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Resumen

La veceria es el fendbmeno por el cual ciertas especies de arboles alternan afos de fuerte produccion
de flores, frutos o semillas con afnos de poca o ninguna. Un aspecto principal es que se trata de un feno-
meno poblacional causado por la floracion y fructificacion sincronizadas de todos o la mayor parte de los
individuos de una masa forestal. La alternancia entre cosechas abundantes y otras que no tiene una gran
repercusion ecoldgica y economica tanto en el ambito de la agricultura como en el forestal. Desde el punto
de vista ecologico, la veceria repercute de forma directa en toda la comunidad de animales que dependen
directa o indirectamente de las semillas o frutos, asi como en la propia dinamica reproductiva de las
masas arboreas, cuya regeneracion dependera del banco de semillas disponibles en cada momento. La
transmision de caracteres a la progenie no sélo depende de la componente genética y ambiental sino tam-
bién de la componente ambiental del entorno materno (plasticidad transgeneracional). Podemos entender
la veceria como un fendomeno adaptativo poblacional que afecta a las propiedades de las semillas a través
de mecanismos no ligados a conflictos por los recursos.

Palabras clave: veceria, sincronismo, dinimica reproductiva, efectos maternos, plasticidad transgeneracional.

Abstract

Mast seeding is the phenomenon whereby certain tree species alternate years of strong production of
flowers, fruit or seeds with years of little or no production. One main aspect is that it is a population phe-
nomenon caused by the synchronized flowering and fruiting of all or most individuals in a forest system.
The alternation between abundant harvests and others that are not, has a great ecological and economic
impact both in the field of agriculture and forestry. From the ecological point of view, the vegetation has
a direct impact on the whole community of animals that depend directly or indirectly on the seeds or fruits,
as well as on the reproductive dynamics of forest systems, whose regeneration will depend on the seed
bank available at any given time. The transmission of characteristics to the progeny depends not only on
the genetic and environmental component but also on the environmental component of the maternal en-
vironment (transgenerational plasticity). We can understand mast seeding as an adaptive population phe-
nomenon that affects the properties of the seeds through mechanisms not linked to conflicts over resour-
ces.

Keywords: mast seeding, synchronism, reproductive dynamics, maternal effects, transgenerational plasticity.

Resumo

A veceria é o fendmeno polo cal certas especies de arbores alternan anos de forte producion de flo-
res, froitos ou sementes con anos de pouca ou ningunha. Un aspecto principal ¢ que se trata dun fenéme-
no poboacional causado pola floracion e frutificacion sincronizadas de todos ou a maior parte dos indi-
viduos dunha masa forestal. A alternancia entre colleitas abundantes e outras que non ten unha gran
repercusion ecoldxica e econdomica tanto no ambito da agricultura como no forestal. Desde o punto de vista
ecoldxico, a veceria repercute de forma directa en toda a comunidade de animais que dependen directa
ou indirectamente das sementes ou froitos, asi como na propia dinamica reprodutiva das masas arboreas,
cuxa rexeneracion dependera do banco de sementes dispofiibeis en cada momento. A transmision de ca-
racteres a proxenie non s6 depende da compofiente xenética e ambiental senon tamén da compoiiente
ambiental da contorna materna (plasticidade transxeneracional). Podemos entender a veceria como un fe-
némeno adaptativo poboacional que afecta as propiedades das sementes a través de mecanismos non li-
gados a conflitos polos recursos.

Keywords: veceria, sincronismo, dinamica reprodutiva, efectos maternos, plasticidade transxeneracional.
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1. Introduccion

Todos los seres vivos enfrentan el enorme desafio de sobrevivir y reprodu-
cirse. Para las plantas, es uno de los momentos mas importantes en su ciclo de
vida ya que requieren de energia para reproducirse y cada estrategia tiene un
coste energético diferencial. La inversidén de recursos energéticos que un indi-
viduo destina a la reproduccidén se conoce como esfuerzo reproductivo (Aveda-
fio, 2016). Este esfuerzo esta relacionado con la elaboracion de estructuras como
flores, polen o frutos, asi como con la elaboracion de compuestos quimicos vo-
latiles que tienen la funcién de atraer polinizadores. En las plantas, los mecanis-
mos reproductivos y la produccion de semillas compiten constantemente por
los recursos con otras funciones fisioldgicas como el crecimiento y las defensas
(Santos del Blanco et al., 2014).

Para las especies iterdparas, es decir, especies con varios ciclos reproducti-
vos a lo largo de su vida, el esfuerzo reproductor puede variar a lo largo de los
anos. Esta variacion da lugar a 1o que conocemos coémo dinamica reproductiva.

En ciertas especies longevas, como los arboles, la variacion en el esfuerzo
reproductor a lo largo de los afios es especialmente elevada, con afios de mini-
ma produccion hasta afios en el que ésta se dispara, un fendmeno conocido como
“veceria”. La veceria envuelve tres conceptos intrinsecos: variabilidad, sincro-
nia y periodicidad. No parece un fendmeno pasivo de plasticidad a la variacion
ambiental interanual, sino que parece una estrategia vital con alguna finalidad
bioldgica. Puede tener importantes consecuencias ecoldgicas en el funciona-
miento de los ecosistemas ya que no solo tiene un efecto directo sobre la dina-
mica poblacional de la propia especie arborea, sino también sobre el comporta-
miento de la siguiente generacion.

La cantidad y calidad de las semillas, son caracteres determinados por la
planta reproductora, incluyendo la constitucion genética, el nimero de ciclos re-
productivos, las condiciones ambientales y la eficiencia en el uso de los recur-
sos destinados a la reproduccion, entre otros. Es esperable que en afios de maxi-
ma produccion, los recursos disponibles para cada semilla sean menores, dando
lugar a un compromiso entre cantidad y calidad de la produccion de semillas (Sa-
dras, 2007).

Las semillas constituyen el enlace de la transmision entre generaciones. Ade-
mas del inevitable efecto del ambiente, el éxito de la siguiente generacion depen-
dera tanto de efectos genéticos como de efectos no genéticos de la planta madre,
ambos relacionados con las caracteristicas de la semilla. En este sentido, una de
las caracteristicas mas relevantes de las semillas es su tamafio, ya que este es in-
dicativo de los recursos disponibles para las primeras etapas de desarrollo de las
plantulas tras la emergencia.

Si las ventajas son grandes, la presion selectiva ejercida por el ambiente
puede favorecer a la evolucion del peso de la semilla hacia tamanos mas efecti-
vos (Ramirez-Valiente et al., 2009). El peso de la semilla, por tanto, es un im-
portante caracter de historia vital con fuertes efectos sobre el fenotipo de la des-
cendencia, asi como sobre la eficacia bioldgica de esta (Zas y Sampedro, 2015).
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Son muchos los factores que pueden contribuir de forma significativa a la va-
riabilidad intraespecifica en el peso de semillas. Entre ellos posiblemente el
mas relevante es el compromiso (trade-off) entre el numero y el tamafio (canti-
dad y calidad) de las semillas. A mas produccién de semillas es esperable menos
calidad de las mismas, ya que los recursos de los que dispone la planta madre
para la reproduccion hay que repartirlos entre mas descendientes potenciales.
Este compromiso cantidad-calidad no fue especialmente estudiado en especies
arboreas.

Ademas de los compromisos entre cantidad y calidad de semilla, existen
otros factores que también pueden contribuir a mantener una alta variabilidad in-
traespecifica en el peso de la semilla, como pueden ser los conflictos paterno-
materno en el tamano optimo (Willi, 2013), la inestabilidad temporal y espacial
en las condiciones ambientales (Charpentier et al., 2012), el hecho de que los re-
cursos limitados reducen la capacidad de las plantas para controlar el tamano de
las semillas (Vaughton y Ramsey, 1998), las variaciones en las presiones selec-
tivas que actuan sobre el peso de la semilla dependiendo de la fase de recluta-
miento (Gomez, 2004), o los problemas relacionados con la dispersiéon y la de-
predacidon de las semillas mas grandes.

En el proceso de reclutamiento, las semillas tienen que germinar y el tiem-
po que tardan en germinar puede ser determinante para el éxito de la progenie.
Entre otras limitaciones, germinar demasiado pronto puede exponer a la plantu-
la inmadura a lesiones por heladas tardias, mientras que retrasar la germinacién
puede reducir la capacidad competitiva temprana de la descendencia resultante
(Donohue et al., 2010). Valorar la relacion entre las caracteristicas de las semi-
llas y el proceso de germinacion resulta, por tanto, de vital importancia para en-
tender las consecuencias finales de los factores que regulan la calidad de la se-
milla, y en particular, la veceria.

Debido a su estrecha conexion con la planta madre, las semillas estan in-
fluenciadas no solo por su propio genotipo (House ez al., 2010), sino también por
el genotipo materno (Schwaegerle y Levin, 1990; Platenkamp y Shaw, 1993;
Wolfe, 1995) y por las condiciones ambientales donde crecid la planta madre
(Roach y Wulff, 1987). Asi, las semillas no solo hacen de vehiculo para trans-
portar la informacidén genética de los progenitores, sino también de la informa-
cion no genética sobre el ambiente materno. Estos ultimos efectos se conocen
como efectos maternos ambientales o plasticidad transgeneracional. Los efectos
maternos ambientales pueden transmitirse a la préxima generacién a través de
diversos mecanismos y pueden tener importantes implicaciones ecoldgicas y
evolutivas. Podria esperarse, por tanto, que la semilla de anos veceros dispusie-
ra de mecanismos (reservas, marcas epigenéticas, etc.) que le permita una mayor
habilidad competitiva de la progenie resultante.
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2. Material y Métodos
2.1. Material vegetal

El presente proyecto de investigacion se apoya en semillas recogidas en 6 ge-
notipos de Pinus pinaster establecidos en un banco clonal en Boreira (Salcedo,
Pontevedra, 42° 24°41"° N, 08° 38°5170). Los genotipos originales provienen de
la regidon de origen Noroeste Litoral, fueron replicados mediante injerto de la
guia principal y se asume que no estan emparentados entre si (Rodriguez, 2019).
El banco clonal fue plantado en 2007, incluye varias réplicas clonales de cada
genotipo y se establecid con el fin de evaluar la relevancia de los efectos mater-
nos ambientales como fuente de variacion fenotipica en P pinaster. Disponemos
en total de 25 ramets (réplicas clonales) de 6 genotipos diferentes, con 3 o 6 ra-
mets por genotipo. Desde que los clones entraron en floracion (ano 2005) se re-
aliz6 un seguimiento del esfuerzo reproductor de cada arbol en cada afio median-
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Figura 1. Variacion anual de la produccion total de semillas sanas. En el eje y se representan los residuos
del nimero de semillas sanas una vez corregidos segun el tamafio del arbol. En el eje x se indican los afios
de diferenciacion de estrobilos o cohortes. Las lineas horizontales punteadas indican la desviacion tipica
de la variacion anual. La cohorte de 2015 (semillas recogidas en el 2017) se entiende como un afio de pro-
duccidn extraordinaria de semillas.
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te el conteo de estrébilos femeninos y masculinos, la recogida de las pifias ma-
duras y la extraccion de semillas durante todos los afos. Las pifias cosechadas
se evaluaron en tamafio y peso tras secado en estufa, extrayendo todas las semi-
llas manualmente. Se disponia, por tanto, de una coleccion de semillas identifi-
cadas de 10 cosechas consecutivas (2007-2017) en los mismos genotipos asi
como informacion de la produccidén (niimero y peso) de estrébilos, pifias y se-
millas.

Con esta informacion se pudo estimar la variacion a lo largo de los afios del
esfuerzo reproductor y el nimero de semillas viables finalmente producidas en
cada afio, ajustadas segun el incremento en tamano de los arboles (Figura 1).

Las semillas seleccionadas para este proyecto fueron un total de 2157. Se
analizaron los efectos de la dinamica reproductiva (veceria) en la calidad de la
semilla, la germinacién y el comportamiento temprano de la progenie. Tres de
las 25 semillas seleccionadas de cada ramet se utilizaron para analisis de la ca-
lidad propia de la semilla (peso, contenido en nutrientes y concentracion en de-
fensas), mientras que las semillas restantes (22 por ramet y afio) se utilizaron
para evaluar los efectos de la dinamica reproductiva y la calidad de la semilla
sobre la germinacion (tasa y tiempo de germinacion) y desarrollo temprano de
la progenie (crecimiento en altura, biomasa total y reparto de biomasa) median-
te el establecimiento de un ensayo de progenie bajo condiciones controladas en
invernadero.

2. Resultados

Efecto de la dinamica reproductiva en la calidad de la semilla

Las 2157 semillas analizadas tuvieron una biomasa muy variable, siendo la
semilla mas grande (0.156 g) algo mas de 9 veces mas pesada que la mas peque-
fia (0.017 g) (Tabla 1).

Tabla 1. Promedios, desviaciones estandar, minimos e maximos de las variables analizadas para analisis
de la calidad de las semillas.

Variable N Media + std Min Max
Peso de la semilla (g) 2157 0.078 £0.028 0.017 0. 156
Porcentaje de endospermo (%) 85! 9.6+3.4 3.39 16.89
Porcentaje de céascara (%) 85! 133+44 5.01 23.54
Contido de nitrégeno (%) 85! 2.12+1.07 0.80 5.05
Contido de carbono (%) 85! 51.27+£5,36 22.92 80.06
Concentracion de polifenoles (mg g") 85! 512+1.85 2.42 9.65
Concentacién de taninos (mg g") 85! No detectados
Concentracion de terpenos (mg g") 85! No detectados

'Muestras compuestas
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La viabilidad de las semillas fue mayor en los primeros afios y menor en los
ultimos afios, incluyendo el aino vecero 2015 (Figura 2 a). En el caso del peso
de la semilla, se observa una tendencia a pesos mas bajos a medida que avanzan
los afios, siendo el afo vecero el de tamafio de semilla mas bajo (Figura 2 b). La
variacion entre cohortes en el porcentaje de endospermo se debe a un anormal-
mente alto porcentaje de endospermo en la cohorte de 2012 (cogida de 2014)
(Figura 2 c). En cuanto el contenido de nitrégeno, los dos tltimos afios (inclu-
yendo el ano vecero 2015) presentan una concentracién notablemente inferior
(Figura 2 d).
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Figura 2. Variacion de la calidad de semilla segun las cohortes de diferenciacion de los estrobilos feme-
ninos a) viabilidad (% de semillas sanas), b) peso de la semilla (g), ¢) peso de endospermo (% respecto
al peso total de la semilla) y d) contenido en nitrégeno en el endospermo (%).

Analizando si la variacion interanual en las propiedades de las semillas estan
relacionadas con el esfuerzo reproductor de los arboles madre, observamos que
para todas las variables analizadas, no se detectaron covariacion significativa con
la produccion de semillas de cada arbol en cada afio, ni interaccion de la varia-
cion entre afos con los distintos genotipos (7abla 2, izquierda).
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Tabla 2. Resumen de los modelos mixtos mostrando los resultados del analisis de las dos hipdtesis de tra-
bajo para las variables relacionadas con la calidad de la semilla. La primera hipotesis (H1) analiza si la
variacion interanual en la variable dependiente depende de la produccion de semillas sanas de cada arbol
madre en cada cohorte. La segunda hipotesis analiza si existe covariacion en la variable dependiente con
la produccion global de todos los arboles de la poblacion maternal en cada cohorte. En ambos casos, se
muestra el efecto de la covariable y su interaccion con el genotipo. Se muestran los F ratios y el nivel de
probabilidad asociada. Los efectos significativos (p < 0.05) se resaltan en negrita.

H1: covariacion con la produccion H2: covariacion con la produccion
de cada rameten cada afio de la poblacién en cada afio
N°semillas' N°semillas'* Genotipo | N°semillas’ N°semillas’* Genotipo
Variable Fis2 p>F Fs0s p>F F*** p>F Efecto Fsse p>F
Peso de semilla 0,2 0,085 0,5 0,782 | 10,0 0,003 <) 03 0,898
Variabilidad peso 0,7 0411 1,3 0,287 4,5 0,038 + 0,7 0,658
Viabilidad 3,0 0,089 1,2 0,303 2,4 0,129 0,3 0,900
Endospermo: cascara 0,7 0,407 0,4 0,880 0,3 0,583 0,2 0,967
Nitrogeno 1,0 0,334 0,9 0,479 2,0 0,160 1,6 0,171
Carbono
Fenoles No hay variacion entre afios por lo que no procede el analisis

'Produccion de semillas sanas en el arbol
*Produccion de semillas sanas en la poblacion

Efecto de la dindmica reproductiva en la germinacién
y desarrollo temprano de la progenie

De las 1903 semillas sembradas germinaron un promedio del 86,9% (7abla
3) encontrandose el maximo de germinacion en el afio 2012 con un 95.16%. El
tiempo de germinacién vari6 desde 19 dias hasta 136 teniendo un promedio de
59,5 dias para todas las semillas (7abla 3). Las alturas totales de las plantulas va-
riaron entre 0,5 y 5,4 cm mientras que la biomasa total de las plantulas germi-
nadas vari6 entre 7 y 583 mg. El root-shoot-ratio vari6 entre 0.24 y 1.51. El nua-
mero de raices laterales fue muy variable, con un minimo de 0 a un maximo de
131 (Tabla 3).

Tabla 3. Promedios, desviaciones estandar, minimos e maximos de las variables analizadas para germi-
nacion y desarrollo temprano de la progenie.

Variable N Media + std Min Mix
Germinacion (%) 1903 86.93 + 61.40 72.41 95.16
Tiempo de germinacion (dias) 1903 59.5+82.7 19 136
Altura total (cm) 1903 6.41 £ 1.60 0.50 5.40
Biomasa total (g) 1903 0.252+0.116 0.007 0.583
Root: shoot ratio (RSR, 0/1) 1903 0.689 +0.180 0.244 1.508

Numero de raices laterales 1903 29+3 0 131
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Existe un claro descenso de la tasa de germinacion en el afio vecero 2015 a
diferencia de los otros afios no veceros (Figura 3 a), como también sucede con
el tiempo de germinacion (Figura 3 b). La relacion en las alturas totales a lo
largo de los anos tiene distincién significativa entre anos, observando como el
afo vecero 2015 genera plantulas de ligera menor altura (Figura 3 c). Referen-
te a la biomasa total de las plantulas, se nota un ligero descenso en los ultimos
anos, incluyendo el afio vecero 2015 (Figura 3 d).
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Figura 3. Variacion de la germinacion y desarrollo temprano en funcion de la cohorte de diferenciacion
de estrobilos femeninos a) tasa de germinacion, b) tiempo de germinacion (dias), c) altura total de las plan-
tulas (cm) y d) biomasa total de las plantulas tras cuatro meses desde la siembra (g).

La tasa de germinacion vario tanto entre cohortes como entre genotipos ma-
ternos. En la figura 4 se aprecia que esta interaccion se debe la una anormalmen-
te baja tasa de germinacion de tres genotipos maternos en el aflo vecero.

En cuanto a las diferencias entre invernaderos, las plantas del invernadero 2
germinaron ligeramente mejor (Figura 5 a) y un poco antes (Figura 5 b) pero
consiguieron una altura (Figura 5 c¢) y una biomasa total (Figura 5 d) ligeramen-
te menor que las plantas del invernadero 1.
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Figura 4. Interaccion cohorte x genotipo para la tasa de germinacion mostrando la tasa de germinacion
de la semilla producida en los distintos aflos para cada genotipo materno.

Observando la interaccidn del genotipo con la produccién de la poblacion en-
contramos significacion sobre la variable de germinacién (7abla 6, derecha), lo
que indica que la covariacidon de esta variable con la produccion de semillas
sanas de la poblacion fue variable entre genotipos (7abla 6, derecha).

3. Discusion

El peso de la semilla no solo fue controlado por el genotipo materno sino tam-
bién por efectos ambientales. Basandonos en las observaciones de la variacion del
peso de la semilla entre cohortes ésta fue fuertemente significativa. Esta variacion
interanual en el peso de la semilla puede darse por numerosos factores, tanto efec-
tos ambientales asociados a la variabilidad interanual en las condiciones climaticas,
como aquellos que emanan del posible compromiso entre nimero y tamafio de se-
millas producidas (Sadras, 2007). Esta idea de un compromiso entre la cantidad y
calidad de las semillas producidas constituye nuestra primera hipotesis de trabajo y
se justifica por la necesidad de repartir los recursos disponibles (normalmente es-
casos) entre el conjunto de las semillas producidas por cada arbol en cada afio. Eva-
luando esta hipotesis (Tabla 2, izquierda) se comprobd que la variacion interanual
en el peso de la semilla no depende del esfuerzo reproductor de cada arbol en cada
afio. No parece, por tanto, que el mayor o menor peso de las semillas en los distin-
tos afios tenga que ver con conflictos calidad-cantidad en el reparto de recursos. No



Mallo et al. | Cuad. Soc. Esp. Cienc. For. (2020) 46(1): 245-260

255

1,00 - 60 -
= 090 A
6 ‘.a 50 o
- 0,80 1 —-—
3 5
0,70
8 40
-g 0,60 1 -E
g 050 a 30 4
3 040 4 8
P 20 4
k4 0,30 - g
0,20 E
)y @ 10 1
0,10 - =
0,00 0 L ' -
1
Invernaderos Invernaderos
8 0,30 1
7 025 |
.
g ~ 0,20 4
B —
8 a g 0,15
g
2 3 g
< S 0,10
2 @
0,05 -
.
0 0,00 v y
1 2 1 2
Invernaderos Invernaderos

Figura 5. Diferencias entre el invernadoiro 1 y 2 en la a) tasa de germinacion, b) tiempo de germinacion

(dias), c) altura total

(cm) e d) biomasa total (g).

Tabla 4. Resumen de los modelos mixtos mostrando los resultados del analisis de las dos hipoteses de tra-
bajo para las variables relacionadas con la germinacién y desarrollo temprano de la progenie. La primera hi-
potesis (H1) analiza si la variacion interanual en la variable dependiente depende de la produccion de semi-
llas sanas de cada arbol madre en cada cohorte. La segunda hipotesis analiza se existe covariacion en la
variable dependiente con la produccion global de todos los arboles de la poblacién maternal en cada cohor-
te. En ambos casos, se muestra el efecto de la covariable y su interaccion con el genotipo. Se muestran los
F ratios y el nivel de probabilidad asociada. Los efectos significativos (p < 0.05) se resaltan en negrita.

H1: covariacién con la produccion
de cada rameten cada afio

H2: covariacion con la produccion
de la poblacion en cada aiio

N°semillas' N°emillas'* Genotipo| N°semillas’ N°semillas’* Genotipo
Variable F'** p>F Efecto Fscs p>F [F'®* p>F Efecto Fses p>F

Germinacion 0,6 0,439 0,2 0,973 1 229,7 <0.001 (+) 742 <0.001
Tiempo germinacion | 4,3 0,043 + L9 0,104| 6,4 0,013 (-) 1,2 0,334
Htotal 3,3 0,077 1,5 0,212 6,8 0,010 (-) 2,3 0,050
TDW 3,0 0,090 1,2 0,339| 4,9 0,032 (+) 0,9 0,495
RSR No hay variacion entre afios por lo que no procede el analisis
Nroots

'"Produccion de semillas sanas en el arbol. *Produccion de semillas sanas en la poblacion.
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obstante, la variacién interanual del peso de la semilla covarié notablemente con la
produccion global de semillas de la poblacién en cada afio (7abla 2, derecha), con
un estimador de efecto negativo que indica que a mayor produccion de semillas por
la poblacién mas pequefias son las semillas (anos veceros semillas mas pequenas).
De esta manera, la semilla de afios veceros es diferente a la de afios no veceros, pero
estas diferencias no se deben a compromisos por los recursos a nivel de arbol indi-
vidual, sino a un efecto poblacional, en el que el tamafno de la semilla depende di-
rectamente del esfuerzo reproductor de toda la poblacion. La veceria parece jugar
un papel prioritario en la decisién del tamafio de las semillas, aunque es dificil ex-
plicar qué posibles ventajas adaptativas pueden tener las semillas mas pequeiias
producidas en los afios de produccion extraordinaria de semillas.

Teniendo en cuenta la heterogeneidad ambiental en las que se establecen las semi-
llas (Valladares et al., 2007), la variabilidad en el peso de la semilla puede dar ventaja
para enfrentar los compromisos entre depredaciodn, dispersion y desarrollo temprano de
la plantula. Una mayor variabilidad en el tamafio de la semilla en afios de maxima pro-
duccion de semillas puede ser la mejor estrategia para que, al menos un porcentaje de
las semillas producidas, germine y contribuya el reclutamiento de la poblacion.

Es importante sefialar que la inversion de recursos destinados a defensas quimi-
cas en las semillas no son muchos. Los andlisis quimicos no permitieron encontrar,
ni taninos ni mono y sesquiterpenos, siendo la concentracion de polifenois totales
muy baja y claramente inferior a observada comtinmente en tejidos de pino (Sam-
pedro et al., 2011). Pero si que existe inversion de recursos para reservas, de hecho,
casi todos los recursos se invierten en reservas. En nuestro estudio aparece mucho
contenido en carbono (7abla 1) asi como muchos acidos grasos que se encontraron
en los andlisis cromatograficos pero que no fue posible identificar ni cuantificar. Los
resultados también mostraron una fuerte variacion en la tasa de germinacion a lo
largo de los afios, pero la variacidn interanual no fue igual sino que depende del ge-
notipo (7abla 3).

La tasa de germinacion fue mucho menor en semillas procedentes de afios ve-
ceros que en semillas de anos no veceros, siendo este efecto marcado por una falta
casi absoluta de germinacién de la semilla en el afio 2015 (afio de maxima produc-
cion de semillas) de ciertos genotipos. La escasa germinacion de la semilla del afio
vecero de algunos genotipos podria ser resultado también de los compromisos entre
producir mucho y producir semillas que sean validas. No obstante, los resultados in-
dican que el esfuerzo reproductor de cada arbol no covari6 con la tasa de germina-
cién (Tabla 4, izquierda) sugiriendo que estos compromisos no son los responsables.
Aunque no podemos concluir sobre las causas de este marcado efecto de la veceria
sobre la tasa de germinacidn, este efecto coincide con nuestra segunda hipotesis y
sugiere que producir muchas semillas a nivel poblacional tiene consecuencias sobre
las caracteristicas de las semillas producidas, en particular sobre la viabilidad de las
mismas y por tanto sobre la eficacia bioldgica. El tiempo de germinacion para el afio
vecero 2015 fue claramente menor que en los otros afios no veceros. En este caso,
la variacion anual en el tiempo de germinacion covario significativamente tanto con
el esfuerzo reproductor de cada ramet en cada ano (7abla 4, izquierda) como con el
esfuerzo reproductor global de la poblacion en su conjunto (7abla 4, derecha).
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El primero indica que el efecto podria estar mediado por conflictos en el repar-
to de recursos a nivel de individuo, mientras que el segundo sugiere un cambio en
las propiedades de la semilla en funcion de caracteristicas de la poblacién. Este ul-
timo efecto podria relacionarse con efectos maternos ambientales tal como muestran
los trabajos de Cendan et al. (2013) donde las condiciones ambientales donde se des-
arrolla la madre determinan el tiempo de germinacion de la semilla. Asi, en un afo
vecero, las plantas madre podrian adelantar el tiempo de germinacién para facilitar
el desarrollo de la progenie en un ambiente donde es previsible una mayor densidad
de reclutamiento y por lo tanto de competencia.

Se sabe que el peso de la semilla es un caracter de mucha importancia evoluti-
va que esta bastante influido por el entorno materno y que tiene importantes conse-
cuencias en la germinacion y desarrollo temprano de la progenie (Linkies ef al.,
2010). Los resultados del presente TFG confirman el anterior, observandose cova-
riacidn del peso de la semilla con la mayoria de las variables relacionadas con la ger-
minacion y desarrollo temprano de la progenie.

El peso de la semilla tuvo una covariacién importante influyendo directamente
en la tasa y tiempo de germinacion asi como en el crecimiento inicial de la proge-
nie. Los signos de los estimadores de esta covariacidon indican que, cuanto mas peso
de semilla mayor tasa de germinacion, antes germinan las semillas y mayor creci-
miento inicial de la progenie. Estos resultados coinciden con resultados previos
(Cendan et al.., 2013; Zas et al., 2013).

Es importante sefialar que la mayoria de los caracteres estudiados relacionados
con la calidad de la semilla, la germinacion y el desarrollo temprano de la progenie
mostraron una fuerte variacidén genética (7abla 3), algo que estudios anteriores ya
mencionaron (Wu et al., 2008). Los patrones de variacion temporal y su dependen-
cia del esfuerzo reproductor de los arboles o de la poblacion en su conjunto son co-
munes para todos los genotipos, sugiriendo que son patrones sincronizados entre los
distintos genotipos de una poblacion, una de las caracteristicas basicas de la vece-
ria como estrategia reproductiva (Rodriguez, 2019).

Teniendo en cuenta los resultados en su conjunto, observamos que existe una
fuerte variacion interanual en la mayoria de los caracteres analizados tanto en rela-
cion con la calidad de la semilla como con la germinacion y el desarrollo temprano
de las plantulas. En general, esta variacion anual no esta relacionada con el esfuer-
zo reproductor de cada individuo, por lo que nuestra hipotesis de que las semillas
de afios veceros son de peor calidad por conflictos en el reparto de recursos (com-
promisos entre cantidad y calidad) a nivel de individuo tiene que ser descartada. No
obstante, la mayoria de los caracteres muestran un efecto de la veceria a nivel po-
blacional, donde los distintos caracteres dependen de la produccion de semillas de
la poblacion en su conjunto. Se observo un efecto poblacional de la veceria sobre el
peso de la semilla, la variabilidad intraarbol en el peso de la semilla, la tasa de ger-
minacion, el tiempo de germinacion y el crecimiento y la biomasa de las plantulas.
A mas produccidén de semillas en el conjunto de la poblacién, menor peso de semi-
lla, mayor variabilidad en el peso de la semilla, menor tasa de germinacién y ger-
minacion adelantada, y mayor crecimiento y biomasa de las plantulas.
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4. Conclusiones

1. Se observo una fuerte variacidon entre afios en la mayoria das variables rela-
cionadas con la calidad de la semilla, la germinacion y el desarrollo tempra-
no de la progenie.

2. Las plantulas resultantes de las semillas del afio vecero crecieron ligeramen-
te menos y acumularon menos biomasa que las procedentes de semillas de
afios normales.

3. La variacion anual en los distintos caracteres no dependen de conflictos en el
reparto de recursos entre las semillas producidas a nivel de individuo mater-
no.

4. La veceria condiciona la calidad de la semilla, germinacion y desarrollo tem-
prano de la progenie a nivel poblacional.

5. Predisposicion de las semillas de afios veceros para desarrollarse en un am-
biente de mayor densidad de plantulas y, por lo tanto, mas competitivo.
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