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Resumen

Un componente responsable de la capacidad de las plantas para prosperar en ambientes secos es
la eficiencia intrínseca en el uso del agua (EUAi, cociente de adquisición de carbono por unidad de
agua transpirada). Se pretende ilustrar su relevancia adaptativa en la conífera de mayor distribución
mediterránea: Pinus halepensis Mill. Para ello se utiliza un parámetro integrador de EUAi como la
composición isotópica del carbono (δ13C). Se analizaron dos ensayos de procedencias (peninsulares
y mediterráneas) caracterizados para δ13C y crecimiento, hallándose diferencias en estos parámetros,
con materiales de elevada EUAi asociados en general a bajos crecimientos. El principal factor cli-
mático responsable de variabilidad en EUAi fue el grado de estacionalidad pluviométrica. Así,
poblaciones del este peninsular, de bajo crecimiento y procedentes de áreas de marcada estacionali-
dad, mostraron una estrategia conservadora en el uso del agua, contrariamente a aquéllas originarias
de ambientes con pluviometría más regular y de elevado crecimiento (norte de la cuenca mediterrá-
nea y península). Estos resultados corroboran el significado adaptativo de EUAi para P. halepensis,
discutiéndose sus posibles repercusiones en términos de cambio global.
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INTRODUCCIÓN

Las estrategias de adaptación al medio, y
más concretamente al clima, propias de una
especie pueden dividirse en dos grandes grupos.
A nivel individual, la plasticidad fenotípica se
relaciona con la capacidad del genotipo para
amortiguar cambios ambientales mediante la
modificación de su fenotipo. A nivel poblacio-
nal, las nociones de clina y ecotipo pretenden
describir diferencias en expresión de un carácter

sujeto a selección y, por tanto, de trascendencia
adaptativa. Los ensayos de procedencias ofrecen
información potencialmente valiosa, y a menu-
do minusvalorada, sobre estos componentes de
variabilidad genética. Entre los posibles factores
climáticos desencadenantes de respuestas adap-
tativas cabe señalar los que definen el termope-
riodo, el fotoperiodo y la disponibilidad hídrica
(MÁTYÁS, 1996). En ambientes mediterráneos,
las diferencias en severidad y duración del défi-
cit hídrico probablemente constituyen la fuerza
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selectiva fundamental modeladora de variabili-
dad intraespecífica adaptativa. Un componente
responsable de la capacidad de las plantas para
prosperar en ambientes secos es la eficiencia
intrínseca en el uso del agua (EUAi, cociente de
adquisición de carbono por unidad de agua
transpirada). El descubrimiento de técnicas rela-
cionadas con los isótopos estables del carbono
ha proporcionado métodos indirectos de estima-
ción de EUAi (FARQUHAR & RICHARDS, 1984).
En este sentido, se ha demostrado la utilidad de
la composición isotópica del carbono (δ13C)
como indicador válido de, entre otros paráme-
tros ambientales (WARREN et al., 2001), la dis-
ponibilidad hídrica en Pinus halepensis (FERRIO

& V OLTAS, 2005), lo que sugiere que el aporte
hídrico puede haber actuado en esta especie
como importante fuerza selectiva conformadora
de variabilidad genética en términos de EUAi
contrastadas. Los objetivos planteados en el pre-
sente trabajo han sido: a) determinar si existe
variabilidad poblacional en EUAi para pino
carrasco, b) evaluar si este carácter presenta
relevancia adaptativa y, en caso afirmativo, c)
establecer qué factores climáticos modulan su
expresión y si está relacionada con un carácter
adaptativo reconocido como el crecimiento.
Finalmente, d) se pretende interpretar dicha
variabilidad en clave de cambio climático.

MATERIALES Y MÉTODOS

En 1995 se recolectaron semillas de 56
poblaciones mediterráneas de pino carrasco
(Pinus halepensis Mill.) que se propagaron en
vivero durante 1997. Los brinzales se instalaron
en una red de ensayos de procedencias en 1998,
de los cuales dos de ellos (Arganda del Rey, pro-
vincia de Madrid, y Altura, provincia de
Castellón) se eligieron para el presente estudio.
Posteriormente se seleccionó un subconjunto de
25 poblaciones de acuerdo a una estrategia de
muestreo estratificado basada en gradientes de
temperatura y precipitación (Tabla 1). La selec-
ción pretendió preservar la variabilidad interpo-
blacional original en dichos parámetros evitando
su dependencia inicial, con objeto de facilitar la
interpretación de posibles patrones de adapta-
ción climática. La caracterización climática de

las 25 poblaciones seleccionadas aparece en la
tabla 1. Los sitios de ensayo se caracterizan por
regímenes térmicos y pluviométricos contrasta-
dos. El clima de Arganda es continental semiári-
do mediterráneo, siendo el suelo fértil y de
clasificación xerofluvent típico. En Altura el
clima es mediterráneo húmedo, implantándose
el ensayo en un suelo de escasa profundidad de
clasificación calcixerollic xerochrept. En cada
sitio de ensayo se plantaron 16 brinzales por
población en un marco de plantación de 2.5x2.5
m (Altura) y 2x3 m (Arganda) en cuatro repeti-
ciones de cuatro árboles en fila por unidad expe-
rimental de acuerdo a un diseño fila-columna.
La altura de cada árbol se determinó a la edad de
seis años durante la primavera de 2003. Los
datos climáticos promediados desde plantación
hasta la edad seis años (periodo 98-03) fueron
15,2°C (Tmedia), 528 mm (P), 1146 mm (eva-
potranspiración potencial, ETP), y 982 Pa (défi-
cit de presión de vapor, DPV) en Altura, y
15,0°C (Tmedia), 365 mm (P), 1272 mm (ETP),
y 1071 Pa (DPV) en Arganda.

En Junio de 2003 se seleccionaron en cada
sitio de ensayo y para el subconjunto de 25
poblaciones dos árboles representativos por
repetición y parcela. Para cada árbol se escogió
una rama sana de tres años de edad y orientada
hacia el sur de la porción media del tronco, reti-
rándose dicha rama mediante podadora. De la
porción basal se tomó una rodaja de madera de
aproximadamente 5 cm. de grosor, lo que origi-
nó un total de ocho rodajas de tres años de edad
por población y sitio. A continuación se retiraron
la corteza y la madera de primavera del año en
curso de cada rodaja, cortándose en fragmentos
similares y formándose una única muestra por
población y sitio que posteriormente se molturó.
La purificación de holocelulosa se realizó adap-
tando el método de LEAVITT & DANZER (1993)
para la eliminación de extractivos y lignina
(FERRIO & V OLTAS, 2005). Este proceso es nece-
sario para obtener relaciones consistentes entre
el contenido en diversos isótopos estables y pará-
metros climáticos. La composición isotópica del
carbono (δ13C, ‰) en la fracción holocelulósica
se determinó mediante espectrometría de masas.
El crecimiento en altura a los seis años se anali-
zó considerando el árbol como unidad de medi-
ción de acuerdo a un análisis de varianza donde
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el sitio, la población y la interacción entre ambos
actuaron como efectos fijos, y la repetición den-
tro de ensayo, el error dentro de bloque y la
variación dentro de parcela como efectos aleato-
rios. Asimismo se obtuvieron las medias ajusta-
das por mínimos cuadrados de los efectos
población e interacción sitio x población para su
posterior inclusión en un análisis de correlación
con δ13C y variables climáticas. Los valores δ13C
se analizaron mediante análisis de varianza de
dos factores fijos (sitio de ensayo y población).
Para cada ensayo separadamente, así como tam-
bién para las medias poblaciones de ambos ensa-
yos, se calcularan los coeficientes de correlación
simple entre todas las variables implicadas. Los
análisis se realizaron utilizando procedimientos
SAS-STAT (SAS Institute Inc., Cary, NC).

RESULTADOS Y DISCUSIÓN

El análisis de la varianza para el crecimien-
to en altura reveló la existencia de diferencias
entre sitios de ensayo. Los árboles de Arganda
promediaron 3,29 m, lo que supuso una ventaja
en crecimiento del 29% sobre los árboles de
Altura. Por el contrario, no existieron diferen-
cias en δ13C entre sitios. Asimismo se detectaron
diferencias en crecimiento y δ13C entre poblacio-
nes, pero no interacción significativa  sitio x
población en crecimiento. Comparando las

medias poblacionales de ambos ensayos se
encontraron relaciones lineales tanto para creci-
miento (r = +0,68; P<0,001) como para δ13C (r =
+0,57; P<0,01). La existencia de diferencias
poblaciones en δ13C es remarcable si se tiene en
cuenta que cada población estaba representada
por únicamente ocho árboles, lo que confirma la
relevancia adaptativa del carácter. De acuerdo al
modelo teórico de FARQUHAR & RICHARDS

(1984), las diferencias en δ13C se trasladaron en
divergencias poblacionales máximas en EUAi
del 26% y 17% para Altura y Arganda, respecti-
vamente. La relación δ13C-crecimiento resultó
significativa en ambos ensayos (r = -0,40,
P<0,05, Altura; r = -0,38, P=0,05, Arganda), y
dicha tendencia se mantuvo al utilizar medias
poblaciones de ambos ensayos (Figura 1a). 

A continuación se calcularon las correlacio-
nes entre variables climáticas potencialmente
responsables de variabilidad intraespecífica en
δ13C (Tabla 1) y este parámetro. A nivel anual,
las variables que mostraron relación con δ13C
fueron DPV (r = +0,37, P=0,05 para Altura) y
Tmin (r = -0,34, P=0,07 para Arganda). Estas
tendencias se mantuvieron al utilizar promedios
mensuales, independientemente de la época del
año. La relación con DPV apunta a la demanda
evapotranspirativa como fuerza responsable de
diferencias genéticas en conservación del agua
para poblaciones originarias de zonas con distin-
to grado de aridez. En cambio, la relación con

134

J. VOLTAS VELASCO et al. «Diferenciación intraespecífica en eficiencia en el uso del agua y adaptación climática en Pinus halepensis Mill»

Figura 1. Relación entre δ13C en holocelulosa y (a) crecimiento en altura o (b) ratio de precipitaciones estival y anual
(Pv/Pan) para las medias de 25 poblaciones en dos ensayos de procedencias de Pinus halepensis. La población 21 no
se incluyó en la correlación (b)
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Tmin sugiere la posible relevancia de diferen-
cias fenológicas en inicio y cese vegetativo a
través de cambios poblacionales en la fracción
de crecimiento estacional completado con ante-
rioridad a la sequía estival. Por otra parte, tras
examinar los gráficos de dispersión entre preci-
pitación mensual y δ13C se detectó que la pobla-
ción griega Amfilohia (21) se desviaba del
comportamiento del resto de poblaciones.
Prescindiendo de ella, se detectaron correlacio-
nes positivas en invierno-primavera, y negativas
en verano. Ello condujo al cálculo de la relación
entre estacionalidad pluviométrica (obtenida
como cociente entre lluvia de verano, julio a
septiembre, y lluvia anual) y δ13C. Dicha rela-
ción fue negativa y significativa en cada ensayo,
manteniéndose al utilizar medias poblaciones de
ambos ensayos (Figura 1b). El papel de la esta-
cionalidad pluviométrica como determinante de
patrones contrastados en uso del agua ha sido
también documentado en frondosas (LI et al.,
2000). Estos resultados sugieren que las pobla-
ciones con uso pródigo del agua (baja δ13C),
adaptadas a sitios relativamente húmedos y con
escasa incidencia de sequía estival (ej. origina-
rias del norte del Mediterráneo), exhiben mayo-
res crecimientos que aquéllas que presentan un
comportamiento ahorrador (con elevadas
EUAi), procedentes de ambientes secos y
expuestos a largos periodos de estrés hídrico (ej.
sudeste peninsular). Comportamientos similares
se han descrito en coníferas como Pinus sylves-
tris (CREGG & ZHANG, 2001) y apuntan a dife-

rencias poblacionales en regulación estomática
como control principal de δ13C y crecimiento en
P. halepensis(FARQUHAR et al., 1989), sin per-
juicio de la posible existencia de diferencias en
tasas fotosintéticas entre poblaciones.

Se detectaron asimismo asociaciones signifi-
cativas entre DPV, P o P/ETP y crecimiento, con
las poblaciones originarias de zonas mésicas
mostrando por lo general mayores crecimientos
(correlaciones utilizando medias poblaciones de
ambos ensayos: r = -0,34, P=0,07 para DPV; r =
+0,51, P<0,01 para P; r = +0,44, P<0,05 para
P/ETP). Ello confirma la relevancia adaptativa
del crecimiento en pino carrasco, pero también
sugiere la ineficiencia de la selección natural
para alcanzar un óptimo de crecimiento en las
poblaciones locales de ambos ensayos (ej.
Bicorp en el ensayo de Altura, Alcantud en
Arganda). Este aparente ‘desajuste adaptativo’
(MÁTYÁS, 1996) podría en realidad deberse a un
incremento del impacto selectivo sobre la con-
servación de agua (como sugiere la variabilidad
en δ13C y su relación con el clima de origen),
sobre un mayor esfuerzo reproductor (CLIMENT

et al., en prep.), o quizás sobre la asignación
preferencial de recursos al crecimiento radical
de manera proporcional al aumento en el nivel
de xericidad del hábitat de origen (Figura 2). En
cualquier caso, productividad y tolerancia a
sequía aparecen como objetivos encontrados en
ésta y en otras especies del género como pino
silvestre (CREGG & ZHANG, 2001). En el actual
contexto de cambio global, los procesos evoluti-

135

Cuad. Soc. Esp. Cienc. For. 24: 131-137 (2008) «Actas de la IV Reunión sobre Genética Forestal»

Figura 2. Modelo conceptual de relevancia adaptativa de diversos caracteres en función de la xericidad del hábitat de
origen en Pinus halepensis
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vos pueden acelerarse sobremanera como conse-
cuencia del fuerte y repentino impacto de la
selección natural sobre las masas forestales. Los
escenarios de cambio climático para la región
mediterránea apuntan hacia un incremento tér-
mico, una disminución de la precipitación, un
aumento de su estacionalidad y, por consiguien-
te, un incremento general de las condiciones de
aridez (IPCC, 2007). Al comparar la situación
futura con la actual para las poblaciones de pino
carrasco se desprende de nuestros resultados que
la ubicación súbita de dichas poblaciones bajo
condiciones más xéricas producirá, de forma
inminente, incrementos relativos en potencial de
crecimiento, pero también un descenso paralelo
en EUAi. La representación conceptual de estas
ideas aparece en la figura 3, que compara la
situación actual (izquierda) con la futura (dere-
cha) en términos adaptativos partiendo del
esquema de la figura 2. La situación futura
supondrá desplazar las relaciones lineales gené-
ricas halladas en el presente estudio entre varia-
bles climáticas y EUAi o crecimiento (Figura
3a) hacia valores de mayor xericidad (derecha
del eje X, Figura 3b). Ello originará un repenti-
no desfase adaptativo de las poblaciones expre-
sable en términos de un mayor crecimiento
potencial y una menor tolerancia a sequía
(menor EUAi). La magnitud de dicho desfase
puede determinar, en relación con la trascenden-

cia de la plasticidad fenotípica en tolerancia a
sequía para la especie, la capacidad de adapta-
ción local al nuevo escenario o bien la pérdida
de hábitat y la consiguiente fragmentación de P.
halepensis, especialmente en las zonas más des-
favorecidas (de clima actual más árido, posible-
mente del sudeste peninsular).
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