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RESUMEN

Las invasiones bioldgicas representan una de las amenazas mds importantes para la
conservacién de la biodiversidad; sin embargo, los mecanismos que subyacen al éxito de los
invasores contindan sin resolverse. Muchas de las plantas invasoras mas agresivas
muestran caracteristicas como el crecimiento clonal o alelopatias que podrian contribuir a
su capacidad invasora. El objetivo de este trabajo ha sido determinar el papel de dos
caracteristicas potencialmente importantes para el crecimiento y la habilidad competitiva
de la especie invasora Carpobrotus edulis. En concreto, se determiné (i) la importancia del
estoldon como érgano de reserva en la supervivencia y crecimiento de C. edulis tras un
proceso de perturbacion que fragmenta el clon. Por otra parte, el trabajo ahonda en {ii) el
potencial alelopatico de C. edulis y su impacto sobre la germinacion y crecimiento de otras
especies con las que pudiera competir.

Los resultados muestran que el estolén actia como un reservorio de recursos, y
gue permite a aquellos fragmentos de mayor tamafio invertir una mayor proporcién de
biomasa en el desarrollo de parte aérea, y por lo tanto facilitando su expansién horizontal y
capacidad invasora. Por otra parte, los resultados mostraron un efecto fitotdxico de las
hojas de C. edulis sugiriendo que este podria ser un mecanismo facilitador en el
desplazamiento de las especies con las que compite. Sin embargo, la ausencia de
diferencias en potencial fitotéxico entre C. edulis (invasor agresivo) y su congénere
Carpobrotus acinaciformis (exético considerado menos agresivo) parecen indicar que la
capacidad alelopatica no seria en este caso un atributo clave en el proceso de invasién.

El estudio de aquellas caracteristicas que pudieran estar contribuyendo al éxito de
las especies invasoras resulta una pieza clave a la hora de entender el proceso invasor, y
por lo tanto necesario para establecer programas de prevencion y recuperacion de areas

invadidas.



RESUMO

As invasions bioldxicas representan unha das ameazas mais importantes para a
conservacion da biodiversidade; non obstante, os mecanismos subxacentes ao éxito dos
invasores contindan sen resolverse. Moitas das plantas invasoras mais agresivas mostran
caracteristicas como o crecemento clonal ou alelopatias que poderian contribuir & sua
capacidade invasora. O obxectivo deste traballo foi determinar o papel de duas
caracteristicas potencialmente importantes para o crecemento e a habilidade competitiva
da especie invasora Carpobrotus edulis. En concreto, determinouse (i) a importancia do
estolén como érgano de reserva na supervivencia e crecemento de C. edulis tras un proceso
de perturbacion que fragmenta o clon. Por outra parte, o traballo afonda (ii) no potencial
alelopatico de C. edulis e o seu impacto sobre a xerminacién e crecemento doutras especies
coas que puidese competir.

Os resultados amosan que o estoldn acta como un reservorio de recursos, e que
permite a aqueles fragmentos de maior tamafio investir unha maior proporcidon de biomasa
no desenvolvemento da parte aérea, e polo tanto facilitan a sUa expansién horizontal e
capacidade invasora. Por outra banda, os resultados amosaron un efecto fitotdxico das
follas de C. edulis suxerindo que este poderia ser un mecanismo facilitador para o
desprazamento das especies coas que compite. Non obstante, a ausencia de diferenzas no
potencial fitotoxico entre C. edulis (invasor agresivo) e o seu conxénere C. acinaciformis
(exdtico, considerado menos agresivo) parecen indicar que a capacidade alelopatica non
seria neste caso un atributo clave no proceso de invasién.

O estudo daquelas caracteristicas que puidesen estar a contribuir ao éxito das
especies invasoras resulta unha peza clave @ hora de entender o proceso invasor, e polo
tanto necesario para establecer programas de prevencién e recuperacién de dreas

invadidas.



1. LAS INVASIONES BIOLOGICAS

Las invasiones bioldgicas representan una de las mayores amenazas para la
conservacién de las especies (CBD, 2006) siendo consideradas como la segunda causa de
pérdida de biodiversidad y provocando un gran impacto en la composicidn, estructura y
funcionamiento de los ecosistemas naturales de todo el mundo (Simberloff et al., 2005).

Ya desde la antigliedad los desplazamientos del ser humano han llevado consigo
también los de plantas y animales. Las mejoras en las comunicaciones y su accesibilidad han
sido las claves para que, durante los ultimos siglos, la dispersidon de especies por el ser
humano haya aumentado de forma exponencial. Asi, por ejemplo, una especie que por
medios propios necesitaria 5000 afios para alcanzar una nueva regidn biogeografica, hoy
solo tardaria un dia (Vila et al., 2008). La introduccion de especies exdticas invasoras puede
alterar el equilibrio de los ecosistemas locales e incluso llevar a su destruccidn, provocando
la extincion de las especies nativas. Ademas, la problemadtica de estas invasiones podria

verse incrementada con el cambio climdtico (Dukes y Mooney, 1999).

1.1 Definiciones

Para poder abordar de manera acertada el problema de las especies invasoras, es
importante definir los siguientes conceptos claves:

- Una especie exodtica (no nativa, introducida, foranea) es aquella especie,
subespecie o taxdn inferior introducido fuera de su distribucién natural. Incluye cualquier
parte, gameto o propdgulo de dicha especie que pueda sobrevivir y reproducirse. Su
presencia en una determinada regidn es atribuible, directa o indirectamente, a la acciéon
humana, la cual le permitié superar barreras geograficas que estarian por encima de su
rango de dispersion natural.

- Las especies subespontaneas o adventicias son aquellas que llegan a los espacios
naturales, se establecen y dan lugar a poblaciones pequefias y poco viables cuya
persistencia depende de la proximidad a zonas antropizadas o de la entrada continuada de
nuevos individuos, por lo tanto, no tienen capacidad de perdurar en los nuevos territorios
ocupados y desaparecen al cabo de poco tiempo.

- Las especies naturalizadas son las que son capaces de formar poblaciones
estables (vivir y reproducirse) en espacios naturales o seminaturales y que se mantienen sin
necesidad de nuevas introducciones, tal como lo hacen las plantas nativas.

- Las especies invasoras son especies naturalizadas que se expanden rdpidamente

lejos del foco de introduccidn, su crecimiento poblacional se descontrola y colonizan el



nuevo territorio desplazando a las poblaciones locales, normalmente por la ausencia o
reduccion de enemigos naturales, alterando la estructura y funcionamiento del ecosistema
receptor y causando dafios ecoldgicos y socioecondémicos. Una especie vegetal se considera
invasora si en menos de 50 afios se ha establecido a 100 metros del foco de entrada (si su
reproduccion es mediante semillas) o a mas de 6 metros en 3 afos (si su reproduccion es
vegetativa a través de rizomas o estolones) (Vila et al., 2008). Las caracteristicas que
favorecen la capacidad de una planta de convertirse en invasora estan directamente
relacionadas con su habilidad de reproducirse sexual y asexualmente, de crecer
rapidamente desde su germinacidén hasta la etapa reproductora y, particularmente de su
plasticidad fenotipica que le permitird adaptarse a las condiciones ambientales del nuevo

espacio (Lorenzo, 2010).

1.2 Proceso invasor

En cada proceso de invasion pueden reconocerse tres fases: introduccion,
establecimiento y expansion. En la primera, la especie es transportada, de forma
intencionada o no, a una zona en la que no es nativa. En la segunda, también conocida
como aclimatacidn, la especie se naturaliza aunque no experimenta ninguna expansion. La
tercera fase representa la propagacion y colonizacién de nuevas zonas por parte de la
planta invasora.

A pesar de que hay cientos de miles de especies vegetales, relativamente pocas
tienen la capacidad de invadir nuevos territorios. La razén de esta especificidad geografica
la podemos entender en funcién de los diferentes filtros evolutivos (Lambers et al., 2008).
Las plantas exdticas deberian superar estos filtros para llegar a ser invasoras (Lorenzo et al.,
2010). Las especies vegetales estdn presentes en un drea determinada por razones
histdricas, filtro historico. Algunas especies estdn ausentes en un espacio porque no tienen
los rasgos fisiologicos apropiados para sobrevivir, filtro fisiolégico. Por Ultimo, las
interacciones que se puedan producir entre las especies exdticas y autdctonas en el nuevo

ambiente determinaran la composicidn vegetal del area invadida, filtro biotico.
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Figura 1. Esquema del proceso de invasién incluyendo los filtros evolutivos que actuan como
barreras. A: introduccion de propagulos, B: desaparicion, C: factores que influyen en el
establecimiento, D: factores que influyen en la naturalizacidn, E: factores que influyen en la invasion.
(Modificado de Lorenzo, 2010).

1.3 Impactos

Las plantas invasoras representan tanto un problema ambiental como econdmico.
Asi, tienen un impacto sobre los ecosistemas, ya que pueden afectar a las condiciones
ambientales (insolacién, alteracion del régimen de fuegos, cantidad y riqueza de humus en
el suelo...) provocando la destruccién o alteracion profunda de los ecosistemas; a la cadena
tréfica (pueden ejercer una presion negativa o impedir el acceso a los recursos de las
poblaciones de especies nativas) y/o a los ciclos de nutrientes. Las especies invasoras
conducen a una pérdida de biodiversidad y de resilencia en los ecosistemas, tanto a nivel
regional como global, siendo las especies mds afectadas por las invasiones aquellas
sensibles a pequefios cambios ambientales, coincidiendo muchas veces con especies
endémicas. Son, por lo tanto, una de las causas mas importantes de amenaza para las
especies autdctonas y en consecuencia para la conservacion de la biodiversidad.

Por otra parte, también tienen un efecto claro sobre los medios antrdpicos, los
dafios derivados de las invasiones son innumerables y el coste econdmico de estos es

creciente, y dependen tanto de la localizacidon de la zona afectada como de la especie



invasora (aparicidn de malas hierbas en campos de cultivo o especies téxicas para el
ganado, especies que causan dafos estructurales...). Otros impactos sobre los humanos se

deben a que algunas especies tienen efectos alergégenos o producen sustancias toxicas.

1.4 Invasiones bioldgicas en Galicia

Se considera que un buen numero de especies en Galicia tienen por amenaza
principal a su viabilidad la presencia de especies invasoras (Bafares et al., 2004). A pesar de
esto, el problema derivado de las especies invasoras en Galicia no ha sido hasta el
momento estudiado en detalle y, por lo tanto, su verdadero alcance, las especies y
superficies naturales afectadas y el coste econédmico derivado son aldn poco conocidos
(Fagundez y Barrada, 2007).

El drea geografica con mayor presencia de invasoras es la zona costera de
Pontevedra y sur de A Corufia, las Rias Baixas y la zona de Ferrol y A Corufia ciudad; siendo
mas afectadas las que presentan una mayor presion antrdpica. La relevancia de la presencia
de especies invasoras en la Red Natura 2000 es evidente, siendo las areas protegidas de
estas zonas las mas afectadas (caso de los LIC del Baixo Mifio, Costa da Vela o Cabo Udra,
gue presentan numerosas invasoras en sus sistemas costeros dunares, zonas arenosas e
incluso en las zonas forestales) (Fagundez y Barrada, 2007). En este sentido, los habitats
naturales mas sensibles son los sistemas dunares y los margenes de marisma, dénde se
encuentran especies invasoras muy agresivas como Stenotaphrum secundatum,

Carpobrotus edulis o Spartina patens (Fagundez y Barrada, 2007).



2. CASO DE ESTUDIO: Carpobrotus edulis

2.1 Biologia y caracter invasor

Carpobrotus edulis (L.) N.E. Br. (Aizoaceae) (cominmente conocida como “Uia de
gato” o “Herba do coitelo”), es una planta clonal, herbdacea, suculenta, perenne y con tallos
enraizantes y ramificados, nativa de Sudafrica (Albert, 1995).

C. edulis invade los habitats costeros en los ambientes mediterrdneos del planeta
como Australia, Nueva Zelanda, California, Chile o el sur de Europa, donde fue introducida
por el hombre alrededor del S. XIX, principalmente en las dunas costeras debido a su
capacidad de estabilizar el terreno (Moragues, 2005).

Su crecimiento clonal le permite formar un tapiz continuo que recubre el sustrato,
modificando las condiciones de luz y nutrientes. Es considerada por el GEIB (Grupo
Especialista en Invasiones Bioldgicas) como una de las 20 especies invasoras mas agresivas
(Novoa, 2012). C. edulis puede tener fuertes efectos negativos en la germinacion,
supervivencia, crecimiento y reproducciéon de otras especies (Novoa, 2012).

En Galicia estd distribuida a lo largo de toda la zona costera. Aparece en
comunidades psamofilas costeras y también en comunidades casmofiticas de acantilado,
afectando, por lo tanto, a un buen nimero de especies vegetales raras o amenazadas

presentes en dichos habitats (Fagundez y Barrada, 2007).

Lam, 23.-Carpobrotus edulis, cultivada en ¢f Real Jardin Boténico. Madrid (MA 260385): a) hibito;
b) seccrdn loagitudinal de 1a flor; ¢) seccion | el J)e ) i
funiculo

Figura 2. Reproduccién de lamina de Carpobrotus
edulis. Real Jardin Botanico de Madrid.
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TRABAJO EXPERIMENTAL 1

2.2 “Importancia del crecimiento clonal en la capacidad invasora de C. edulis”

INTRODUCCION

Las perturbaciones (tales como el pastoreo animal, el pisoteo, el fuego, las
inundaciones o los desprendimientos) son, tanto a escala espacial como temporal, un
componente importante de los ecosistemas. Su origen reside en la accidon antropogénica o
en los propios fenédmenos naturales y sus consecuencias pueden ser modificaciones en los
habitats o en las estructuras de las plantas, como es el caso del fraccionamiento de los
estolones en las plantas clonales.

La capacidad de los fragmentos formados para sobrevivir y regenerarse puede ser
importante para el éxito en el establecimiento y mantenimiento de poblaciones de especies
vegetales en habitats perturbados, ya que puede modificar su capacidad de supervivenciay
crecimiento (Dong et al., 2011).

Muchas plantas invasoras presentan reproduccidn vegetativa, y recientemente, se
ha sugerido que la clonalidad podria ser un atributo determinante para explicar su
potencial invasor (Song et al., 2013). Sin embargo, la mayoria de estos trabajos se han
basado en los beneficios derivados de la capacidad que las especies clonales tienen para
intercambiar recursos a través de sus conexiones (estolones o rizomas) (Roiloa et al., 2010,
2013, 2014). Por otra parte, la capacidad de utilizacidn de las reservas almacenadas en los
estolones o rizomas ha sido escasamente explorada, a pesar de su potencial importancia
para la supervivencia y crecimiento de los fragmentos tras un proceso de perturbacion
(Dong et al., 2010).

Estudios previos han mostrado que existe una correlacidn positiva entre la longitud
de los estolones y la cantidad de reservas almacenadas en ellos (Dong et al., 2010). En este
estudio, realizamos un experimento de campo en el que utilizamos fragmentos de la clonal
Carpobrotus edulis de distintas longitudes de estoldén con el objetivo de contestar a las
siguientes preguntas:

(i) éExiste un efecto de la longitud del estolén sobre la capacidad de supervivencia y

crecimiento? Se espera una mayor supervivencia y crecimiento en las plantas con

un estoldn de mayor tamafio, al contener una mayor cantidad de recursos.

(i) éExiste un cambio en el patrén de distribucion de recursos en funcidn de la

longitud del estoléon? Dado que los fragmentos de menor longitud podrian

almacenar una menor cantidad de recursos, esperamos una mayor inversion



proporcional en biomasa radicular por parte de los fragmentos cortos respecto a los

de estolones de un mayor tamafio.

MATERIAL Y METODOS
Material vegetal

Para el experimento se recogieron un total de 30 fragmentos de la estolonifera
Carpobrotus edulis en Cabo Estai (Pontevedra, Espana; 42°11.2°N, 8°48.9°0) el 21 de marzo
de 2014. Con el objetivo de incrementar la variabilidad genética del material vegetal
utilizado en el experimento, los fragmentos fueron recogidos en 5 manchas diferentes,
separadas al menos 50 m entre ellas, asumiendo que cada mancha podria representar un

genotipo distinto.

Disefio experimental

El disefio experimental consistid en un Unico factor, longitud del estolén, con dos
niveles: corto (Media % Error: 2.52 + 0.12 cm) y largo (Media % Error: 9.59 + 0.30 cm) (ver
Figura 1). Los estolones de diferentes longitudes fueron cortados de los fragmentos
originales. No se observd ningln trauma inicial (como muerte repentina o enfermedad)
derivado del corte del estolon. Cada estoldn sostenia un Unico individuo de tamafio similar.
Un andlisis preliminar descarté diferencias en el tamafio inicial (biomasa total en peso
fresco) entre los tratamientos (ANOVA: F; 53 = 0.812, p-valor = 0.375). Cada uno de los dos
tratamientos se replicé 15 veces.

Los 30 fragmentos (15 de estoldn largo y 15 de estoldén corto) fueron trasplantados
al complejo dunar de la playa de Barra (Pontevedra, Espafia; 42°15’N, 8°51’0) donde se
desarrolld el experimento. Los 30 rametos fueron plantados en 5 sub-parcelas del complejo
dunar, en grupos de 6 individuos. Cada grupo de 6 rametos (con 3 representantes de cada
uno de los dos tratamientos) fue distribuido en un drea de 10 m? en cada una de estas cinco
sub-parcelas (ver Figura 2 para mas detalles). El experimenté comenzd el 21 de marzo y

tuvo una duracion de 3 meses.

Medidas

Al final del experimento, el 23 de junio 2014, fueron recogidos individualmente
cada uno de los rametos. Se realizé6 una medida de la biomasa total en peso fresco de cada
uno de los individuos y posteriormente, para cada uno de los rametos, se pesd
separadamente: la biomasa de la raiz, el estoldn y el resto de biomasa aérea. La

distribucidn proporcional de biomasa de raiz fue calculada como el ratio entre la biomasa
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de raiz y la biomasa total (raiz + estoldén + hojas), y la distribucidn proporcional de biomasa
aérea como el ratio entre la suma del total de biomasa aérea (estolén y hojas) entre la

biomasa total.

Tratamiento estadistico

Previamente, se verificd la normalidad de los datos mediante el test de
Kolmogdrov-Smirnov y la homogeneidad de varianzas mediante el test de Levene. Todos los
datos cumplieron los requisitos para test paramétricos y por lo tanto no fue necesaria
ninguna transformacién.

Las diferencias en funcion del tamafio del estoldn en biomasa de raiz, aérea y total,
asi como la biomasa proporcional de raiz y biomasa aérea se analizaron mediante analisis
de varianza de una via (ANOVA) con tamafio de estoldn como factor principal. Diferencias
en supervivencia se analizaron mediante el test Chi-cuadrado.

El nivel de significacién aceptado fue p-valor < 0.05. Los datos fueron analizados

con el programa estadistico IBM SPSS Statistic 19.0 (IBM Corporation, Armonk, NY, EEUU).

!

ESTOLON CORTO ESTOLON LARGO

Figura 1. Representacién esquematica de los tratamientos experimentales: estoldn corto (Media +
Error: 2.52 £ 0.12 cm) y estoldn largo (Media * Error: 9.59 * 0.30 cm). Cada tratamiento fue replicado
15 veces.
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Figura 2. Situacidn de la zona experimental y de las 5 sub-parcelas donde fueron trasplantados los
individuos de C. edulis (numeradas del 1 al 5).

RESULTADOS

Al finalizar el experimento, tres individuos (uno en el tratamiento de estolén corto y
dos en el de estolén largo) fueron computados como muertes. Sin embargo, no se
detectaron diferencias significativas en la supervivencia entre ambos tratamientos (x’1, ¢.05 =
0.37, p-valor = 0.543).

La longitud del estolén no afectd significativamente a la biomasa de la raiz, a la
biomasa aérea o a la biomasa total de C. edulis (Tabla 1, Figura 3). Aunque las diferencias
no fueron significativas, el crecimiento, en términos de biomasa total, fue mayor en el
tratamiento de estoldn largo.

Encontramos diferencias significativas del efecto de la longitud del estolén en las
proporciones de biomasa de raiz y biomasa aérea (Tabla 2, Figura 4). Asi, los individuos con
estolones cortos incrementaron significativamente la biomasa proporcional destinada a
raices, mientras que los individuos de estolones largos incrementaron significativamente la

biomasa proporcional invertida en parte aérea.

Biomasa raiz Biomasa aérea Biomasa total

Efecto gl. F P gl. F P gl. F P

Longitud estoldn 1 0.501 0.485 1 0.028 0.869 1 0.257 0.617
Error 25 25 25

Tabla 1. ANOVA para biomasa de raiz, biomasa aérea y biomasa total con longitud de estoldn como
factor principal. Las diferencias significativas (p-valor < 0.05) se destacan en negrita. Datos en Fig. 3.
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Proporcidn biomasa raiz

Proporcidn biomasa aérea

Efecto g.l P gl. F P
Longitud estoldn 1 6.361 0.018 1 6.361 0.018
Error 25 25

Tabla 2. ANOVA para proporcidén de biomasa de raiz y proporcidon de biomasa aérea con longitud de
estoldn como factor principal. Las diferencias significativas (p-valor < 0.05) se destacan en negrita.

Datos en Fig. 4.
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DISCUSION

En contra de lo que preveiamos en nuestra primera hipdtesis, de que una mayor
longitud de estolén incrementaria la supervivencia y el crecimiento de los rametos tras un
proceso de perturbacién, nuestros resultados mostraron que no existian diferencias
significativas para ninguna de estas variables en funcion de la longitud del estoldn. Estudios
previos han encontrado un efecto positivo de la longitud del estoldn en la supervivencia y
crecimiento en la especie invasora Alternanthera philoxeroides (Mart.) Griseb.
(Amaranthaceae) (Dong et al., 2011). En este sentido, los estolones representan un
importante érgano de almacenamiento de recursos, por lo tanto, podrian estar jugando un
papel importante en el restablecimiento de especies clonales tras un proceso de
fragmentacion. De manera similar, en nuestro estudio, encontramos un mayor incremento
en la biomasa total en los individuos de estoldn largo respecto a los de estoldn corto,
aunque estas diferencias no fueron estadisticamente significativas.

Los resultados apoyan nuestra segunda hipdtesis. Asi, hemos encontrado
diferencias significativas en la proporcién de biomasa destinada a parte aérea y
subterranea en funcion de la longitud del estolén. Como preveiamos, aquellos individuos
con un tamanfo de estoldn menor incrementaron significativamente la cantidad de biomasa
destinada a raices. Este resultado concuerda con la teoria de particidon dptima, que sugiere
que las plantas destinardn proporcionalmente mdas biomasa a aquellas estructuras
encargadas de la adquisicion del recurso mas limitante (Hilbert, 1990). La cantidad de
recursos aportados por un estolén corto es escasa (Dong et al., 2010) por lo que estos
individuos necesitaran invertir mas biomasa en la produccién de raices y obtener los
recursos del suelo.

Paralelamente, nuestros resultados mostraron que aquellos individuos de estoldn
largo incrementaban significativamente la biomasa destinada a parte aérea. Debido a la
mayor cantidad de recursos almacenados en el estoldn largo estos individuos necesitaran
invertir menos biomasa en raices para obtener los recursos del suelo y podran destinar una
mayor cantidad de biomasa a la parte aérea. Esta respuesta, podria fomentar su expansion
horizontal sobre la superficie dunar, y por lo tanto incrementar su potencial invasor. De
manera similar, estudios previos han mostrado que los cambios en los patrones de
distribucidon de biomasa favorecen la capacidad invasora de C. edulis (Roiloa et al., 2013,
2014). Sin embargo, nuestro estudio es el primero que muestra que los cambios en la
asignacion de biomasa en esta especie pueden asociarse a la cantidad de recursos

almacenada en su estoldn.
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En conclusién, nuestros resultados muestran que la longitud del estoldon tras un
proceso de perturbacién, como lo es la fragmentacién, provoca un cambio en el patrén de
distribucidn y asignacién de la biomasa. A pesar de que la biomasa total no se vio afectada
significativamente por el proceso de fragmentacion, el hecho de que los individuos de
estoldén largo invirtieran una mayor biomasa en crecimiento de la parte aérea indica una
mayor capacidad de expansidn horizontal y, por lo tanto, de colonizacién de la duna de este
invasor agresivo. La plasticidad morfolégica en respuesta a la disponibilidad de recursos en
base a la longitud del estoldén podria representar un mecanismo efectivo favoreciendo la

capacidad invasora de C. edulis.
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TRABAJO EXPERIMENTAL 2

2.3 “Potencial alelopatico de C. edulis y su implicacion en el proceso invasor”

INTRODUCCION

El filtro bidtico, es decir, las interacciones que se puedan producir entre las especies
exdticas y autdctonas en el nuevo ambiente, serdn las que determinen la composicién
vegetal de un drea invadida. Uno de los componentes de este filtro bidtico son las
relaciones alelopdticas que se pueden producir entre las especies vegetales en el espacio
naturalizado (Lorenzo, 2010). En este contexto y basandonos en la definicion dada por la
International Allelophaty Society (Torres et al., 1996), entendemos por alelopatia “cualquier
proceso que implica metabolitos secundarios producidos por especies exdticas que influyen
en el crecimiento y desarrollo de especies nativas (excluyendo a los animales),
comprendiendo efectos positivos y negativos”. Desde la perspectiva de la competencia
entre especies el proceso alelopatico constituye un proceso pasivo de interaccion.

Los aleloquimicos de la especie exdtica tienen multiples funciones en el area de
distribucidn original: alelopatica, defensa frente a herbivoros, agentes transportadores de
metales o agentes de simbiosis entre microorganismos del suelo y la planta. En el nuevo
area la funcion alelopatica de la potencial invasora se veria incrementada al escapar de sus
enemigos naturales y perder, los aleloquimicos, parte de sus funciones originales
(Sinkkonen, 2006). Asi, Rabotnov (1974) emitid6 una hipdtesis en la que indica que,
probablemente, la alelopatia es menos significativa en comunidades vegetales que hayan
coevolucionado que en el caso de especies nativas y aléctonas que evolucionaron en areas
biogeograficas diferentes (Lorenzo, 2010).

El objetivo de este trabajo es evaluar la capacidad fitotéxica del invasor
Carpobrotus edulis sobre la germinacidn y crecimiento de Lactuca sativa L. (Compositae).
Esta actividad fitotdxica podria favorecer la capacidad invasora de C. edulis y reportarle una
ventaja competitiva en la colonizacién de nuevos habitats. Ademas, para evaluar la
importancia que podria representar la alelopatia en el proceso invasor de C. edulis,
comparamos su capacidad fitotdxica con la de su congénere Carpobrotus acinaciformis, que
es considerado un invasor menos agresivo (Suehs et al., 2004). En concreto, nuestro trabajo
plantea las siguientes preguntas especificas:

(i) ¢Existe un efecto alelopatico de C. edulis sobre L. sativa? Esperamos que, al igual

qgue otras especies invasoras, C. edulis tenga un efecto fitotdxico y reduzca la

germinacion y crecimiento de L. sativa.
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(ii) éExisten diferencias entre la capacidad fitotdxica de C. edulis y C. acinaciformis?
Dado que C. edulis es reconocida como una especie invasora mas agresiva que C.
acinaciformis, esperamos que su impacto en la germinacién y crecimiento de L.

sativa sea mas negativo.

MATERIAL Y METODOS
Material vegetal

Ejemplares de C. edulis fueron recogidos en Cabo Estai (Pontevedra, Espafia;
42°11.2’N, 8°48.9’0) y los de C. acinaciformis en Vigo (Pontevedra, Espafia; 42°13.2°N,
8°46.2’0) el 3 de junio de 2014. En ambos casos, y con el objeto de recoger una mayor
variabilidad genética, se recogieron ejemplares de 5 manchas separadas al menos 50 m. Se
asume que cada mancha podria representar un genotipo distinto, aunque no fue
confirmado.

L. sativa fue escogida como especie objetivo por su amplio uso en estudios de
fitotoxicidad, permitiendo asi la comparacién de resultados entre los diferentes estudios
(Lorenzo et al. 2010). Las semillas de L. sativa fueron obtenidas de Semillas Fitd, S.A.

Barcelona, Espafia.

Disefio experimental

Para testar las hipdtesis propuestas se llevaron a cabo dos experimentos en cdmara
de crecimiento. Para comprobar la capacidad fitotéxica de C. edulis (hipdtesis 1) en un
primer experimento se incubaron las semillas de L. sativa, con hojas de C. edulis, con
material en descomposicion de C. edulis, y sin presencia de C. edulis (control). Por otra
parte, y con el objeto de testar diferencias entre la fitotoxicidad de un invasor agresivo y
uno menos agresivo (hipdtesis 2), se realizd un segundo experimento en el que se
incubaron semillas de L. sativa con hojas de C. edulis, con hojas de C. acinaciformis, y sin
presencia de Carpobrotus (control).

En ambos experimentos se utilizaron placas Petri donde se dispusieron (de abajo-
arriba) para el tratamiento control tres capas de papel de filtro superpuestas, semillas de L.
sativa y dos capas mas de papel de filtro (Figura 1.A). Por otra parte, cada una de las placas
de los tratamientos con Carpobrotus estaban compuestas (de abajo-arriba) por: una capa
de papel de filtro, el material vegetal fitotoxico (Carpobrotus), dos capas de papel de filtro,
semillas de L. sativa y dos capas mas de papel de filtro (Figura 1.B). En ambos experimentos

se anadieron 300 mg de material vegetal de Carpobrotus, que después de ser pesado en
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una balanza de precision, se troced con un bisturi en fragmentos de aproximadamente 2
mm? para ser homogéneamente distribuido sobre el papel de filtro en la placa Petri. En
todos los casos la cantidad de semillas de L. sativa por placa fue de 50 unidades
(regularmente distribuidas sobre el papel de filtro para minimizar la competencia) (ver
Figura 2.A). En ambos experimentos los tratamientos fueron replicados 4 veces. Por lo

tanto, cada ensayo, formado por 4 réplicas, conté con un total de 200 semillas.

ESPECIE OBJETIVO
ESPECIE OBJETIVO (L. sativa)
(L. sativa)

TRATAMIENTO

CONTROL TRATAMIENTO

Figura 1. Esquema del disefio experimental mostrando, para las placas control y las placas con
tratamiento, la colocacidn de las capas de papel de filtro, el tratamiento (sélo en B; 300 mg de
material vegetal) y las 50 semillas de L. sativa.

Las incubaciones tuvieron lugar en una camara de crecimiento con un fotoperiodo
de 12 h y una temperatura de 27 °C. La duracion total de la incubacién para cada uno de los
dos experimentos fue de un total de 6 dias. Las placas se mantuvieron en condiciones de
humedad durante todo el periodo de incubacidn. Los experimentos fueron desarrollados en

el Laboratorio de Ecologia de la Facultad de Ciencias de la UDC.

Medidas

En cada uno de los dos experimentos se registraron porcentajes de germinacion y
se realizaron medidas de crecimiento radicular en L. sativa. Asi, al tercer dia del comienzo
de cada incubacidn se realizé el conteo de semillas germinadas y no germinadas (50
semillas x 4 réplicas = 200 semillas; 200 semillas x 3 tratamientos = 600 semillas en cada
uno de los dos ensayos) (ver Figura 2.A). Por otra parte, se determinaron la longitud de la
radicula en cada una de las semillas germinadas. Dicho dato fue tomado con una regla al

sexto dia del comienzo de cada una de las dos incubaciones (ver Figura 2.B).
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Figura 2. Estado de
germinacion de las
semillas de L. sativa al
tercer dia para el
tratamiento con hojas de
C. edulis (A) y medida de
la longitud de la radicula
de L. sativa (B).

Tratamiento estadistico

Previamente al analisis estadistico, y como requisito para aplicar test paramétricos,
se verificd la normalidad de los datos mediante el test de Kolmogdrov-Smirnov y la
homogeneidad de varianzas mediante el test de Levene.

En el primer ensayo (hojas vs. material en descomposicidn) los datos y sus sucesivas
transformaciones no cumplieron los requisitos del test paramétrico y por lo tanto se aplic
el test no paramétrico de Kruskal-Wallis (equivalente ANOVA de una via). Posteriormente,
al comprobar que existian diferencias significativas en funcién del tratamiento, se aplicé el
test a-posteriori de Tukey (HSD) de comparaciones multiples para detectar que niveles
dentro del tratamiento se diferencian significativamente.

En el segundo ensayo (C. acinaciformis vs. C. edulis), todos los datos cumplieron los
requisitos para test paramétricos y por lo tanto no fue necesaria ninguna transformacion.
En este ensayo, las diferencias en la longitud de la radicula en funcién del tratamiento se
analizaron mediante analisis de varianza de una via (ANOVA). Cuando el efecto del
tratamiento fue significativo, se aplicé el test a-posteriori de Tukey (HSD) para localizar
diferencias entre los diferentes niveles del factor.

En ambos experimentos el efecto de los tratamientos en la germinacion se analizé
mediante un test Chi-cuadrado.

El nivel de significacion aceptado fue p-valor < 0.05. Para el tratamiento estadistico
de los datos se empled el programa estadistico IBM SPSS Statistic 19.0 (IBM Corporation,
Armonk, NY, EEUU).

RESULTADOS
En el primer ensayo no se detectaron diferencias significativas en la germinacion
entre los 3 tratamientos (control, hojas y material en descomposicién) (xzo,o;,, » = 5.493, p-

valor = 0.064). Sin embargo, si se detectaron diferencias significativas en la longitud de la
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radicula de L. sativa en funcidn del tratamiento utilizado (Tabla 1, Figura 3). En este sentido
el test de Kruskal-Wallis mostré una reduccidn significativa en el crecimiento en aquellas
plantulas expuestas a hojas de C. edulis (Test de Tukey: p-valor siempre menor de 0.001). La
presencia de material en descomposicion de C. edulis también redujo el crecimiento
radicular con respecto al control, sin embargo estas diferencias no fueron estadisticamente
significativas (Test de Tukey: p-valor = 0.069).

En el segundo ensayo no se detectaron diferencias significativas en la germinacion
entre los 3 tratamientos (control, C. acinaciformis y C. edulis) (xzo,os, , = 3.390, p-valor =
0.180). Sin embargo el ANOVA detecté diferencias significativas en la longitud de la radicula
de L. sativa en funcién del tratamiento aplicado (Tabla 2, Figura 4). La presencia de las dos
especies de Carpobrotus (C. acinaciformis y C. edulis) redujeron significativamente el
crecimiento de L. sativa (Figura 9) (Test de Tukey: p-valor siempre menor de 0.001). El
impacto en el crecimiento de L. sativa fue significativamente similar en el caso de C. edulis

y C. acinaciformis (Test de Tukey: p-valor = 0.261).

Variable de agrupacion g.l. X P

Tratamiento 2 126.061 <0.001

Tabla 1. Test de Kruskal-Wallis del primer ensayo (control, material en descomposicién y hojas de C.
edulis) para el efecto del tratamiento sobre la longitud de la radicula de L. sativa. Las diferencias
significativas (p-valor < 0.05) se destacan en negrita. Datos en Fig. 3.

Efecto g.l. F P
Tratamiento 2 28.747 <0.001
Error 587

Tabla 2. ANOVA del segundo ensayo (control, C. edulis y C. acinaciformis) para el efecto del
tratamiento sobre la longitud de radicula de L. sativa. Las diferencias significativas (p-valor < 0.05) se
destacan en negrita. Datos en Fig. 4.

20



w
o
]
Hiw

HHQU

[R%)
w
1

[}
o

|
Clloy

=
o
I

Longitud radicula (mm)
=
w

Control Material en Hojas
descomposicion
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Figura 4. Media * Error de longitud de radicula para el segundo ensayo (tratamientos: control, C.
edulis y C. acinaciformis). Las letras distintas sobre las barras indican diferencias significativas (p-
valor < 0.001). Ver ANOVA en Tabla 2.

DISCUSION

Como preveiamos en nuestra primera hipdtesis, y basandonos en los resultados del
primer ensayo, se puede afirmar que existe un efecto alelopdatico de Carpobrotus sobre el
desarrollo radicular de L. sativa. Por lo tanto, este resultado nos indica que C. edulis, al igual
que otros invasores (Lorenzo, 2010) podria estar utilizando la alelopatia como un
mecanismo para desplazar a otras especies del ecosistema, y por lo tanto favoreciendo su

capacidad invasora. Por otra parte, nuestro estudio ha encontrado diferencias significativas
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en el efecto fitotdxico entre diferentes partes de la planta. El material vivo, en este caso las
hojas, si muestran efecto fitotdxico, en cambio, el material en descomposicidon, aunque
redujo el crecimiento radicular, no presenté diferencias significativas respecto al control.
Los aleloquimicos son metabolitos secundarios presentes en las plantas que,
probablemente, cuando partes de ellas mueran sean lavados al suelo. Asi, un estudio
anterior (Novoa, 2012) ha visto un efecto negativo de C. edulis sobre la germinacion y
crecimiento de Malcolmia littorea (L.) R. Br. (Cruciferae). Dicho estudio incluye ensayos con
soluciones obtenidas del sustrato donde habia estado presente Carpobrotus y apoya, por
tanto, la idea de que los metabolitos secundarios, una vez la planta muere, son lavados al
suelo. En este sentido, la probable presencia de aleloquimicos en el suelo, una vez han sido
retiradas las plantas invasoras, debe tenerse especialmente en cuenta de cara a proyectos
de restauracion (Novoa, 2012).

En contra de lo que preveiamos en nuestra segunda hipdtesis, no hemos
encontrado diferencias significativas entre el efecto alelopatico de C. edulis y C
acinaciformis. En nuestro trabajo se observa un efecto alelopatico de Carpobrotus sobre L.
sativa, pero no existen evidencias estadisticas de que exista un mayor impacto fitotéxico de
C. edulis que de C. acinaciformis. Este resultado parece apuntar que la mayor capacidad
invasora reportada para C. edulis en comparacidén con su congénere C. acinaciformis (Suehs
et al., 2004) no esta provocada por su mayor actividad fitotdxica. En este sentido la mayor
agresividad de C. edulis podria deberse a una mayor capacidad de integracién fisioldgica
(esto, es una mayor capacidad de intercambio de recursos entre individuos del sistema
clonal), aunque este aspecto no ha sido abordado todavia (Roiloa et al., 2013).

En conclusidn, este trabajo refleja que existe un efecto alelopatico de Carpobrotus
gue es mas evidente en el material vivo que en el muerto. El trabajo también muestra que
el potencial fitotdxico no difiere entre C. edulis y C. acinaciformis, descartando que la mayor
capacidad invasora de C. edulis sea motivada por su mayor capacidad fitotdxica con
respecto a C. acinaciformis. Sin embargo debemos reconocer que esta interpretacién debe
ser tomada con cautela, en tanto en cuanto nuestros resultados deben cefiirse al efecto
sobre L. sativa, y su extrapolacién a otras especies nativas y afectadas por las invasiones de

Carpobrotus deberia ser testada en sucesivos estudios.
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