa una regulacién extrema del intercambio
de gases con la atmoésfera en funcion de la disponibilidad de agua en el suelo, efecto que puede
exacerbarse en los anos venideros por efecto de la sequia inducida por incremento de temperaturas.
En comparacion, el componente genético del crecimiento radial es mas importante que para EUA en
relacion al componente plastico (Figura 4b), implicando mayor relevancia adaptativa. Cabe destacar
qgue las diferencias genéticas resultaron particularmente importantes para el crecimiento en altura,
pero éstas no pudieron compararse con la plasticidad fenotipica puesto que el muestreo de rodales
naturales incluy6 individuos adultos aunque de edades muy diversas.
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6. Conclusiones

Este estudio ha comparado la importancia de efectos genéticos y plasticos en P. sylvestris para
un caracter fisiologico relevante como EUA. En comparacién con el crecimiento, la plasticidad
fenotipica en EUA ha resultado mucho mas relevante que la variacion genética, que se ha
manifestado de escasa importancia, lo que sugiere una trascendencia adaptativa limitada. No
obstante, la existencia de una muy notable plasticidad fenotipica indica un control extremo de las
pérdidas de agua, pero que no llega a condicionar el crecimiento. Mientras que este comportamiento
puede cambiar en un futuro préximo bajo el efecto del cambio climatico, la falta de variabilidad
genética en EUA puede dificultar la gestion adaptativa de las poblaciones naturales de la especie.
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