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VARIACION GENETICA DE CARACTERES CUANTITATIVOS Y EVALUACION
DEL DESEMPENO DE FAMILIAS DE MEDIOS HERMANOS DE Pinus
pseudostrobus LINDL, BAJO DIFERENTES CONDICIONES DE COMPETENCIA

. Resumen general

En un ensayo de jardin comin se evalué el efecto del ambiente de
competencia en el desarrollo fisiol6gico, en crecimiento y productividad de 13
genotipos de Pinus pseudostrobus y su repercusion en los parametros genéticos (h?)
heredabilidad y (rs) correlaciones genéticas tipo B. Se establecieron 13 familias de
medios hermanos bajo tres condiciones de competencia: I) baja competencia inter-
familiar, con familias mezcladas y plantadas a un espaciamiento de 0.25 m x 0.12 m;
II) alta competencia inter-familiar, con familias mezcladas plantadas a 0.12 m x 0.06
m, y lll) alta competencia intra-familiar, con familias plantadas en subparcelas
unifamiliares a 0.12 m x 0.06 m. La comparacion entre las condiciones | vs. Il
permitieron evaluar el efecto de la densidad de plantacién y la comparacion entre las
condiciones Il vs. Il el efecto de la competencia inter e intra-familiar. Las variables de
respuesta fueron: altura (ALT), diametro a la base del tallo (DBT), biomasa total
(BTT), de raiz (BRZ), de tallo (BTA), de hoja (BHJ), de rama (BRA), el largo de ramas
(LRA), la altura de insercion de la rama mas baja en el tallo (IRT), clorofila total
(CLT), clorofila a (CLA), clorofila b (CLB), la relacion de clorofilas a/b (CA/B) y la
supervivencia (SPV). Se observaron diferencias significativas entre condiciones de
competencia (P<0.05) asociadas a la reduccion del espacio, en variables de
crecimiento (ALT y DAT), productivas (BTT, BRZ, BTA, BHJ, BRA), fisiologicas (CLT,
CLA, CLB y CA/B) de arquitectura (LRA y IRT) y (SPV). El efecto de la condicién de
competencia intra-familiar (I11) se reflejé en los pardmetros genéticos, como la h? que
presentd tendencias a la baja durante periodos de maxima competencia, de la misma
forma las correlaciones rg presentaron valores bajos, sugiriendo cambios en la
jerarquia de los genotipos entre condiciones inter e intra-familiar. La cantidad de
clorofila por unidad de superficie tanto (CLT, CLA, CLB y la CA/B) también demostr6
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el efecto de la condicion de competencia intra-familiar, al aumentar la cantidad de
CLB y cambiando la proporcién de cantidad de CA/B respecto a las condiciones | y I,
lo cual manifestd condiciones de estrés superiores dentro de la condicion de
competencia lll. En conjunto los resultados expresaron que las familias responden de
forma diferente a las condiciones de competencia ensayadas, se observaron
comportamientos con los que se pueden catalogar a las familias en diferentes
ideotipos como: ideotipo de aislamiento, con elevada supervivencia, desarrollo
superiores y cambios en la conformacién de la arquitectura (ramas de mayor
longitud) que le proporcionan ventaja sobre sus vecinos contiguos, ideotipo de
competencia: con supervivencia media y desarrollo promedio y poca agresividad en
su arquitectura (ramas de longitud promedio) e ideotipos de cultivo: con crecimiento
pasivo lo que puede transformase en baja supervivencia. Finalmente se puede
confirmar que los individuos desarrollados dentro de la condicién de competencia llI
presentaron un nivel de estrés superior a las condiciones restantes, tanto por la

reduccién del espacio como por la condicién de competencia intra-familiar.

Estos resultados son el preambulo del efecto de la condicion de competencia
sobre el desempefio de los genotipos y demuestra la importancia de establecer las
plantaciones de acuerdo al espaciamiento y disefio en los cuales fueron probados los
genotipos, de lo contrario se reflejaria en predicciones de ganancias genéticas

erroneas y en resultados poco satisfactorios en la produccion final.

Palabras clave: Pinus pseudostrobus, competencia, crecimiento, ideotipo,

productividad y estrés.
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Il. General Summary

In a common garden test, we evaluated the effect of a competitive environment
on the physiological development, growth and productivity of 13 genotypes of Pinus
pseudostrobus and its impact on the genetic parameters: (h?) heritability (r5) and type
B genetic correlations; 13 half-sib families were established under three competition
conditions: 1) low inter-family competition, with mixed families and planted at a
spacing of 0.25 m x 0.12 m, II) high inter-family competition, with mixed families
planted at 0.12 m x 0.06 m, and lll) high intra-family competition, with families planted
in single-family subplots 0.12 m x 0.06 m. The comparison between conditions | vs. Il
was made to evaluate the effect of planting density and the comparison between
conditions 1l vs. lll, the effect of inter and intra-familiar competitions. The response
variables were: height (ALT), diameter at the stem base (DBT), biomass: total (BTT),
root (BRZ), stem (BTA), leaf (BHJ), branch (BRA), the length of branches (LRA),
insertion height of the lowest branch on the stem (IRT), total chlorophyll (CLT),
chlorophyll a (CLA), chlorophyll b (CLB), chlorophyll a/b ratio (CA/B) and survival
(SPV). Significant differences between conditions (P<0.05) of competition associated
with the reduction of space, growth variables (ALT and DAT), productive (BTT, BRZ,
BTA, BHJ, BRA), physiological (CLT, CLA, CLB and CA/B) Architecture (LRA IRT)
and (SPV). The effect of intra-familial competition condition (lll) was reflected in the
genetic parameters, the h? showed downward trends during periods of maximum
competition, just as the correlations rg showed low values, suggesting changes in the
ranking genotypes between inter- and intra-familiar conditions. The amount of
chlorophyll per area as much (CLT, CLA, CLB and the CA/B) also showed the effect
of intra-family condition, increasing the amount of chlorophyll by changing the ratio of
chlorophyll a/b on conditions | and Il, which indicated higher stress conditions within
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the competition condition Ill. Overall, the results said that families respond differently
to competitive conditions tested, we observed behaviors that can be categorized into
different families ideotypes as ideotype isolation: with high survival, development and
changes in higher conformation of the architecture (longer branches) that provide an
advantage over its neighbors, ideotype competition: median survival and
development with average and low aggressiveness in its architecture (average length
branches) and ideotypes culture: with the passive growth that can become poor
survival. Finally we can confirm that individuals developed into the competition
condition Il had a higher stress level the remaining conditions, due to the reduction of

space as the condition of intra-family competition.

These results are the precursors of the effect of competition condition on the
performance of the genotypes and demonstrate the importance of plantations
according to spacing and the design which genotypes were tested, otherwise it wil be
reflected in erroneous predicted genetic gains and unsatisfactory results in the final

production.

Keywords: Pinus pseudostrobus, competition, growth, ideotype, productivity and

stress.
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lll. Introduccién general

Pinus pseudostrobus Lindl.,, es una de las especies del género Pinus que
presenta una amplia distribucién dentro de la Republica Mexicana, primordialmente
en entidades como: Michoacan, Jalisco, Estado de México, Distrito Federal, Morelos,
Puebla, Hidalgo, Tlaxcala, Veracruz, Oaxaca, Guerrero y Chiapas (Perry 1991). Su
distribucion altitudinal abarca de los 1,600-3,200 m. (Martinez 1948, Perry 1991).

P. pseudostrobus forma masas puras y también crece en asociacion con
especies como: P. montezumae, P. douglasiana, P. michoacana, P. maximinoi, P.
leiophylla, P. ayacahuite, P. patula, P. cembroides, P. rudis, P. pringlei, Abies
religiosa, Quercus sp., Arbutus sp., Juniperus sp., Buddleia sp. y Dasylirion sp.
(Equiluz-Piedra 1978, Perry 1991).

Las condiciones climaticas preponderantes para la distribuciébn de esta
especie son de los 800-1500 mm de precipitacién anual y un con amplio rango en

temperatura que va de los -9 a los 40°C (Martinez 1948, Perry 1991).

La calidad de la madera es uno de sus principales atributos, con gravedad
especifica de 0.32 a 0.51 y con una elevada calidad de pulpeo para la industria
papelera, teniendo usos variados como: la madera, decorativo, muebles,

construccion entre otras (Perry 1991).

Como ya se mencion6, Pinus pseudostrobus Lindl., es una de las especies
forestales de mayor importancia de México, esta especie posee caracteristicas
deseables de velocidad de crecimiento y calidad de la madera para su uso en
plantaciones comerciales (Perry 1991). Por lo cual ha sido establecida con éxito
fuera de su distribucion natural en: Brasil (Ferreira et al. 1972), Sudéafrica, Colombia y
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Venezuela (Wright y Wessels 1992). El incremento en la demanda de productos
derivados de la madera aumenta constantemente, por otro lado las areas de
produccién forestal se reducen cada vez mas debido a diferentes aspectos como el
cambio del uso de suelo entre otras (Sdenz-Romero et al. 2003). Ante esta situacion
es prioritario incrementar la produccion de materia prima por unidad de area
estableciendo plantaciones comerciales bajo criterios de manejo intensivo (McKeand
et al. 2007). En el mejoramiento genético de especies forestales tradicionalmente se
realizan ensayos de progenies 0 procedencias con genotipos distribuidos
aleatoriamente dentro del ensayo, en parcelas de uno o varios arboles (Zobel y
Talbert 1992). Las pruebas de progenies nos permiten conocer el valor genético de
los progenitores en una caracteristica de interés (Zobel y Talbert 1992, White et al.
2007), desarrollando progenies con mejoramiento o desarrollo de caracteristicas
deseables a través de la seleccidbn como: resistencia a heladas, estrés hidrico o
caracteristica de interés econémico (White et al. 2007). Las progenies de los
genotipos seleccionados bajo las condiciones del ensayo se plantan operativamente
en un arreglo aleatorio o en grandes bloques monogenotipicos, ya sea clonales o
familiares (Libby 1996). Generalmente el tiempo dentro de los ensayos de progenie
para realizar la seleccion de los mejores genotipos es prolongado (Cambrén-
Sandoval et al. 2008), en la mayoria de los ensayos no se toma en cuenta que el
desempefio de los genotipos no solo depende de las condiciones bajo las cuales se
desarrolla el individuo, sino también de la densidad de plantacion (Harms et al.
2000), de la edad de seleccion (Bouvet et al. 2003) y de los genotipos junto a los
cuales esta creciendo (Adams et al. 1973). Se ha determinado que reducir los
espaciamientos de crecimiento afecta el desarrollo de los individuos (Harms et al.
2000, Sanchez-Vargas y Vargas-Hernandez 2007) y aumenta la mortalidad (Garcia-
Leite et al. 2006), asi mismo, crecer junto a individuos de una conformacion genética

similar afecta negativamente el desarrollo (Bouvet 1997, Brouard et al. 2000).

En la mayoria de estudios en general solo se manipula una variable para
determinar cambios en el desempefio de los genotipos, como las variaciones
ambientales (Chadwick y Bruce 1990), el tipo de suelo (Grubb 1977), la densidad de
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plantacion (Harms et al. 2000), o la edad de seleccién (Bouvet et al. 2003), algunos
otros determinan cambios en base al tipo de genotipos junto a los cuales se esta
creciendo (Adams et al. 1973, Sanchez-Vargas y Vargas-Hernandez 2007). Por lo
cual seria indispensable ver la respuesta de los genotipos desde un punto de vista
integral con el mayor nimero de variables posibles y poder identificar cambios y
patrones en el desarrollo, estas respuestas pueden ser a través de cambios
morfologicos (Townsend y Hanover 1972, Vincent y Harja 2008) y/o fisiologicos
(Thorpe et al. 2010, Sanchez-Gomez et al. 2011), permitiendo conocer la plasticidad
fenotipica de las especies y relacionando los patrones en el crecimiento con las

condiciones de competencia (Real et al. 1989).

La presente tesis esta dividida en tres capitulos principales: en el primero se
aborda la variacion genética en caracteres cuantitativos, tales como la altura total de
la planta y el diametro a la base del tallo, ademas del control genético y la estabilidad
de las caracteristicas de crecimiento. El segundo capitulo consiste en un analisis del
comportamiento fisioldgico a partir de la cantidad de clorofila total y cambios en la
relacion de los pigmentos principales como pardmetro de estrés asociado a la
condicion de competencia. El tercer capitulo es referido a la produccion y distribucion
de biomasa en peso seco, a partir de cambios de conformacion de la arquitectura de

crecimiento con repercusion en la supervivencia de los genotipos.

En conjunto el presente estudio pretende analizar el efecto de condiciones de
competencia de alta y baja densidad y de condiciones de competencia inter e intra-
familiares, identificando patrones especificos en el crecimiento asociados a cada
condicién de competencia. Siendo el inicio de futuros programas de mejora, a través
de la reduccion de tiempos y costos en el establecimiento y mantenimiento de los

ensayos.
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IV. Hipotesis

Ho. Es la condicién de competencia en jardin comun la principal condicionante en la
supervivencia, desempefo, productividad y conformacion del crecimiento de las

familias evaluadas de Pinus pseudostrobus.
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V. Objetivos
Objetivo General:

Determinar el efecto de diferentes condiciones de competencia sobre
caracteres de productividad y crecimiento y sus parametros genéticos en familias de

medios hermanos de Pinus pseudostrobus.
Objetivos particulares:

1).- Evaluar el efecto de las condiciones de competencia sobre la variacion del

crecimiento en didmetro a la base del tallo y altura total.

2).- Estimar los parametros genéticos de familias de medios hermanos de P.
pseudostrobus bajo diferentes condiciones de competencia, en un ensayo de jardin

comun.

3).- Evaluar el desempefio de los genotipos de familias de medios hermanos de P.
pseudostrobus a través de diferentes condiciones de competencia en un ensayo de

jardin coman.

4).- Evaluar la variacién en la cantidad de clorofilas de P. pseudostrobus, en un

ensayo de jardin comdn.

5).- Evaluar la arquitectura y variacion en la produccion de biomasa de P.

pseudostrobus, en un ensayo de jardin comun.
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CAPITULO 1

GENETIC GROWTH PARAMETERS IN Pinus pseudostrobus FAMILIES
UNDER DIFFERENT COMPETITIVE ENVIRONMENTS

Cambrén-Sandoval V. H.!, Sanchez-Vargas N. M.", Saenz-Romero C.', Vargas-

Hernandez J. J. %, Espaiia-Boquera M. L." and Herrerias-Diego Y.}

!Instituto de Investigaciones Agropecuarias y Forestales, Universidad Michoacana de
San Nicolas de Hidalgo (IIAF-UMSNH), Morelia, Michoacan, México.
hugo.cambron@gmail.com, nsanchezv@yahoo.com, csaenzromero@gmail.mx,
boquera@zeus.umich.mx, 2Forestal, Colegio de Postgraduados. Montecillo, Edo. de
México. vargashj@colpos.mx, * Facultad de Biologia (UMSNH) y

diego@oikos.unam.mx.

1) Abstract

Pinus pseudostrobus Lindl. is a widely distributed species in Mexico, occurring
also in Guatemala, Honduras, and El Salvador, which has been tested outside its
natural range, in South Africa, Colombia, Brazil, Venezuela, Chile and New Zealand.
Due to its great potential, it is necessary to select genotypes capable of increasing its
production in the shortest possible time through genetic improvement strategies,

where individuals are subjected to conditions forcing them to express their growth
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potential in advance. The objectives of the present study were to evaluate the genetic
variation among half-sib progenies and to estimate heritability (h?) of stem height (SH)
and diameter (SD) for seedlings growing under different competitive conditions in a
common garden trial. A split-plot experimental design with four replications and three
competitive environments (treatments) was used: I) low inter-family competition
(0.25x0.12 m), (I) high inter-family competition (0.12x0.06 m), and (lll) high intra-
family competition; 13 half-sib families were assessed, carrying out monthly
evaluations during 10 months. Estimated h? at individual and family-means levels for
both SH and SD varied among competitive environments. For conditions | and II, a
trend towards increasing h? with age of seedlings was shown, but for condition IlI, a
reverse trend was observed (values close to zero). A high genetic stability in SH
performance was found in both | and Il, and Il and Ill, pairs of environments, as
measured by the type-B genetic correlation (0.70 < rg < 1.0 for SH), and lower one in
SD (0.71< rg < 0.80 for SD) in both pairs of environments, but in both SH and SD
traits the pattern through evaluation time was different in each pair of environments. It
was concluded that the competition conditions used in field trials for genotype
evaluation may significantly affect the variance components, estimation of genetic

parameters and genotype stability.

Key words: Pinus pseudostrobus Lindl., competition, genetic parameters, genetic
stability.

1.1) Resumen

Pinus pseudostrobus Lindl., es una especie mexicana que ha sido probada
con buenos resultados fuera de su area de distribucion natural, en Sudéafrica,
Colombia, Brasil y Venezuela. Debido a su gran potencial, es necesario contar con
genotipos capaces de aumentar su produccion en el menor tiempo posible, a través
de estrategias de mejoramiento genético en las que se someta a los individuos a

condiciones que los obliguen a expresar sus habilidades de desarrollo
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anticipadamente. El objetivo del presente trabajo fue evaluar la variacién genética
entre progenies de medios hermanos y estimar la heredabilidad de altura de planta
(AL) y diametro a la base del tallo (DB) de plantulas creciendo bajo distintas
condiciones de competencia en un ensayo de jardin comudn. Se utiliz6 un disefio de
parcelas divididas con cuatro repeticiones y tres condiciones de competencia
(tratamientos): (I) baja densidad inter-familiar (0.25 x 0.12 m), (Il) alta densidad inter-
familiar (0.12 x 0.06 m) y (lll) alta densidad intra-familiar; se ensayaron 13 familias de
medios hermanos, realizando evaluaciones mensuales durante 10 meses. El
comportamiento de la heredabilidad a nivel individual como de medias de familia fue
diferente de acuerdo a la condicién de competencia, tanto para AL como para DB.
Para las condiciones | y Il se mostré una tendencia a incrementar conforme aumenté
la edad de los individuos; en cambio, en la condicion Il se observé una tendencia a
disminuir con el paso de la edad de los individuos (valores cercanos a cero). La
mayor estabilidad de los genotipos tanto en AL y DB se determiné entre la condicion |
y Il con correlaciones genéticas tipo B elevadas (AL 0.50 < rg < 0.98) y las bajas entre
las condiciones Il y 11l (AL 0.51 < rg < 0.62). Con lo anterior se concluy6 que el efecto
de la condiciébn de competencia puede afectar significativamente los parametros

genéticos y la estabilidad de los genotipos.

Palabras clave: Pinus pseudostrobus, competencia, parametros genéticos,

estabilidad genética.

2) Introduction

Pinus pseudostrobus Lindl. is a species of enormous importance for Mexico,
since it is one of the native Pinus species with the largest distribution and forest
exploitation (Perry 1991). It has one of the largest natural ranges of any of the
Mexican pines species and is desired for its growth rate and wood quality traits for
use in commercial plantations. The species has been widely tested in Mexico and

other regions worldwide, such as Brazil (Pires 1987), South Africa, Colombia, and
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Venezuela (Wright and Wessels 1992), Chile and New Zealand; in this last country
has done well near the sea level (Millar 1998). Timber of this species may be used for
different purposes, such as saw wood, plywood, veneer, molding, construction,
cabinet making, craftwork, and pulpwood, among others. The interest in the species
for commercial plantations requires selection of appropriate individuals for production

of high-quality germplasm.

In genetic improvement of forest species, provenance or progeny trials are
traditionally carried out, with genotypes randomly distributed within the trial in single-
or multiple-tree plots (Zobel and Talbert 1992). The progeny of the genotypes
selected under trial conditions, are operatively planted in a random arrangement or in
large monogenotypic, clonal or family blocks (Libby 1996). However, it should be
considered that genotype performance depends not only on the site conditions where
the trial is established, but also on plantation density (Harms et al. 2000), selection
age (Bouvet et al. 2003), and on the genotypes growing close to them (Adams et al.
1973).

Conducting field trials which allow distinguishing and understanding the effects
of different factors influencing genotype productivity requires large areas and can be
complicated and expensive. Traditional progeny trials require a long time to determine
the best genotypes for growth traits; for example, in Pinus elliottii Engelm. the
greatest theoretical genetic gain per year could be obtained by selecting at 10 years
(Squillace et al. 1976). Strategies to establish relatively simple trials, to reduce time
and cost of field testing, have been used since Franklin (1983) demonstrated that
trials established at low spacing could mimic patterns of phenotypic, genotypic and
environmental parameters found at older ages in trials established at conventional
spacing (Franklin 1979). Different trial settings have been evaluated, aiming to
occupy less land (Wei and Borralho 1998, Kumar 2007), reflecting stand dynamics
(Xiang et al. 2003), and allowing recognition of genetic parameter trends at early ages
(Adams 1980, St-Clair and Adams 1991, Jonsson et al. 2000).
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The option to reduce the assessment period by using low-spacing trials allows
the genotypes to enter competition at younger ages; however, these trial conditions
may also affect survival, as occurred in Pinus taeda L. where survival percentage was
significantly reduced as trial density increased (Garcia-Leite et al. 2006). Reduction of
growing-space in order to accelerate genetic evaluation is based on the assumption
that response mechanisms of trees are similar at juvenile and mature ages, so that if
individuals are subjected to specific competitive conditions at early development
stages, it is expected that they will express the same traits at later stages (Amateis et
al. 2003, Bouvet et al. 2003).

Some studies realized had take account the spacing among genotypes
(Franklin 1983), in others one have been evaluated the intergenotypic interaction
between pair of families, where the categories of interaction were observed only
between families without shared parentage and the genetics parameters did not were
analyzed (Adams et al. 1973), and when the genetics parameters were analyzed,
differences between pairs of competitive environments were not found in the trait
evaluated, and was not evident a parameters tendency due the characteristics of the
test (St. Clair and Adams 1991). The specific objective of this study was to determine
the effect of competitive condition in early development stages on genetic control and
stability of growth traits in half-sib families of P. pseudostrobus Lindl., growing in a

common-garden test.

3) Materials and methods
3.1 Trial establishment.

Thirteen individual-tree seed lots (open-pollinated families) of Pinus
pseudostrobus Lindl., collected in natural forests of the Indigenous Community of
Nuevo San Juan Parangaricutiro (CNSJP), Michoacan, Mexico, between 2,100 and
2,800 m above sea level (19°28 N, 102° 11’ W to 19 ° 24’ N, 102° 13" W) were
included in the study. The seed were germinated under laboratory conditions, and
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then transplanted into rigid cooperblock containers (220 cm?®), where seedlings grew
for three months. At this age, seedlings were transplanted to a progeny trial in
common garden conditions, consisting of a rectangular case, 15 m long x 1.2 m wide
x 0.6 m high (Figure 1); the case was filled with a 20-cm layer of coarse volcanic rock
(28.4-37.3 mm thick), 5 cm of tezontle (small volcanic rock, 9.4-19.6 mm thick), 10 cm
of oak forest top-soil, and 20 cm of a peat moss®- agrolita®vermiculite mixture (2:1:1

in volume) and osmocote® (slow release fertilizer).
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Figure 1. Split-plots experimental design of Pinus pseudostrobus Lindl. in a common

garden test (Environment I; Environment Il and Environment IlI).

The trial was established using a split-plot experimental design with four blocks
(replications) and four seedlings in each experimental unit. The competitive
environments were assigned to the main plots and the half-sib families to the
subplots. Three competitive environments were tested: |) low inter-family competition
with mixed family plots, planted at a spacing of 0.25 m x 0.12 m; Il) high inter-family
competition, with mixed family plots at a spacing 0.12 m x 0.06 m; and IIl) high intra-
family competition, with single-family plots at a spacing of 0.12 m x 0.06 m, this
spacing corresponds to 1/32th of one used in the operative plantations by CNSJP of
2.0 m x 4.0 m), with those spacing we hoped that the individuals would be enter in

competition into three or four months forcing the change of tendencies of genetics
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parameters, inclusive at more early age than other studies. Environments | and I
allowed assessing the effect of competition intensity associated to plantation density,
and environments Il and lll, the effect of genotypic interaction (inter- vs intra-family
competition). A buffer line of seedlings was planted in the perimeter of each
competition environment (i.e., two buffer seedlings between main plots and subplots
in environment 1ll) in order to avoid border effects. Thus, for the intra-family
competition subplots 16 seedlings were included, using only the four central ones for

statistical analysis, since they were surrounded by individuals of the same family.
3.2 Growth traits evaluated.

After trial establishment, total seedling height (SH) and stem diameter (SD) were
measured at monthly intervals up to 10 months of age, when 17 % mortality was
reached at environment I, and 35 % at environments Il and Ill. In this species the
maternal effect is irrelevant after six months in height and seventh months in
diameter, after sowed (Castellanos-Acufia 2010) so, the maternal effect was not
significant three months in height and fourth in diameter after the trial was
established, and although the heritability values were changed during the first months
of the trial, the tendency would stay. SH was measured using a graduated ruler (cm),
and SD was measured at approximately 5 cm above the substratum, with a digital

caliper (mm).
3.3 Data analysis.

A global analysis was conducted to determine possible significant differences
in the expression of genotypes among the competitive environments, using the
following statistical model, where factors B and C were considered as having fixed

effects:
Yiu=u + Bj+ G+ BCj + Fy + CFj + BCFj + eju

Where: Yjy is the observed value of the /" individual in the k™ family, at the /"

competitive environment, in the il block; u is the mean population value; B; is the
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fixed effect of the /" block; C; is the fixed effect of the j”’ competitive environment; BC;
is the interaction effect of the /" block with the j”’ competitive environment; Fi is the
random effect of the k™ family [E (Fy) = O; Var (Fi) = 0%, CFj is the random
interaction effect of the /” competitive environment with the k" family [E(CFj) =0; Var
(CFi) = o°«]; BCFj is the random interaction effect of the /" block with the j”
competitive condition and the k" family, or random plot error [E(BCFj = 0O; Var

(BCFi) =0%h]; and e is the random within-plot error [E(ejw) = O; Var (eju) = oel.

In addition, the variance components for each competitive environment were
estimated separately using the data of the alive individuals at each evaluation age,
using PROC MIXED and the DDFM=SATTERTH option to correct for the unbalance
in the data (SAS Institute Inc 2006), with the following model where factor B is

considered as having fixed effects:
Yik =4+ Bj+ Fj+ BFj+ ej

Where: Yj is the observed value of the k™ individual of the j* family in the /"
block; v is the mean value of population; B;is the fixed effect of the i block; F;is the
random effect of the j family [E (F) =0; Var (F) = o?]; BFj is the random interaction
effect of the /" family with the i block, or random plot error [E (BFj) = 0; Var (Fj) =

o%; and ejiis the random within-plot error [E (ejx) = 0; Var (ej) = 0%

Individual-tree (h%) and family-mean (h?%) heritability were estimated with the

equations described by Falconer and Makay (2001):
h2,'= 30’2f/(0'2f + O'2bf +O'2e)
Wr = 0%/ [(0% / bn) + (0% / b) + 07

Where: 0% is the family variance, 0% is the plot error variance; 0% is the
within-plot error variance, as they were defined previously; n is the harmonic mean of
the number of seedlings per plot at the moment of evaluation (n varied from 4 to 3.41

between the first and the last evaluation date), and b is the number of blocks.
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In order to estimate individual-tree heritability, a genetic determination
coefficient of three was used for estimating additive genetic variance, because
seedlings in the open-pollinated families tested were assumed to be more closely
related than half-sibs (Namkoong 1966; Squilace 1974), due to the relatively short
distances between some mother trees in the natural stands sampled (Saenz-Romero,
pers. com.). The standard error of heritability (0,%) was calculated using Dickerson’s
method (Dieters et al. 1995).

Stability of family performance between competitive environments was
evaluated, separating the effect of competition intensity (environment | vs. Il) and
competition type (environment Il vs. lll), by estimating type-B genetic correlations (rg)

between each pair of environments with the following equation (Yamada 1962):
rg = 0%/ (0% + 0%cy)

Where: 02f is the family variance, and och is the competitive environment by
family interaction variance obtained from the joined data analyses for each pair of

competitive environments.

4) Results and discussion
4.1 Seedling growth among competitive environments.

After eight months, seedling height (SH) in the low inter-family competitive
environment was significantly higher (P < 0.05) than in the two high competitive
environments, but there were no significant differences between these two
environments (high inter- and intra-family competition) throughout the evaluation
period (Figure 2a). Stem diameter (SD) growth showed similar trends as that for SH,
but differences between high and low competitive environments became significant
after only five months of evaluation (Figure 2b). Similar growth trends associated with

stand density have been observed in other tree species, such as Eucalyptus grandis
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Figure 2. Stem height (a) and diameter (b) growth in P. pseudostrobus Lindl.
seedlings under three competitive environments, (e—e Environment |; o---o

Environment Il and V¥--V¥ Environment Il1).

4.2 Effect of competitive environment on heritability.

Competition intensity (environment | vs. Il) did not affect genetic control of SH
(Figure 3a y b); both individual-tree and family-mean heritability values varied from
low to relatively high under both conditions (h% = 0.33+0.07; h% > 0.85+0.41). In the
two competition levels, the heritability was relatively stable, but slowly lower in the
Environment Il that in Environment I, mainly due to reduction in the between-plot
variance (Figure 4c), and with a slowly trend towards increasing with age of seedlings
in environment |, during the last six months of the study. The trend of heritability in the
Environment I, agrees with those found for other Pinus species (Balocchi et al. 1993,
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Viveros et al. 2005). The standard error was relatively low for individual-tree
heritability (x0.07), unlike the one estimated for family-mean heritability (£0.41),
probably due to the reduced number of progenies included in the trial. Studies carried
out in Eucalyptus urophylla S.T. Blake x Eucalyptus pellita F. Muell. hybrids, including
only 16 genotypes, obtained similar results with respect to the magnitude of standard

error of individual-tree and family-mean heritabilities (Bouvet et al. 2003).

@) (b)

1,0
0,9 1
0,8 1
0,7 4
0,6 1
05
0,4 4
0,3 1

0,2 4

0,14

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 0.0 T T T T T T T T T
0 1 2 3 4 5 6 7 8 9
Time (Months) Time (Months)

Figure 3. Individual (a) and family-mean (b) heritability for seedling height under
different competitive environments in P. pseudostrobus Lindl. (e—e Environment |, o-

--o Environment Il and ¥ --¥ Environment IlI).

Unlike environments | and I, the individual-tree and family-mean heritability
values estimated for environment Il (high intra-family competition) showed an erratic
trend in the first months and then diminished after six months of age, reaching
minimum values, between 0.20 and 0.45, respectively (Figure 3) due both to a
reduction in within-plot variance (Figure 4c¢) and an increase in between-plot variance
(Figure 4b). Reduction of heritability in this test environment in the last four months is

primarily due to a reduction in family variance (Figure 4a) and an increment in within-
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plot variance, contributing over 90% to total variance after sixth months of evaluation
(Figure 4c), due the effect of intense intra-family competition, during that period of the
study. That is, intra-family competition generated growth differences among members
of the same family, whereas in the high inter-family competition environment,
competition increased the differences among members of different families (i.e., the

differences mostly favored members of the same families) (Figure 4).
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Figure 4. Proportions of variances for seedling height under different competitive

environments in P. pseudostrobus Lindl. (a) family variances,
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Heritability trends for SD across competitive environments | and Il were similar
to those observed for SH in the same environments, even though the values were
slightly lower in environment | (h% = 0.02+0.04; h% = 0.73+0.18), and not significantly
(P > 0.05) different from zero in some cases (Figures 5 and 6). However, in
environment Il (high intra-family competition) genetic control of SD is low, with most
values below 0.10 for h% and 0.30 for h%, and only significantly (P < 0.05) different
from zero at ages 1 and 10 months (Figures 5 and 6). The differences in genetic
control for SD were mainly due to the high within-plot variance component,

particularly for environment lIll, contributing over 95% to total variance after five
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Figure 5. Individual (a) and family-mean (b) heritability for stem diameter under
different competitive conditions in P. pseudostrobus Lindl. (e—e Environment |, o---o

Environment Il and V¥--V¥ Environment Ill).

In several studies it has been demonstrated that growth in stem diameter is
much more affected by environmental factors, particularly due to differences in
spacing among individuals, so it generally has lower genetic control than height
growth, both at juvenile and mature ages, as in Pinus taeda (Hamrick 2004). The data
of this study confirm that SD was more susceptible to environmental effects of

competition among individuals than SH, having greater within-plot variance

23



contribution to total variance, especially in the high intra-family competitive

environment (Figure 6), which caused no significant differences among families.
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Figure 6. Proportions variances for stem diameter under different competitive

environments in P. pseudostrobus Lindl.

(a) family variances, (b) Interaction

family*block variances and (c) error variances (e—e Environment |, o---o

Environment Il and V¥--V¥ Environment Il1).

4.3 Effect of competitive condition on genotype stability.

Considering the criterion used by Shelbourne (1972),

P. pseudostrobus

families had stable performance in SH growth during the first eight months of growth

in the two inter-family competition levels (environments | and Il); however, after this

age, genetic correlation between these two competitive environments diminished

gradually (Figure 7a). SD was more sensitive to the competition intensity and only at

five months of age was the genetic correlation strong enough to be considered stable

between these two competitive environments (Figure 7a).
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growth traits of seedlings in Pinus pseudostrobus Lindl. open-pollinated families. (e—

e Seedling height and o--o Stem diameter).

Family performance in SH between high inter- and intra-family competitive
environments was stable during three to nine months of evaluation (Figure 7b),
showing that, generally, families reacted similarly under high inter- and intra-family
competition, but in the ten age, the interaction environment*family variance was high,
due to differences in growth of the some families depending upon environment where
they were planted. Family performance in SD was also stable at ages three and eight

to ten, when significant differences among families were detected (Figure 7b).

The results of this study indicate that the competitive environment under which
the families were evaluated affected not only seedling growth, but also the structure
and magnitude of genetic parameters, due to changes in environmental and genetic
components of variance (Figures 4 and 6). The competition level had greater effect
on the stability of genetic expression of families, whereas the type of competition
(inter- and intra-family) had a strong effect on heritability of traits. Although the results
presented in this study were obtained under common garden conditions and must be
confirmed under field conditions, they should be considered when planning the
operational strategy of genetic improvement programs for this species, since they
suggest that field tests for evaluation and selection of genotypes should be
established under similar competitive environments to those being used for
operational plantations; otherwise, we run the risk of not obtaining the expected

growth performance of selected families or genotypes.

5) Conclusions

Significant differences were observed in average seedling growth between
competition levels (associated to spacing of individuals), but not among inter- and
intra-family competitive conditions, with higher average growth in the low inter-family
competition environment (condition 1). Genetic control of SH and SD was similar
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under high and low inter-family competitive environments (I and Il), but in the intra-

family competition environment heritability values were low, close to zero.

Genetic stability of families in SH, assessed through genetic correlations
between pairs of competitive environments, was less affected by competition intensity
(environment | vs. 1) than by competition type (environment Il vs. Ill), only at the end
of the evaluation period, when competition became more intense and seedling
mortality in environments Il and Ill increased. Unlike SH, the genetic stability of
families in SD was less affected by competition type (environment Il vs. Ill) than by
competition intensity (environment | vs. Il) especially during the last three months of
the study. Due to the effects of competitive environment on genetic parameters for
growth traits of seedlings, it is important to assess families and genotypes under the
same competitive environments intended to be used in the operational plantations of

the species where the trees are maintained under competition until the harvest.
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1) Resumen

Limitar la cantidad de radiacidon reduce la actividad fotosintética, causando
estrés y alteraciones morfolégicas y/o fisiolégicas en el desarrollo de las plantas. El
presente trabajo analiz6 el efecto del estrés causado por dos niveles de competencia
en familias de medios hermanos de Pinus pseudostrobus: alta competencia inter-
familiar (ambiente 1) y alta competencia intra-familiar (ambiente 111), comparado con
un ambiente de baja competencia (l). Se cuantifico el contenido de clorofila total, a, b
y la relacién entre clorofilas a/b, como una indicacion del nivel de estrés, en plantas

de 10 meses de edad usando el método de Barnes. Las plantas se establecieron en
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un ensayo de jardin comun, con un disefo de parcelas divididas con cuatro bloques y
tres plantas por parcela. En la condicién |, la clorofila total fue significativamente
mayor (P<0.05); no observandose diferencias entre las otras condiciones (P>0.05).
Un analisis separado de las clorofilas mostr6 menor contenido de clorofila a en
plantas rodeadas de individuos genéticamente similares (ambiente Ill), que cuando
fueron diferentes (ambiente II); al contrario, la clorofila b fue mayor en individuos
genéticamente similares (ambiente I1ll). En conclusion, la competencia intra-

genotipica fue mayor que la inter-genotipica, suponiendo un mayor nivel de estrés.

Palabras clave: Clorofila total, Clorofila a, Clorofila b, Clorofila a/b, competencia,

densidad.

1.1) Summary

When the amount of sun radiation is limited, the photosynthetic activity is
reduced, causing stress and morphological and/or physiological changes in the plant
development. This work analyzed the stress effect caused by two levels of
competition in Pinus pseudostrobus half-sib families: high inter-family (environment II)
and high intra-family (environment Ill) competition, compared with a low level of
competition (environment ). Total chlorophyll content, a chlorophyll, b chlorophyll,
and the relationship between a/b chlorophyll, were assessed as indicator of stress in
10 months-old plants using the Barnes method. Plants were established in a common
garden test under a split-plot design with four replications and three individuals per
plot. Total chlorophyll was significantly higher (P<0.05) in the environment I; not
differences (P>0.05) were observed in comparison to the other competition
environments. A separate analysis of chlorophylls indicated lower chlorophyll-a
content in plants surrounded by genetically similar plants (environment Ill), than when
they were different ones (environment II); conversely, the chlorophyll-b content was

higher in genetically similar plants (environment Ill). In conclusion, intra-genotypic
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competition was generally stronger than inter-genotype competition, under high levels

of stress.

Key words: Half-sib families; Total chlorophyll, a chlorophyll, b chlorophyll, a/b

chlorophyll, Competition environment.

2) Introduccién

El Pinus pseudostrobus, es una de las especies forestales de mayor
importancia en México. Debido a sus cualidades forestales, ha sido establecida con
éxito fuera de su distribucion natural: Brasil (Pires 1987), Sudafrica, Colombia y
Venezuela (Wright y Wessels 1992), lo que la ha llevado a desarrollar plasticidad
para ser competitiva en los nuevos ambientes. La tolerancia a la competencia es la
habilidad de las plantulas para sobrevivir y crecer en presencia de otras, las cuales
también buscan los mismos recursos, como luz, agua y nutrientes (Noland et al.
2001).

Las plantas tienden a responder de forma morfolégica y/o fisioldgica a las
condiciones ambientales en las que se desarrollan (Townsend y Hanover 1972),
modificando la velocidad de crecimiento, la produccidn de estructuras secundarias y
la cantidad de pigmentos. La clorofila, responsable de la fotosintesis en que la
energia luminica es transformada en energia quimica por plantas, algas y algunas
bacterias (Vermaas 1998), se considera una medida indirecta del estado nutricional
de la planta, que por la estrecha relacion con el nitrogeno total de las hojas, se ha
utilizado como un buen estimador de la condicién del dosel en bosques de coniferas
(Zarco-Tejada et al. 2004).

Los factores exdgenos importantes para que se lleve a cabo la transformacién
luminica son: energia radiante, humedad, temperatura y estrés hidrico (Kaufmann y
Linder 1996). Las plantas sometidas a cualquier tipo de estrés tienden a perder

capacidad fotosintética y disminuir el contenido de clorofila de sus hojas (Carter y
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Knapp 2001). En hojas jovenes de pino, disminuye el Ca’ y la clorofila total en
condiciones de competencia (Carter et al. 1989), esto manifiesta la habilidad de las
especies para adaptarse morfoldégica o fisiolégicamente, capturar y utilizar

eficazmente, la escasa luz disponible.

La clorofila total es la suma de las clorofilas a y b. La clorofila a, es el pigmento
principal, que transforma la energia luminica en energia quimica, la cual se utiliza en
el crecimiento de las plantas, por lo que se considera un pigmento activo. Por su
parte, la clorofila b absorbe la luz en longitudes de onda diferentes que la clorofila a;
la luz se transfiere después a la clorofila a, que la transforma en energia; por esto, a
la clorofila b se le considera un pigmento accesorio y forma parte de las antenas
colectoras (Gracia-Breijo et al. 2006). La disminucién en la intensidad de la luz
reduce la actividad fotosintética y la concentracion de clorofila b tiende a ser mayor,
afectando la relacion de clorofilas a/b dentro de la planta (Shafiqur et al. 2000). Una
reducciéon en el espacio de crecimiento, tendria como efecto una disminucion en la
cantidad de luz, creando diferencias en el desarrollo de los individuos cuando se
modifica la densidad de plantacion, aunado a esto el comportamiento de los
individuos suele ser diferente cuando crecen junto a individuos de diferente genotipo
(competencia inter-familiar), que cuando lo hacen junto a individuos de su propio
genotipo (competencia intra-familiar), (Adams et al. 1973). En este contexto, en el
presente trabajo se comparo el efecto de la competencia intra- e inter-familiar, en los
niveles de estrés, tomando como indicador la variacién en el contenido de clorofila
total, clorofilas a y b, y la relacién entre clorofilas a/b, en familias de medios

hermanos de P. pseudostrobus, en un ensayo de jardin comun.

3) Materiales y métodos
3.1 Establecimiento del ensayo.

Se utilizaron semillas de P. pseudostrobus de 13 arboles madre (familias), en
lotes individuales, identificados por separado durante el estudio, que fueron
35



colectados en bosques naturales de la Comunidad Indigena de Nuevo San Juan
Parangaricutiro, Michoacan, México, entre los 2,100 y los 2,800 msnm. Las semillas
germinaron en condiciones de laboratorio y posteriormente se trasplantaron a
contenedores rigidos Cooperblocks de 220 cm® de capacidad, en donde crecieron
por tres meses. Después, las plantulas fueron establecidas en un ensayo de jardin
comun, que consistié en un cajoén rectangular de 15.0 m de largo x 1.2 m de ancho x
0.6 m de alto; llenado con capas de 20 cm de espuma volcénica gruesa, 5 cm de
tezontle, 10 cm de tierra de encinar y 20 cm de turba de sphagnum, perlita expandida
y vermiculita en proporcion de 2:1:1 en volumen. El ensayo contaba con un sistema
de riego automatizado a través de nebulizadores ubicados cada 1.15 m de distancia
a una altura de 1.90 m, con una capacidad de riego de 125 cm® x minuto. Con
periodos de riego de 20 minutos cada tercer dia (Solo en época de estiaje se

realizaron riegos diarios).

El ensayo se estableci6 bajo un disefio de parcelas divididas con cuatro
repeticiones y tres individuos como unidad experimental; las parcelas grandes fueron
las condiciones de competencia y las chicas las familias. Se probaron tres
condiciones: |) baja competencia inter-familiar, con familias mezcladas, plantadas a
un espaciamiento de 0.25 m x 0.12 m; esta condicién actué como referencia de no
competencia, ya que permitio el libre desarrollo de las plantas en las primeras etapas
de crecimiento; Il) alta competencia inter-familiar, con familias mezcladas plantadas a
0.12 m x 0.06 m, y lll) alta competencia intra-familiar, con familias plantadas en

subparcelas unifamiliares a 0.12 m x 0.06 m.

Las condiciones | y Il permitieron evaluar el efecto del nivel de competencia
asociada a la densidad de plantacion y las condiciones 1l y Il el efecto del tipo de
interaccion genotipica (inter- vs. intra-familiar). Entre cada condicién de competencia
se utilizaron fajas de proteccion de un genotipo diferente a los genotipos probados,
para evitar un efecto de borde. Se muestrearon tres plantas por parcela para el
andlisis; en las parcelas de competencia intra-familiar, con 16 plantas, se usaron tres

de las plantas centrales rodeadas por individuos de la misma familia, teniendo 117
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individuos por unidad experimental y 156 individuos por parcela, haciendo un total de
468 individuos. La cosecha de las muestras biologicas se realizé el 1° de diciembre
del 2008. Al momento de la cosecha el desarrollo en altura promedio por condicion
de competencia de los individuos, fue de 61.40 £ 3.07 cm en la baja competencia
inter-familiar (1), 48.45 £ 4.12 cm en la alta competencia inter-familiar (Il) y 47.96 +

3.79 cm en la alta competencia intra-familiar (I11).
3.2 Variables evaluadas.

Los 10 meses de establecido el ensayo, se estimo el contenido de clorofila
total, clorofila a, clorofila b y la relacion a/b. Se tom6 una muestra de hojas de la
parte central de cada planta seleccionada, en cantidades de 100 a 120 mg de
materia fresca, la cual se sometié a un proceso de extraccion de clorofila, en DMSO
(Dimetilsulfoxido), segun el método de Barnes et al. (1992). Los resultados se

expresaron en cantidad de clorofila a, b y total, por unidad de superficie foliar (g/m?).
3.3 Andlisis de datos.

Se realizé un analisis de varianza para determinar las posibles diferencias en
contenido de clorofilas en los genotipos, segun la condicibon de competencia
(procedimiento MIXED) (SAS 2006). Para ello se utilizé el siguiente modelo, en el

gue Cy B se consideran efectos fijos.
Yiju = + Bi + Cj + BCj + Fi + CFy + BCFj + ej

donde: Yji es el valor observado del /-ésimo individuo en la k-ésima familia, en la j-
ésima condicién de competencia y en el j-ésimo bloque; u es el valor promedio de la
poblacion; B; es el efecto fijo del i-ésimo bloque; C; es el efecto fijo de la j-ésima
condicién de competencia; BCj es el efecto de la interaccion del i-ésimo blogue con
la j-ésima condicion de competencia; Fx es el efecto de la k-ésima familia; CFj es el
efecto de interaccion de la j-ésima condicidon de competencia con la k-ésima familia;
BCFjx es la interaccion del i-ésimo blogque con la j-ésima condicion de competencia y

la k-ésima familia y e es el error dentro de parcela.
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4) Resultados y discusion
4.1 Clorofila total.

El contenido de clorofila total en Pinus pseudostrobus (figura 1) se encontrd en
la amplitud de 42.3 pug cm?y 63.1 pug cm?, que corresponde al rango superior
estimado para Pinus sylvestris, con un contenido entre 26.8 y 56.8 ug cm? (Zarco-
Tejada et al. 2004); también se encontraron diferencias significativas en clorofila total
entre densidades de plantacion (P<0.05) (Figura 8). Ya que el ensayo se establecio
en similitud de sustrato y cantidad de agua disponible, la Gnica condicion que pudo
afectar la cantidad de pigmentos fue el efecto de sombra, como consecuencia de la

alta densidad.
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Figura 8. Contenido de clorofila total bajo distintas condiciones de competencia.
Donde: letras distintas indican diferencias significativas (P<0.05) entre ambientes de

competencia.

Estos resultados son similares a los reportados en estudios con palmeras,
como Euterpe edulis Mart., en el que se manipula la intensidad de la radiacion

luminica, aduciendo que cuando la cantidad de radiacion disminuye, la cantidad de
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pigmentos también lo hace de forma proporcional (Nakazono et al. 2001) y, como
consecuencia, los desarrollos en crecimiento son menores. Dentro de la condicién
se presentd una reduccion de la cantidad de pigmentos de clorofila total (-1.9%) con
respecto a la condicién Il, sin embargo, esta diferencia no fue significativa (P>0.05),

ya que las condiciones de espacio dentro de cada condicion fueron similares.

4.2 Clorofila a.

Se observaron diferencias significativas (P<0.05) en la cantidad de clorofila a,
entre las condiciones de competencia, tanto por efecto del espaciamiento (condicion |
vs. Il'y | vs. lll), como por efecto del arreglo de los genotipos (condiciones Il vs. Ill)
(Figura 9). La condicion I, en la que las plantas crecieron sin competencia y por lo

tanto sin estrés, fue la que presenté mayor contenido de clorofila a (Figura 9).
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Figura 9. Contenido de clorofila a bajo distintas condiciones de competencia.

Estos resultados son comparables a los obtenidos por Medina-Cano et al.
(2006), en estudios realizados con dos variedades de naranjilla (Solanum quitoense
Lam.), bajo condiciones de sombreado y exposicién solar (como en las condiciones |
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vs. Il y I vs. lll) donde observaron que la produccion de clorofila a fue mayor en
individuos que crecieron en condiciones de mayor cantidad de radiacion solar
(+67%), que en aquellos que se desarrollaron en estratos sombreados. En la
condicién 1l el contenido de clorofila a fue menor que en la Il (Figura 9). Esto indica
gue las plantas que crecen en competencia intra-familiar tienen un nivel de estrés

superior al de las plantas en competencia inter-familiar.
4.3 Clorofila b.

El contenido de clorofila b fue similar entre densidades (condiciones | vs. Il),
pero fue significativamente diferente (P<0.05) con respecto a la alta competencia
intra-familiar (I vs. Il y Il vs. 1ll) (Figura 10). Este resultado puede ser explicado como
una respuesta al estrés debido a la presiébn de crecer junto a individuos
competitivamente similares (condicion Ill), lo cual puede llegar a causar un efecto de
estrés mas severo que el solo efecto de la sombra (condicion Il), cuando se tiene el
mismo ritmo de crecimiento, mismos requerimientos de nutrimentos, mismo

crecimiento de la raiz, etc.
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Figura 10. Contenido de clorofila b bajo distintas condiciones de competencia.
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Esta respuesta a la variacion de luz mediada por la densidad, coincide con
individuos que son sometidos a un fuerte sombreado 0 un estrés excesivo,
produciendo mayor cantidad de clorofila b que aquellos que crecen en condiciones

Optimas de luz, como los estudiados por Nakazono et al. (2001).
4.4 Relacion a/b.

La relacion entre clorofilas a/b varid segun la condiciébn de competencia,
encontrandose diferencias significativas (P<0.05) entre las tres condiciones (Figura
11). Las relaciones fueron de 5.2 a 3.4, valores inferiores a los consignados para
aciculas jovenes de Pinus halepensis por Lopez-Donate et al. (2000) (de 7.8 a 5.9);
sin embargo, esta proporcion puede variar de acuerdo a la especie, la época del afio,
la hora y las condiciones climaticas. Evidentemente, la relacién entre clorofilas a/b,
se deriva de los comportamientos de las clorofilas a y b por separado: el contenido
de clorofila a disminuy6 de la condicion | a la Il y de la Il a la Ill, mientras que el de
clorofila b aumentd, por lo que la relacién a/b disminuy6 de la condicién 1 ala Il y de

lall alalll.
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Figura 11. Relacién de clorofilas a/b bajo distintas condiciones de competencia.
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El reajuste en la proporcion de los contenidos de los dos pigmentos, de
acuerdo al nivel de estrés, se puede entender como una respuesta tipica de
plasticidad fotosintética (Mitchell y Arnott 1995, Groninger et al. 1996).

Fisiol6gicamente, la plasticidad fotosintética se explica por la activacion de los
pigmentos accesorios cuando el funcionamiento de los pigmentos activos se ve
disminuido, de tal forma que la combinacion de ambos facilita la captacion de luz y la
capacidad fotosintética de la planta en condiciones dificiles. Asi, la alta densidad se
confirma como una situacion de estrés con respecto a un mayor espaciamiento, ya
que la baja competencia inter-familiar (condicién ) presenta una relacién a/b mayor
gue la alta competencia inter-familiar (condicion 1) y la alta competencia intra-familiar
(condicion 111). Del mismo modo, la condicién Il supone una condicion de estrés
mayor, ya que presenta una relacion a/b menor que la condicion Il. Estudios que nos
ayudan a entender la condicion de competencia (Ill) intra-familiar, pueden ser los
estudios con clones de Eucalyptus (individuos genéticamente iguales), en los cuales
se pudo determinar que bajo condiciones de alta densidad (estrés por reduccion de
espacio), las parcelas moclonales son mas sensibles que las parcelas de medios
hermanos (competencia inter-familiar) en variables como la altura y el diametro
(Bouvet et al. 2005). Este tipo de estrés también es causante de una disminucién en
la cantidad de pigmentos de clorofila (Carter and Knapp 2001). Por lo cual en nuestro
estudio los individuos que se desarrollaron bajo la condiciébn de competencia lll,

presentaron niveles de estrés superiores a las condiciones de competencia | y Il

Una forma de visualizar este comportamiento es considerando que en la
condicion I, todos los individuos de cada subparcela, al ser genéticamente similares,
tenian casi la misma altura total, y las hojas muestreadas también estaban,
aproximadamente, a la misma altura. Al ser alta la densidad, se tomaron hojas
sombreadas, independientemente del genotipo. En la condicion Il, sin embargo, cada
individuo estaba rodeado de individuos genéticamente diferentes, y por lo tanto de
diferentes alturas, lo que implicd que las hojas muestreadas, en el nivel medio de

tallo, estuvieran en algunos casos a la luz (genotipos mas altos) y en otros a la
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sombra. Es decir, mientras que en la condiciéon lll todas las plantas estaban
estresadas (nivel promedio de estrés alto), en la condicién Il habia plantas mas y

menos estresadas (con estrés compensado y en promedio menor).

Un comportamiento similar en la relacion entre clorofilas se observé en
especies de Euterpe edulis (palmera) en las que la menor relacion a/b se present6 en
individuos con mayor estrés, asociado a una disminucion en la cantidad de luz
(Nakazono et al. 2001).

5) Conclusiones

De acuerdo a los contenidos de clorofila total, a, b y la relacion de clorofilas
alb, fue posible determinar que la condicion de competencia Il (plantas rodeadas de
individuos genéticamente similares), representa un nivel de estrés mayor en
comparacion con la condicion de competencia |l (individuos genéticamente
diferentes), basandonos en las menores cantidades de pigmentos de clorofila a y una
mayor cantidad de clorofila b en individuos que crecieron bajo esta condicién de

competencia (ll1).

Por lo cual en general, la competencia intra-familiar representa condiciones de
competencia mas fuerte que la inter-familiar, suponiendo un mayor nivel de estrés
para las plantas con menor cantidad de luz, la cual es bloqueada por individuos
contiguos que presentan mejor desarrollo bajo las mismas condiciones de
competencia. Sin embargo, seria necesario un estudio mas detallado que considere,
separadamente, cada genotipo, ademas de considerar el desarrollo periédico en el
crecimiento y la cantidad de radiacion dentro de cada condicion de competencia.
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1) Resumen

En especies forestales se asume que la densidad bajo la cual se desarrollan
los individuos es uno de los factores de mayor influencia en la supervivencia,
produccién de biomasa y arquitectura en el crecimiento. También existen otros
factores que pueden afectar este desarrollo, como el genotipo de los individuos. En el
presente estudio se determiné el efecto de diferentes condiciones de plantacién: (1)
baja densidad inter-familiar (0.25 x 0.12 m), (ll) alta densidad inter-familiar (0.12 x
0.06 m) y (Ill) alta densidad intra-familiar (0.12 x 0.06 m); sobre la supervivencia
(SPV), la cantidad y la asignacion de biomasa total (BTT), de raiz (BRZ), de hoja
(BHJ), de tallo (BTO) y de ramas (BRM), ademas de variables de arquitectura como:
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el largo de ramas (LRM) y la altura de insercion de la rama mas baja en el tallo (IRT),
esto en progenies de medios hermanos de Pinus pseudostrobus Lindl., en un ensayo
de jardin comun. Se utilizé un disefio de parcelas divididas con cuatro repeticiones;
se ensayaron 13 familias de medios hermanos y a los 10 meses de establecido el
ensayo se realiz6 la cosecha de dos repeticiones. Se obtuvieron diferencias
significativas entre condiciones de competencia (P < 0.05) para la SPV, BTT, LMR y
IRT. A nivel de familia se observo una elevada variacion en el comportamiento de los
individuos, identificando “ideotipos de competencia” dentro de la condicion Il con
caracteristicas agresivas en su crecimiento, que elevan la supervivencia y dentro de
la condicion Il se observaron “ideotipos de cultivo” con elevados promedios de
supervivencia y poco agresivos en su crecimiento. La relacién de las variables con la
supervivencia expreso que las familias con estructuras laterales de mayor longitud y
una mayor asignacion de biomasa al sistema radicular, amplian sus posibilidades de
supervivencia dentro de condiciones de alta competencia. Estos resultados reflejaron
el potencial competitivo y la plasticidad fenotipica de esta especie, identificando a
familias competitivas, las cuales serian ideales para el establecimiento de

plantaciones comerciales intensivas.

Palabras clave: Espaciamiento, estrategia de desarrollo, ideotipo vy

supervivencia.

1.1) Summary

In forestry species it is assumed that the density under which individuals
develop is one of the most important factors on survival, biomass production and
growth architecture. There are other factors that may affect this development, like the
genotype of individuals. In this study, we evaluated the effect of different planting
conditions: (i) inter-family low density (0.25 x 0.12 m), (II) inter-family high density
(0.12 x 0.06 m) and (lIl) intra-family high density (0.12 x 0.06 m) on survival (SPV),
the amount and allocation of biomass: total (BTT), root (BRZ), leaf (BHJ), stem (BTO)
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and branches (BRM ) as well as architectural variables such as the length of
branches (LRM) and the height of the insertion of the lowest branch on the stem
(IRT), all these on half-sib progenies in Pinus pseudostrobus Lindl., in a common
garden test. We used a split plot design with four replications, 13 families were tested
of half-sib progenies and 10 months later a harvesting of two repetitions was
conducted. Significant differences were obtained between competitive conditions (P <
0.05) for the SPV, BTT, LMR and IRT. A high variation in the behavior of individuals
was observed at family level, identifying “competition ideotypes” in condition Il with
aggressive growth characteristics, which increase the survival and in condition l1lI
were observed “culture ideotypes” with high survival rates and low aggressive in their
growth. The relationship of variables with survival expressed that families with lateral
structures of greater length and greater allocation of biomass to the root system
present more possibilities of survival in conditions of high competition. These results
reflect the competitive potential and phenotypic plasticity of this species, identifying

competitive families, which would be ideal for intensive commercial plantations.

Keywords: Spacing, development strategy, ideotype and survival.

2) Introduccién

La amplia distribuciéon natural de Pinus pseudostrobus dentro de la Republica
Mexicana y su elevada tasa de crecimiento (Perry 1991) han llevado a utilizar en
programas de plantaciones y mejoramiento genético a esta especie fuera de su area
de distribucion original, en Venezuela, Colombia, Brasil, Sudafrica y Nueva Zelanda
(Ferreira et al. 1972, Pires 1987, Wright y Wessels 1992). En general, dentro del
proceso de mejoramiento genético de caracteres de importancia econémica, los
mejoradores reducen la base genética con el objetivo de aumentar la respuesta a la
seleccidn, lo que a su vez puede disminuir la capacidad de la poblacién a adaptarse
a nuevos ambientes (White et al. 2007). Dado que una de las principales metas del

mejoramiento genético es incrementar la productividad por unidad de area, la presion
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es mayor (Makinen 1996). Sin embargo, las especies forestales pueden reaccionar a
las condiciones ambientales en las que se desarrollan a través de respuestas
morfoldgicas y/o fisiolégicas conocidas genéricamente como plasticidad fenotipica
(Townsend y Hanover 1972, Vincent y Harja 2008, Thorpe et al. 2010).

En diversos estudios realizados con el propésito de elevar la productividad de
las plantaciones, mediante la manipulacién o modificacion de un factor ambiental, por
ejemplo, la densidad de plantacion, la disponibilidad de nutrientes, o la cantidad de
radiacion solar disponible (Kurth 1994, Godin 2000), se ha demostrado que las
especies desarrollan diferentes estrategias en su crecimiento, modificando la
asignacion de sus recursos y las caracteristicas morfométricas comunes (Barthélémy
et al. 1995; Mutke et al. 2005), de tal manera que desarrollan su propio modelo
arquitectural. Muchos de los caracteres morfol6gicos de los individuos se desarrollan
dependiendo de las caracteristicas especificas del microambiente o de las
restricciones ecoldgicas bajo las cuales crecen (Nishimura y Suzuki 2001, Wright y

Westoby 2001), modificando la arquitectura de la planta.

La arquitectura de un arbol esta relacionada con el crecimiento y asignacion
relativa de los recursos a diferentes 6rganos de la planta afectando, por ejemplo, el
namero, tamafo, posicion y angulo de las ramas (Adams 1982, Alves y Santos 2002)
o la relacion parte area raiz, y es el resultado de la estrategia del arbol para crecer y
ocupar su espacio vital, lo cual define el ideotipo de la especie (Greenwood 1995).
Diferentes autores (Glock y Gregorius 1984, Nelson y Johnsen 2008), reconocen al
menos tres ideotipos distintos: el ideotipo de aislamiento, en donde el individuo tiene
la capacidad de ocupar agresivamente el espacio disponible a través de
modificaciones morfolégicas (Donald 1968), como en Pinus taeda (Montagnon et al.
2001), ideotipos de competencia, en donde el individuo tiene un crecimiento superior
al promedio y es competitivo, pero poco agresivo (Donald 1968, Wu et al. 1999; Yu et
al. 2005), el ideotipo de cultivo, en donde el individuo en general no es agresivo con
los vecinos contiguos (Donald 1968) como en Pinus taeda utilizado para la
produccién de pulpa (Dimmel et al. 2002).
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Aunque algunos genotipos tienen una amplia capacidad plastica para ajustar
su crecimiento a las condiciones de competencia, las nuevas condiciones
ambientales pueden ocasionar mortalidad de algunos individuos, esto da lugar a una
reducciéon en la productividad de la plantacion (Lutz y Halpern 2006) y a la
modificacion de la arquitectura de los individuos sobrevivientes, como consecuencia
de cambios en el patrén de distribuciébn de materia seca (Kuuluvainen y Kanninen,
1992, Russell et al. 2009). El aumento en la densidad disminuye la supervivencia en
una plantacion (Lutz y Halpern 2006) debido al aumento en la competencia por
recursos. Sin embargo, cuando la competencia se analiza a nivel individual, la
respuesta de las plantas depende del nimero y el tipo de vecinos contiguos (Adams
et al. 1973, Kenkel 1988, St Clair y Adams 1991, Thorpe et al. 2010); por ejemplo, se
ha observado una mayor disminucion en el crecimiento y tamafio de la copa en Pinus
sylvestris cuando crece en masas puras con respecto a su desarrollo en masas

mixtas (Kaitaniemiy Lintunen 2010).

El objetivo del presente trabajo fue evaluar la supervivencia, distribucion y
asignaciéon de biomasa, la arquitectura de la planta y las posibles relaciones entre
caracteristicas morfométricas y la supervivencia en 13 familias de medios hermanos
de Pinus pseudostrobus al crecer en diferentes ambientes de competencia, bajo

condiciones de jardin comun.

3) Materiales y métodos
3.1 Establecimiento del ensayo.

Se utilizaron semillas de P. pseudostrobus de 13 arboles madre (familias), en
lotes individuales, identificados por separado durante el estudio, que fueron
recolectadas en bosques naturales de la Comunidad Indigena de Nuevo San Juan
Parangaricutiro, Michoacan, México, entre los 2,100 y los 2,800 msnm. Las semillas
germinaron en condiciones de laboratorio y posteriormente se trasplantaron a
contenedores rigidos Cooperblocks de 220 cm® de capacidad, en donde crecieron
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por tres meses. Después, las plantulas fueron establecidas en un ensayo de jardin
comun, que consistid en un cajon rectangular de 15 m de largo x 1.2 m de ancho x
0.6 m de alto, llenado con capas de 20 cm de espuma volcanica gruesa, 5 cm de
tezontle, 10 cm de tierra de encinar y 20 cm de turba de musgo Sphagnum, perlita
expandida y vermiculita en proporcion de 2:1:1 en volumen. El ensayo contd con un
sistema de riego automatizado a través de nebulizadores ubicados cada 1.15 m de
distancia a una altura de 1.90 m, con una capacidad de riego de 125 cm® x minuto,
con periodos de riego de 20 minutos cada tercer dia (solo en época de estiaje se

realizaron riegos diarios).

El ensayo se establecié bajo un disefio de parcelas divididas, con cuatro
repeticiones y cuatro individuos como unidad experimental, aunque para los fines del
presente trabajo la estimacion de la biomasa mediante analisis destructivo solo se
realizé en dos repeticiones; el resto de las variables se estimaron a partir del total del
ensayo, en donde las parcelas grandes fueron las condiciones de competencia y las
chicas las familias. Se probaron tres condiciones: I) baja competencia inter-familiar,
con familias mezcladas, plantadas a un espaciamiento de 0.25 m x 0.12 m; esta
condicion actu6 como referencia de baja competencia, ya que permitio el libre
desarrollo de las plantas en las primeras etapas de crecimiento; 1) alta competencia
inter-familiar, con familias mezcladas plantadas a 0.12 m x 0.06 m, y Ill) alta
competencia intra-familiar, con familias plantadas en subparcelas unifamiliares a 0.12
m x 0.06 m.

Las condiciones | y Il permitieron evaluar el efecto del nivel de competencia
asociada a la densidad de plantacion y las condiciones Il y Il el efecto del tipo de
interaccion genotipica (inter- vs. intra-familiar). Al momento de la cosecha la altura
promedio de las plantas en cada condicion de competencia fue 61.4 + 3.1 cm en el

ambiente |, 48.4 + 4.1 cm en el ambiente 11 y 47.6 + 3.8 cm en el ambiente 111
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3.2 Variables evaluadas.
3.2.1 Supervivencia:

Se evalué la supervivencia de los individuos dentro de las tres condiciones de
competencia y dentro de las cuatro repeticiones a los 10 meses de establecido el
ensayo, tomando como parametros 0= plantas muertas y 1l=plantas vivas (Viveros-
Viveros et al. 2005). Para evaluar el efecto de la condicion de competencia sobre la
supervivencia a nivel de familia se estim6 la supervivencia relativa de las familias
dentro de los ambientes de alta competencia Il y Ill en relacién al ambiente sin
competencia () expresando este cambio en porcentaje con respecto al valor

obtenido en el ambiente I.
3.2.2 Produccion y distribucién de biomasa:

La biomasa se estimé mediante un andlisis destructivo (Williams y Gresham
2006). Se cosech6 un total de 260 individuos en las tres condiciones de
competencia; 101 en la condicion I, 81 en la Il y 78 en la lll. Los individuos
cosechados se seccionaron en raiz, tallo, hojas y ramas. El peso seco de cada una
de las estructuras se obtuvo después de colocarlas en una estufa de secado marca
Tecno Dalvo® (TDE 40) a 80°C durante 48 horas. Con estos datos se obtuvo la

biomasa total (raiz + tallo + hojas + ramas).
3.2.3 Arquitectura de la planta:

Previo a la cosecha de los individuos, se midi6 la longitud de la rama mas
larga (cm) con orientacion norte en cada planta y se determind la altura de insercion
de la rama mas baja en el tallo de cada planta (cm) a partir de la base del sustrato,

en las tres condiciones de competencia y dentro de las cuatro repeticiones.

De la misma forma que para la supervivencia, en las variables de biomasa y
de arquitectura, se evaluo la respuesta de las familias dentro de los ambientes 1l y 1lI
en funcién de un ambiente sin competencia (l), expresando el cambio en términos
relativos al desempefio de la familia en el ambiente I.
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3.3 Andlisis de datos

Para determinar el efecto de la condicion de competencia sobre la
supervivencia, la produccién de biomasa y arquitectura de la planta, se realiz6 un
analisis de varianza (ANOVA) explorando las posibles diferencias entre las familias,
con el procedimiento MIXED de SAS (2006), mediante el siguiente modelo, en el que

el factor C se considero efecto fijo:
Yim =+ B + Cj + BCU + Fy + Cij + BCFUk + €jju

Donde: Y es el valor observado del /-ésimo individuo en la k-ésima familia, en la j-
ésima condicién de competencia en el j-ésimo bloque; u es el valor promedio de la
poblacion; B; es el efecto del i-ésimo bloque; C; es el efecto fijo de la j-ésima
condicion de competencia; Fx es el efecto de la k-ésima familia; CFj es el efecto de
la interaccion de la j-ésima condicidon de competencia con la k-ésima familia [E(Fy) =
0; Var (Fy) = czf]; CFj es el efecto de interaccion de la j-ésima condicion de
competencia con la k-ésima familia [E(CFy) = O; Var (CFx) = 0°«]; BCFj es la
interaccion del i-ésimo bloque con la j-ésima condicién de competencia y la k-ésima
familia [E(BCFj) = 0; Var (BCFj) = 0%t Y e es el error dentro de parcela [E(eju) =

0; Var (ejk) = 0%).

Finalmente se realizaron correlaciones simples (Pearson) a nivel de medias de
familia para cada una de las condiciones Il y IlI, utilizando los valores relativos de las
condiciones de competencia con respecto a la condicion I, mediante el procedimiento
CORR de SAS (2006) con la finalidad de explorar la existencia de relaciones entre la
supervivencia con variables de produccién de biomasa y arquitectura de la planta,
que pueden influir en la capacidad competitiva de las familias al modificar la

intensidad y tipo de competencia entre los genotipos.
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4) Resultados y discusion
4.1 Supervivencia:

La supervivencia promedio en la condicién | fue de 98.9%, mientras que en las
condiciones Il y Ill fue de 78.4 y 81.3 % respectivamente, con diferencias
significativas (P < 0.05) entre la primera y las otras dos, pero no entre las dos
tltimas, lo que pone en evidencia que la reduccion del espacio fue el factor principal
para aumentar la mortalidad global dentro de las parcelas y no el tipo de
competencia familiar (Figura 12A). En estudios de Pinus taeda se han encontrado
diferencias similares en la supervivencia al aumentar la densidad de plantacion
(Garcia-Leite et al. 2006). También en ambientes naturales es comun que disminuya
la supervivencia al aumentar la cantidad de individuos por unidad de area, como lo
reportan Lutz y Halpern (2006) ante un ambiente de alta exigencia en comunidades
forestales naturales de Oregon, EUA.
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Figura 12: (A) Supervivencia promedio en diferentes ambientes de competencia y
(B) supervivencia relativa de diferentes familias de Pinus pseudostrobus en

condiciones de competencia inter-familiar (o, Il) e intra-familiar (A, Ill), con respecto
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a la supervivencia en el ambiente sin competencia (%, |). (Nota: letras distintas

indican diferencias significativas entre condiciones de competencia).

Si bien no se observaron diferencias significativas entre las condiciones de
competencia Il vs. lll, el andlisis de varianza dentro de cada ambiente de
competencia mostro diferencias significativas entre familias para los ambientes Il (P =
0.0023) y Il (P = 0.0071). La mortalidad de las familias presentd una dinamica
diferente en los ambientes Il y Ill, es decir, algunas familias fueron méas sensibles a la
alta competencia inter-familiar y otras a la competencia intra-familiar (Figura 12B). El
comportamiento relativo de las familias dentro de los ambientes de mayor
competencia en relacion al ambiente | presentd una amplia variacion en la
supervivencia, con familias con mayor supervivencia dentro de un ambiente
especifico, como el caso de las familias 1, 3 y 7, con elevada supervivencia dentro
del ambiente de alta competencia inter-familiar y las familias: 1, 5, 8, 11y 12 en la
condiciéon intra-familiar (Figura 12B); algunas familias (8 y 12) presentaron una
supervivencia similar en los dos ambientes de competencia, mientras que otras
familias fueron particularmente afectadas por la competencia inter-familiar (4 y 9) o la

intrafamiliar (10).
4.2 Produccion y distribucion de biomasa

En la condicién de competencia | se obtuvo una produccion de biomasa total
por planta 59 % mayor que en las condiciones de competencia Il y Ill, en donde la
biomasa promedio fue similar (Figura 13A) con diferencias significativas entre el
ambiente de competencia | y los otros dos (P < 0.05), pero no entre los dos ultimos.
Por lo tanto, el efecto mas evidente en la produccion de biomasa total promedio entre
los ambientes de competencia fue la reduccién del espacio de crecimiento y no el

tipo de competencia genotipica (inter- 6 intra-familiar).
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Figura 13: (A) Produccién de biomasa total en distintos ambientes de competencia y
(B) biomasa total relativa de diferentes familias de P. pseudostrobus en condiciones
de competencia inter-familiar (o, Il) e intra-familiar (A, Ill), con respecto a la biomasa

total producida en el ambiente sin competencia (%, |).

Los resultados de produccion de biomasa demuestran una tendencia a
aumentar la cantidad de biomasa promedio por planta conforme aumenta el espacio
de crecimiento disponible. Dicha tendencia fue observada en estudios de Pinus taeda
L. y Pinus elliottii Engelm., a los 12 afios de edad en rodales naturales, en los cuales
la cantidad de biomasa total se reduce un 18% a consecuencia de la reduccion del
espacio de crecimiento (Nemeth 1973).

Sin embargo, la reduccién en la biomasa total promedio de las familias, al
aumentar la competencia, no presentd un comportamiento similar en condiciones
inter e intra-familiares (1l y 111) (Figura 13B); en general, se observaron 3 patrones de
comportamiento distinto: en algunos casos como en las familias 1, 4, 12 y 13, se
observé una menor reduccion relativa con respecto al ambiente | al aumentar la

competencia inter-familiar, mientras que para las familias 2, 3, 7, 8 y 11, el efecto
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relativo fue menor al crecer en el ambiente de competencia intra-familiar; en cambio,
las familias 5, 6, 9 y 10 tuvieron una reduccion relativa similar en los dos ambientes

de competencia inter e intra-familiar.

La cantidad de biomasa por componente de la planta (tallo, follaje, ramas y
raiz) expresada en valores absolutos presentd una tendencia similar a la biomasa
total. Sin embargo, la asignacion relativa de biomasa por componente de la planta
fue diferente entre los ambientes de competencia y en cada ambiente se encontré
una amplia variacion en el comportamiento de las familias para la mayoria de estas

caracteristicas (Cuadro 1).

Cuadro 1. Asignacion de biomasa (%) por componente en plantas de Pinus

pseudostrobus en distintos ambientes de competencia.

Ambiente de _
_ Raiz Tallo Follaje Ramas
competenma
[ 14.52% 39.84°* 38.24% 6.43°*
I 19.41°* 43.81% 32.82°* 4.01°
11 23.58%* 40.08° 27.75% 8.76%*

Valores promedio en una misma columna seguidos de Tetras diferentes representan diferencias significativas (P < 0.05) entre

condiciones de competencia. Y *Variacion significativa (P < 0.05) entre familias dentro de condicién de competencia.

La asignacién relativa de biomasa a la raiz aumenté en los ambientes de
mayor densidad de plantas, especialmente en el ambiente de alta competencia intra-
familiar (Cuadro 1), lo cual sugiere que al reducirse la disponibilidad de recursos en
la parte aérea (competencia por luz), los individuos destinan mayor energia para
aumentar su capacidad de exploracion en el suelo y asi minimizar la competencia por
otros recursos como agua Yy nutrientes. Barron et al. (2003) encontraron una
tendencia similar en la asignacion de recursos a la raiz en arboles de Pinus taeda de
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cuatro afios de edad cuando se aumenta la densidad de plantaciéon de 740 a 3700
arboles/ha. Al aumentar la asignacion de recursos a la raiz, se reduce de manera
significativa la relacion parte aérea/raiz. En este sentido, Russell et al. (2009)
encontraron una tendencia similar, con un aumento de 11.7% en la relacion parte
aérealraiz en plantas de Pinus taeda de 5 y 6 afios de edad al reducirse el
espaciamiento de 22.9 x 22.9 cm a 7.6 x 7.6 cm. En plantaciones operativas también
se ha encontrado un efecto similar de la competencia sobre la asignacion de
biomasa a la raiz, como en el caso de Eucalyptus camaldulensis, E. pellita 'y E.
urophylla de 13 a 45 meses de edad que redujeron su relacion parte aérea/raiz en un
60 % al reducirse el espaciamiento de plantacion de 4.0 x 3.0 m a 3.0 x 1.5 m
(Bernardo et al. 1998). Un aspecto interesante es que en la condiciéon de
competencia intra-familiar se destinaron proporcionalmente mayores recursos a la
raiz que en el ambiente de competencia inter-familiar, lo cual refleja niveles de estrés
superiores al que se sufre solo con la reduccién del espacio, a consecuencia de una
respuesta homogénea de los individuos con conformacion genética similar, creando
un microambiente de mayor exigencia (Bouvet et al. 2005; Cambrén-Sandoval et al.
2011).

El componente de la parte aérea mas afectado por el ambiente de
competencia fue el follaje (Cuadro 1), asociado con la mayor asignacion de recursos
a la raiz; en el ambiente de competencia intra-familiar se observé la mayor reduccion
en la asignacién de recursos al follaje, con solo un 27.7 % de la biomasa total de la
planta. Estos resultados concuerdan con los obtenidos en una plantacion de Pinus
Taeda L. y Pinus Elliottii Engelm, en donde al aumentar la competencia por reduccion
del espacio, la asignacién de recursos al follaje se redujo significativamente (Nemeth,
1973); Nilsson y Albrektson (1993) estimaron que en individuos de Pinus sylvestris
L., de 16 afios de edad, el porcentaje de biomasa en el follaje se redujo en 21.5%

cuando el espaciamiento de plantacion disminuyé de 1.0 x 1.0 ma 0.5 x 0.5 m.

La asignacion de recursos a las ramas también se modifico por efecto del

ambiente de competencia; sin embargo, a diferencia de las variables anteriores, en
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este caso las mayores diferencias se encontraron entre los ambientes Il y Il (Cuadro
1). Al parecer, algunas de las familias ensayadas bajo condiciones de competencia
intra-familiar asignaron, como estrategia de crecimiento, una mayor cantidad de
energia a la biomasa de ramas, con un comportamiento distinto al competir con
individuos de otras familias. En parcelas monoclonales de tres especies de Eucalipto
(Eucalyptus camaldulensis, E. pellita 'y E. urophylla) establecidas en plantaciones de
alta densidad se encontré un aumento de 141 % en la asignacion de biomasa a las
ramas cuando se aumenté la densidad de plantacién de 832 a 2217 arboles/ha™
(Bernardo et al. 1998).

4.3 Arquitectura:
4.3.1 Longitud de ramas.

La longitud de las ramas se considera una respuesta a la capacidad de
cobertura del espacio lateral por parte de las plantas para evitar la competencia de
los individuos vecinos. Como era de esperarse, la mayor longitud promedio de ramas
(15.4 cm) se encontré en el ambiente |, mientras que en los ambientes Il y I, la
longitud promedio de ramas fue de 7.0 y 8.3 cm, respectivamente, con diferencias
significativas entre ellos (P=0.0423) (Figura 14A).
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Figura 14: (A) Longitud promedio de rama en diferentes ambientes de competencia y
(B) longitud relativa promedio de rama de diferentes familias de P. pseudostrobus en
condiciones de competencia inter-familiar (o, 11) e intra-familiar (A, Ill) con respecto a

la longitud promedio en el ambiente sin competencia (%, ).

El efecto de la reduccion del espacio de crecimiento sobre la longitud de las
ramas también se ha observado en plantaciones de Eucalyptus pilularis y Eucalyptus
grandis de cinco afios de edad, en donde al disminuir el espaciamiento de plantacién
de 25 x 3 ma l x 25 m la longitud promedio de las ramas fue un 30 % menor
(Kearney et al., 2007). En una plantaciéon de 19 afios con Pinus taeda L. se observo
una disminuciéon de 10% en la longitud de ramas al reducirse el espaciamiento de 3.0
x 45 ma 2.0 x 2.0m (Amateis et al. 2004). Aunque es mas complicado explicar las
diferencias en la longitud promedio de las ramas en los ambientes Il y Ill, en un
ensayo de clones y familias de hibridos de Eucalyptus urophylla y E. grandis

evaluados a los 74 meses de edad (Bouvet et al, 2005) se encontré6 una menor
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longitud de ramas en parcelas de familias mezcladas que en parcelas monoclonales

al aumentar la densidad de plantacién de 625 a 2500 arboles ha™.

La respuesta de las familias a las condiciones de alta competencia inter- e intra-
familiar (Il y 111) en la longitud relativa promedio de rama presenté gran variacion,
sobre todo dentro de la condicion de competencia inter-familiar, donde las familias
con ramas de mayor longitud relativa fueron: 2 y 3 y la de menor longitud relativa de
ramas fue la 5 (Figura 14B), esta familia presento la respuesta mas drastica dentro
del ensayo, este comportamiento puede obedecer a la elevada competitividad de sus
vecinos contiguos cuando se desarrolla en parcelas mezcladas (condicion Il), ya que
cuando crece rodeado de genotipos con respuesta similar al ambiente (condicion IlI)
su comportamiento cambia significativamente (Figura 14B). Cambios de
comportamiento como el antes mencionado, generaron que la jerarquizacion de las
familias en cada ambiente fuera diferente, lo que sugiere una elevada plasticidad en
la formacion de ramas laterales al modificarse el ambiente de competencia con los
vecinos. Estos cambios de jerarquia entre ambientes de competencia inter- e intra-
familiares se observaron en Pseudotsuga menziesii var. menziesii Franco, en donde
las familias de mejor desempefio en el ambiente de competencia inter-familiar no
presentan los mismos resultados al pasar a una competencia intra-familiar y

viceversa (St. Clair y Adams, 1991).

4.3.2 Altura de insercion de la rama mas baja en el tallo.

En el ambiente | (sin competencia), la altura de insercion promedio de la rama
mas baja en el tallo fue a los 12.4 cm. Al aumentar la competencia por espacio, la
altura de insercién promedio aumenté a 36.1 cm en el ambiente 1l y a 29.5 cm en el
ambiente lll, con diferencias significativas (P < 0.05) entre los ambientes de

competencia (Figura 15A).
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Figura 15. (A) Altura de insercion en el tallo de la rama mas baja en diferentes
ambientes de competencia y (B) Altura relativa de insercion de rama en diferentes
familias de P. pseudostrobus en condiciones de competencia inter-familiar (o, Il) e
intra-familiar (A, 1), con respecto a la altura promedio en el ambiente sin

competencia (%, 1).

A nivel de familias también fue posible observar una variacion significativa
dentro de los ambientes Il (P = 0.0326) y Il (P < 0.05). Algunas familias presentaron
una altura relativa similar de insercion de rama (2 y 8) (Figura 4B), sin embargo los
mayores incrementos relativos en la altura de insercion de rama se observaron
dentro de la condicion de competencia Il como en las familias 1, 3, 6 y 7 (Figura
15B), solo las familias 2 y 8 presentaron superiores incrementos relativos en la altura
de insercién de rama dentro de la condicion de competencia Ill (Figura 15B), lo
anterior refleja diferentes tendencias de las familias dentro de los ambientes de
competencia, sugiriendo diferentes estrategias en respuesta a las condiciones y tipo
de competencia en funcién del genotipo de los individuos cercanos, ya sea para

ocupar el espacio disponible o para suprimir a los vecinos contiguos.
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4.4 Relacion entre la supervivencia y la arquitectura de las plantas:

Los cambios observados en la cantidad y distribucion de biomasa, asi como
en la arquitectura de las plantas dentro de las condiciones de alta densidad (Il y III)
en relacion a la condicion sin competencia (1), sugieren la posibilidad de que algunas
modificaciones en especifico proporcionen mayores oportunidades de supervivencia
de las familias dentro de cada ambiente de competencia. Por ejemplo, se encontrd
una correlacion no significativa y relativamente baja, entre la longitud relativa de la
rama y la supervivencia tanto en el ambiente de competencia inter-familiar (r = 0.32 y
P= 0.3270) como intra-familiar (r = 0.38 y 0.2150) (Figura 16A y B). Si bien la
correlacion entre estas variables no presenta significancia, si es posible identificar
gue familias que presentan una longitud relativa de ramas superior (cercana a la
condicién control) su supervivencia es superior a las familias con ramas de menor
longitud relativa, lo que revela la importancia de ocupar el mayor espacio lateral
posible, representado una estrategia de crecimiento bajo condiciones de maxima

competencia.
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Figura 16: Relacion entre la supervivencia promedio de las familias y la longitud
relativa de rama en plantas de P. pseudostrobus en condiciones de alta competencia

inter-familiar (A) e intra-familiar (B); los nimeros representan las familias evaluadas.

Sin embargo, el valor relativamente bajo de la correlacién también indica que hay
una amplia variacion en el comportamiento y plasticidad de las familias en respuesta
al tipo de competencia, por ejemplo, las familias 4 y 9 fueron fuertemente afectadas
por la competencia inter-familiar, pero en contra parte, exhiben un mejor desempefio
en supervivencia cuando crecen en condiciones de competencia intra-familiar
ajustando la longitud de las ramas; caso contrario a lo observado en la familia 10, la
cual presenta una elevada capacidad competitiva en el ambiente inter-familiar,

capacidad que se reduce al competir con individuos de la misma familia.

Otra variable que se relacioné con la supervivencia fue la altura relativa de insercion
de la rama mas baja en el tallo en los dos ambientes de mayor competencia, dentro
del ambiente inter-familiar la relacién fue significativa y relativamente alta (r = 0.57 y

P = 0.0417) (Figura 17A), lo que sugiere que la supervivencia de las familias
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aumenta conforme la altura de insercion de la rama en el tallo también lo hace
(Figura 17A y B). En contra parte para la condicién de competencia intra-familiar,
donde la correlacion entre estas variables fue relativamente baja, negativa y no
presento significancia (r = -0.22 y P = 0.4510) (Figura 17B), indicando que la
supervivencia de las familias aumenta si la insercion de la rama se da a una altura
relativa menor (cercana a la parte media de la altura del tallo), ya que las familias que
presentan la insercion de ramas a alturas relativas superiores (cercanas a la apice de
la planta) su supervivencia decrece (familia 10) (Figura 17B), comportamiento que

puede representar una respuesta al espacio creado por la elevada mortalidad.
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Figura 17: Relacion entre la altura relativa de insercién de rama y la supervivencia
relativa por familia en P. pseudostrobus por condicidbn de competencia: (A) Alta
competencia inter-familiar (1) y (B) Alta competencia intra-familiar. Donde los

nameros representan las familias evaluadas.
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La respuesta de las familias en la altura relativa de insercion de la rama en el
tallo presentd modificaciones de un ambiente inter a intra-familiar y viceversa,
afectando la supervivencia de las familias, por ejemplo: la familia 11 en un ambiente
inter-familiar la altura relativa de insercion de rama es cerca de la parte media del
tallo, limitando su competitividad contra vecinos mas agresivos, lo que disminuye la
supervivencia de la familia (Figura 17A), situacion que cambia dentro de condiciones
intra-familiar, debido a la respuesta poco competitiva y homogénea de sus medios
hermanos al ambiente aumentando la supervivencia (Figura 17B). Otras familias
presentan elevada competitividad dentro de los dos ambientes, por ejemplo: la
familia 6 que dentro de una condicion inter-familiar aumenta la altura relativa de
insercion de rama en el tallo suprimiendo a sus vecinos y aumentando su
supervivencia (elevada competitividad) (Figura 17A), dentro de condiciones de
competencia intra-familiar, modifica su comportamiento con una disminucion de la
altura relativa de insercién de rama en el tallo y manteniendo niveles elevados de

supervivencia.

Dentro de las condiciones de alta competencia (I y 1) el porcentaje relativo de
biomasa asignado al sistema radicular y la supervivencia relativa presentan
relaciones significativas, intermedias y negativas en la condicion inter-familiar (r = -
0.56 y P = 0.0204) (Figura 18A) e intra-familiar (r =-0.51y P = 0.0306) (Figura 18B),
sugiriendo que a mayor asignacion de biomasa relativa a la raiz menor es la

supervivencia de las familias.
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Figura 18: Relacion entre el porcentaje relativo de biomasa de raiz y la
supervivencia relativa por familia de P. pseudostrobus dentro de la condicién de
competencia inter-familiar (A) e intra-familiar (B). Donde los nimeros representan las

familias evaluadas.

Algunos genotipos presentaron cambios en el porcentaje de biomasa de raiz
relativa que se tradujo en mayor supervivencia relativa al pasar de un ambiente inter-
familiar a intra-familiar y viceversa; por ejemplo la familia 4 reduce 19% la cantidad
relativa de biomasa de raiz de un ambiente inter-familiar a un ambiente intra-familiar,
aumentando su supervivencia en 34% en condiciones de competencia intra-familiar
(Figura 18A y B). Otras familias como la 10 a pesar de contar con cantidades
relativas de biomasa de raiz similares dentro de las dos condiciones de competencia,
la supervivencia se modifica visiblemente, presentando mayor sensibilidad a
condiciones intra-familiar (Figura 18A), a consecuencia de la respuesta de genotipos

similares y a ser una familias en general poco productiva (Figura 13B).

Los resultados obtenidos indican que la condicion de competencia bajo la cual
se evaluaron las familias afectd, no solo la proporcion en la distribucién de biomasa,

sino también el desarrollo de estructuras laterales y la posibilidad de supervivencia.
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Las familias evaluadas presentaron una gran variacion en maodificaciones fenotipicas
y en la supervivencia como respuesta al ambiente. Dentro de un ambiente inter-
familiar, las familias que presentaron caracteristicas de mayor competitividad serian
la 2, 3 y 6, atributos que les permitieron suprimir a sus vecinos contiguos como:
elevada longitud relativa de ramas, altura relativa de insercion de rama en el tallo
cerca del apice y menos cantidad relativa de biomasa en raiz, por lo cual se
considerarian como “ideotipos de competencia” dentro de esta condicién, para la
condicion de competencia intra-familiar, fue posible observar a genotipos con
crecimientos pasivos, como las familias 5 y 4, es decir no suprimen a las vecinos
contiguos (mismo genotipo), ya que los principales atributos son: ramas de longitud
relativa por debajo del promedio, altura relativa de insercion de rama en el tallo cerca
de la parte central, cantidad relativa de biomasa en raiz intermedia y elevada

supervivencia, considerando a estas familias como “ideotipos de cultivo”.

5) Conclusiones

La alta densidad intra-familiar representé un ambiente de mayor competencia
y estrés para las familias evaluadas, en general, se observaron cambios en la
asignacion de biomasa, en donde, el desarrollo del sistema radicular y la
conformacion de ramas de mayor longitud presentaron mayor importancia, lo cual

puede representar mayores probabilidades de supervivencia.

Se observo un elevado nivel de plasticidad fenotipica de Pinus pseudostrobus
expresado en 13 familias sometidas a diferentes ambientes de competencia,
identificando ideotipos ideales para las condiciones de alta competencia capaces de
modificar sus atributos para ser mas competitivos dentro de una condicion en

particular.
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VARIACION GENETICA DE CARACTERES CUANTITATIVOS Y EVALUACION
DEL DESEMPENO DE FAMILIAS DE MEDIOS HERMANOS DE Pinus
pseudostrobus LINDL, BAJO DIFERENTES CONDICIONES DE COMPETENCIA

VI. Conclusién general

Se presentaron diferencias genéticas significativas en caracteres cuantitativos
de crecimiento asociados a la densidad de plantacién, sin embargo dichas
diferencias no se observaron entre condiciones de competencia inter e intra-familiar.
Los parametros genéticos evidenciaron el efecto de la condicion de competencia
intra-familiar con una tendencia a la baja y valores cercanos a cero del control
genético, la estabilidad de los genotipos sugiri6 cambios de mayor magnitud entre
condiciones de densidad de plantacidon y menores entre condiciones de competencia

inter e intra-familiar.

La cantidad de pigmentos de clorofila, present6 cambios tanto por la densidad
de plantacién como por el tipo de competencia. La clorofila a fue significativamente
mayor dentro de la baja densidad inter-familiar, por otro lado la clorofila b fue mas
abundante dentro de la condiciébn de alta densidad intra-familiar, interpretando
niveles de estrés superiores dentro de la condicién intra-familiar con respecto a las

condiciones de alta y baja densidad inter-familiar.

En la distribucién de biomasa en peso seco, existié una evidencia de cambios
en la asignacion de recursos, los mas significativos se presentaron en la parte
radicular y en el largo de rama para la condicion de competencia intra-familiar, dichos
cambios de asignacion de biomasa relacionaron de forma positiva y significativa a
estas variables con la supervivencia de los genotipos bajo esta condicion,

modificando la arquitectura del crecimiento de los individuos.

En conjunto en el presente estudio, se determinaron cambios especificos en

las familias evaluadas, asociados a un ambiente de competencia, esto en variables

75



gue demuestran el crecimiento, la arquitectura y fisiologia basica de los individuos.
Las familias presentaron una reduccion del crecimiento promedio, menor relacion de
la cantidad de clorofilas a/b y cambios en la conformacion de la arquitectura,
finalizando en una menor supervivencia al aumentar la densidad de plantacion. Sin
embargo, el ambiente de competencia intra-familiar, proporcion6 un patron de
crecimiento singular, en donde las familias reaccionaron modificando la asignacion
de biomasa en estructuras como raiz y rama, la relacion de la cantidad de clorofilas

alby el largo promedio de ramas disminuyo.

A nivel de familias fue posible identificar una gran variacion en modificaciones
fenotipicas y en su productividad potencial, observando comportamientos agresivos
como “ideotipos de competencia’ dentro de esta condicion, para la condicion de
competencia intra-familiar, fue posible observar a genotipos con crecimientos
pasivos, como las familias 5 y 4, es decir no suprimen a las vecinos contiguos
(mismo genotipo), ya que los principales atributos son: ramas de longitud relativa por
debajo del promedio, altura relativa de insercion de rama en el tallo cerca de la parte
central, cantidad relativa de biomasa en raiz intermedia y elevada supervivencia,

considerando a estas familias como “ideotipos de cultivo”.

Por lo cual, Pinus pseudostrobus presenta un elevado nivel de plasticidad
fenotipica, expresado en 13 familias sometidas a diferentes ambientes de
competencia, identificando a genotipos con alta supervivencia y estrategias
diferentes en el desarrollo de la arquitectura de su crecimiento, generando asi

informacién util para futuros programas de mejoramiento genético.

La recomendacion del presente estudio es: realizar ensayos de campo bajo
condiciones similares a las de jardin (vivero) permitiendo correlacionar etapas de
jardin y campo, con la finalidad de proponer la seleccion temprana de genotipos
sobresalientes y, en términos de aplicacién, evaluar las familias en las mismas
condiciones de competencia que se pretenden usar en las plantaciones operativas
de la especie, evitando predicciones erréneas de las ganancias genéticas a causa de
una competencia intra-familiar.
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