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1 LASINVASIONES BIOLOGICAS

Las especies invasoras son consideradas como una de las mayores amenazas para
la conservacion de la biodiversidad y el funcionamiento de los ecosistemas naturales a
escala global (Simberloff et al., 2005). Hoy en dia, los procesos de invasiones bioldgicas son
consideradas como la segunda amenaza mas importante para el mantenimiento de la

biodiversidad, después de la fragmentacion y destruccién de los habitats (Williamson, 1996).

Los seres humanos, especialmente durante las Ultimas décadas y motivado por el
proceso de globalizacién, han causado una redistribucién geogréafica de los seres vivos a lo
largo de todo nuestro planeta. Como consecuencia un niumero creciente de especies han
superado barreras geogréficas antiguamente insuperables, tales como océanos, cadenas
montafiosas, rios y zonas climaticas hostiles. Entre las consecuencias de mayor alcance de
este reordenamiento se encuentra el incremento de las especies invasoras, que serian
aquellas que, mediante al accién deliberada o accidental del hombre, se establecen en
nuevas areas distintas a la de su distribucién natural, proliferan, e impactan negativamente

en las comunidades nativas (Mack et al, 2000).
11 Definiciones

Para abordar el tema de las invasiones bioldégicas debemos definir una serie de

conceptos clave:

- Una especie exoética (no nativa, introducida, foranea) se define como una especie,
subespecie 0 taxdn inferior, introducido fuera de su area de distribucion natural.
Incluye cualquier parte, gametos o propagulos de tal especie que puede sobrevivir y
luego reproducirse. (CBD, 2009).

- Una especie subespontanea o adventicia se define como una especie que llega a
los espacios naturales, se establece y se reproduce sin intervencién humana, dando
lugar a pequefias poblaciones poco viables cuya persistencia depende de la
proximidad a zonas antropizadas y/o de la entrada continuada de nuevos individuos,
por lo tanto, no tiene capacidad de perdurar en los nuevos territorios ocupados y

desaparece al cabo de poco tiempo (Vila et al., 2008).

- Una especie naturalizada se define como una especie que llega a los espacios
naturales y es capaz de formar poblaciones estables (vivir y reproducirse) sin la
necesidad de la introduccion de nuevos individuos, tal como lo hacen las especies
nativas (Vila et al., 2008).



- Una especie invasora se define como una especie naturalizada que se expande
rapidamente lejos del foco de introduccidn, su crecimiento poblacional se descontrola
y coloniza el nuevo territorio desplazando a poblaciones locales, alterando la
estructura y funcionamiento del ecosistema receptor y causando dafios ecoldgicos y
socioecondmicos. Asi, una especie vegetal se considera invasora si en menos de 50
afos se ha establecido a 100 m del foco de entrada (si su reproduccién es por
semillas) o a mas de 6 m en 3 afios (si su reproduccion es vegetativa a través de

rizomas o estolones) (Vila et al., 2008).
1.2 Proceso invasor

Segun Lockwood et al., 2007, las especies no autdéctonas deben pasar por lo menos
por tres etapas antes de que sean capaces de infligir dafio ecol6gico o econémico (ver Fig.
1). Se estima que solo un 10% de las especies exéticas que llegan a un nuevo territorio

superan todas las barreras y se convierten en especies invasoras.

Todas las especies no autéctonas comenzaron originalmente como individuos que
fueron recogidos de su area de distribucion natural, se transportaron a una nueva area, y se
liberan en el medio natural (fase de transporte, ver Fig. 1). Las introducciones pueden ser;
intencionales: producidas de forma consciente y con fines determinados, 0 no intencionales:
producidas de forma involuntaria, pero en ambos casos siempre mediadas por el hombre
(CBD, 2009). Esta primera etapa de transporte consiste en franquear la barrera geografica
entre la regiéon de origen y la nueva localizacion. La especie recibe en este caso la

denominacion de “accidental”.

A continuacién, estos individuos deben establecer una poblacién auto-sostenible
dentro de su nueva area, o de lo contrario la poblacibn se extingue (fase de
establecimiento, ver Fig. 1.) Se establece asi una especie naturalizada, siendo capaz de
adaptarse a las nuevas condiciones abibticas y bitdticas del nuevo habitat que esta

ocupando.

Una vez establecida la poblacién, esta puede crecer en abundancia y ampliar su
rango geogréfico, o de lo contrario sigue siendo pequefia en numero y su distribucién sera

reducida (fase de expansién, ver Fig. 1).

Normalmente, sélo cuando la poblacion no autéctona sufre incrementos
poblacionales acelerados que impactan negativamente sobre las especies nativas con las

gue comparte habitat, pudiendo provocar su desaparicion (fase de impacto, ver Fig. 1), es



cuando va a causar algun tipo de dafio ecolégico o econdmico, y por lo tanto pasara a ser

catalogada como una especie invasora.

Etapas de la invasion
Transporte

| Transporte

Desaparicion Introduccion L.
Establecimiento

Desaparicion Establecimiento
| Expansidn

Distribucion local  Expansion
I Impacto

Impacto

Bajo Alto

Fig. 1. Modelo del proceso de invasién que representa las distintas etapas que atraviesa una especie invasora,

asi como los resultados alternativos en cada etapa (modificado de Lockwood et al., 2007).

1.3 Impactos

La mayoria de las especies introducidas van a tener efectos negativos a nivel
ecoldgicos y econdémicos de escasa importancia. Sin embrago, aquellas que se naturalizan
de manera efectiva, pueden provocar impactos con severas consecuencias desde el punto

de vista ambiental y antropocéntrico (Sanz Elorza et al., 2004):

- Las plantas invasoras producen disrupcién en la dinamica y estructura de los
ecosistemas debido al establecimiento de nuevas relaciones de competencia,
predacion, parasitismo, alelopatias, hibridacion, etc.

- En circunstancias determinadas y en ecosistemas muy fragiles (como pueden ser las
islas) pueden influir en la extincién de especies endémicas cuando el invasor compite
con ellas por el mismo nicho ecolégico.

- Alteraciones de la composicién de los suelos, ya sea produciendo incrementos en su

fertilidad, como es el caso de especies fijadoras de nitrégenos (por ejemplo, Robinia



pseudoacacia), incorporando sustancias alelopaticas al medio (por ejemplo,
Ailanthus altissima) o provocando alteraciones en la salinidad de los suelos que
impiden la colonizacion de estas por especies autoctonas (por ejemplo, Cotula
coronopifolia).

- Algunas especies introducidas pueden ser vectores de plagas y enfermedades de
especies nativas silvestres.

- Numerosas especies invasoras son téxicas, como mecanismo de defensa frente a
los herbivoros, pudiendo causar dafios a la ganaderia.

- Algunas especies invaden vias terrestres de comunicacion (carreteras, vias férreas,
etc.) o bien cursos de agua (ver Fig. 2), tanto naturales como construidos,
dificultando el transito de vehiculos, la navegacion o la circulacion del agua.

- A escala mundial, la introduccion de especies exéticas da lugar a la homogenizacion
de la biosfera, de manera que las floras de las distintas partes del planeta, si bien
pueden ser mas ricas en el nimero de especies, son mucho mas parecidas entre siy

por tanto mas pobres desde el punto de vista de la biodiversidad.

Fig. 2. Alternanthera philoxeroides invadiendo curso fluvial en China (foto de Geng et al., 2016).

14 Invasiones bioldgicas en Galicia

Teniendo en cuenta los principales trabajos de revisiobn de plantas invasoras
publicados en Galicia (Romero et al.,, 2007; Faglindez y Barrada, 2007) asi como los
trabajos a escala nacional con datos geograficos detallados sobre la distribucion de las
especies invasoras (Dana et al., 2003; Sanz-Elorza et al., 2004) existe un cierto consenso
en sefialar una serie de especies invasoras como las mas problematicas en Galicia (ver
Tabla 1).



Nombre cientifico

Procedencia

Presencia en Galicia

Acocio dealbota
Acacia melanoxyon
Arctothe ca colendulo
Arundo donax
Azolla filiculoide s
Cormpobrotus edulis
Carmpobrotus acinaciformis
Conyza canodensis
Cortoderia selloona
Datura stramonium
Eucalyptus globulus

SE Australia
SE Australia
5 Africa
W Asia
Centroy 5 América
5 Africa
5 Africa
N América
S América
Centro v 5 América
SE Australia ¥ Tasmania

General (mas frecuente en Ey 5)
Areas costeras y subcosteras
Areas costeras
Areas costeras, bajo Mifio
Mific (tramo medio); Cuenca del Sar
Areas costeras
Areas costeras
General (mas frecuente en la costa)
General (mas frecuente en la costa)
General (mas frecuente en la costa)
General (mas frecuente en la costa)

M América *
5 Africa
5 América

Oenonthera grozioviana Areas costeras y subcosteras

Owolis pes-caproe General (mas frecuente en la costa)

Pospalum dilatatum General (mas frecuente en la costa)

Pospalum pospaoloides Centro v 5 América Areacs costeras, Val del Mifio v Sil

Pospalum voginatum Centro y 5 América Areas costeras

Phytolocca omericana Centroy N América Costa e interior de la mitad Sur
5 Africa

N América

Senecio mikanioides Areas costeras y subcosteras

Sparting patens Areac costeras

Stenotophrum secundatum Centro y 5 América Areas costeras

5 América Areas costeras y subcosteras
§ Africa ##

SE Eurcpa y N Africa

Tradescantio fluminensis

Areas costeras y subcosteras
General (mas frecuente en la costa)

Tritanio x crocosmiiflora
Vinca diformis

*Especie hibrida espontanea de dos especies procedentes del N de América
** Ecpecie hibrida para jardineria de dos especies procedentes del 5 de Africa

Tabla 1. Plantas invasoras mas importantes en Galicia (Recopilado y traducido de Diaz Varela, 2009).

El area geografica con mayor presencia de invasoras es la zona costera. 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, como seria el caso de los LIC del
Baixo Mifio, Costa de Vela o Cabo Udra, que presentan numerosas invasoras en sus
sistemas costeros dunares, zonas arenosas e incluso en las zonas forestales) (Fagundez y
Barrada, 2007).






2 TRABAJO EXPERIMENTAL

Estudiando las invasiones bioldgicas: un trabajo experimental con Carpobrotus edulis

Garcia Cardesin, Erika

Facultad de Ciencias, Universidade da Corufia
15071, A Coruia

Email: erika.cardesin@udc.es

RESUMEN

Las invasiones biologicas representan una de las principales amenazas para la conservacion de la biodiversidad
a nivel mundial, pudiendo afectar de manera negativa a la estabilidad y funcionalidad de las comunidades
locales, y desplazar a las especies nativas. En este trabajo se estudia el papel de la plasticidad fenotipica y de
los érganos clonales como reservorio de recursos en los procesos de invasion vegetales. Ademas se determina
si estas caracteristicas han sufrido un proceso de seleccidn positiva durante el proceso de invasion, mediante la
comparacion de poblaciones de area nativa e invadida. En este trabajo se demuestra la importancia de los
estolones como reservorio de recursos en una especie invasora clonal, Carpobrotus edulis. Asi, vemos que una
mayor longitud de estolon permitid un cambio en los patrones de asignacion de recursos a los diferentes 6rganos
de la planta, conduciendo a una reduccion de la biomasa proporcional destinada a raiz. Este resultado es
interesante y podria tener implicaciones importantes para entender la supervivencia y posterior expansion de
algunas especies clonales invasoras.

RESUMO

As invasions bioléxicas representan unha das principais ameazas para a conservacion da biodiversidade a nivel
mundial, podendo afectar de maneira negativa a estabilidade e funcionalidade das comunidades locais, e
desprazar as especies nativas. Neste traballo estudiase o papel da plasticidade fenotipica e dos érganos clonais
como reservorio de recursos nos procesos de invasion vexetal. Ademais determinase si estas carateristicas
sufriron un proceso de seleccion positiva durante o proceso de invasion, mediante a comparacion de poblacions
da area nativa e invadida. Neste traballo demostrase a importancia dos estoléns como reservorio de recursos
dunha especie invasora clonal, Carpobrotus edulis. Asi, vemos que unha maior lonxitude do estol6n permitiu un
cambio nos patrons de asignacion de recursos 6s diferentes érganos da planta, conducindo a unha reducién da
biomasa proporcional destinada a raiz. Este resultado € interesante e poderia ter implicaciéns importantes para
entender a supervivencia e posterior expansion dalgunhas especies clonais invasoras.

ABSTRACT

Biological invasions are one of the major threats to biodiversity conservation worldwide, affecting negatively to the
stability and functionality of local community and displacing native species. In this experiment we study the role of
phenotypic plasticity and the role of clonal organs as resource storage in plant invasions process. In addition, we
study the presence of positive selection in these traits during the invasion process by the comparison of
populaitons from the nativa and invaded areas. In this study we demostrate the importance of stolons as a
storage organs in the clonal invasive species Carpobrotus edulis. We detect that a greater stolon length allowed a
change in the resource allocation patterns to different plant organs, conducting to a proportional reduction of
biomass allocated to roots. This result is interesting and could have important implications to understand the
survival and subsequent clonal expansion of some invasive species.

PALABRAS CLAVE: Carpobrotus edulis, crecimiento clonal, estolén, estrés hidrico,

invasiones biologicas y plasticidad fenotipica
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2.1 INTRODUCCION

Las invasiones biologicas representan una de las principales amenazas para la
conservacion de la biodiversidad a nivel mundial. El impacto negativo que causa puede
modificar la estabilidad y funcionalidad de las comunidades locales, y desplazar a las
especies nativas (Roiloa, et al., 2015). En particular, las dunas costeras son habitats muy
sensibles, que pueden ser especialmente afectados por la presencia de especies exdticas

invasoras (Ley et al., 2007).

Uno de los aspectos fundamentales para el estudio de las invasiones biolégicas es
explicar por qué unas especies tienen un mayor potencial invasor que otras. La capacidad
de crecimiento clonal ha sido sefialada como una de las caracteristicas que podrian explicar
el éxito de las invasiones biolégicas en plantas. De hecho, muchas de estas plantas
invasoras muestran un crecimiento vegetativo. Por lo que parece razonable proponer que la
reproduccion clonal en las plantas puede ser un atributo que favorece a las invasiones
bioloégicas (Portela, 2015; Roiloa, et al., 2015). En este sentido, atributos asociados al
crecimiento clonal, como es el papel que juegan los estolones y rizomas como reservorios
de recursos pueden favorecer el establecimiento y propagacion de invasores clonales
(Abalde, 2014).

Otra caracteristica fundamental que podria estar actuando en el proceso invasor es
la plasticidad fenotipica, esto es, el cambio de la expresién de un fenotipo en funcién del
ambiente. En este sentido, aquellas especies con una mayor capacidad para mostrar un
cambio plastico en respuesta a la heterogeneidad ambiental, podrian incrementar su
eficiencia en la obtencion de los recursos esenciales, adaptandose mejor al nuevo medio, y

por lo tanto invadiendo con éxito ese nuevo territorio (Keser et al., 2014).

Ademas, parece logico predecir que durante las invasiones biolégicas se podrian
producir procesos de rapida evoluciébn adaptativa que seleccionarian positivamente a
aguellos atributos beneficiosos para el invasor (Roiloa et al. 2016), y que por lo tanto,
caracteristicas como el papel de los 6rganos de reserva en plantas clonales, o la plasticidad
fenotipica se verian acentuados durante el proceso de invasion. Una aproximacion
metodoldgica adecuada para testar estos procesos de rapida evolucion adaptativa seria el

comparar poblaciones de &rea nativa con poblaciones de area invadida.



2.2 OBJETIVOS

En este trabajo estudiaremos la capacidad de plasticidad fenotipica y el papel de los
estolones como reservorio de recursos en la especie clonal invasora Carpobrotus edulis.
Ademds estudiamos si estas caracteristicas difieren entre poblaciones del area nativa
(Region del Cabo, Sudafrica) y poblaciones del &rea invadida (Peninsula Ibérica) de la
especies de estudio. La comparacion entre poblaciones procedentes del area nativa y del
invadida nos permitird determinar la presencia de procesos adaptacion local. De acuerdo
con esto, las diferencias en un determinado atributo entre poblaciones del area nativa y del
area invadida que crecen en condiciones estandar (jardin comun) serian indicativas de un
proceso de seleccién positiva en el habitat invadido. Este resultado apoyaria la hipétesis de
evolucién durante los procesos de invasion en el area invadida, que estarian marcados por
la seleccion natural. En concreto, nuestro estudio plantea los siguientes objetivos

especificos:

i. Determinar la existencia de plasticidad fenotipica en la invasora C. edulis.
Concretamente, buscamos determinar si existen diferencias en la biomasa
proporcional destinada a raiz cuando la planta es sometida a diferentes niveles de
disponibilidad hidrica. Segun la teoria de distribucién de recursos, las plantas
destinardn méas biomasa a los 6rganos que adquieran el recurso limitante (McCarrthy
y Enquist, 2007), en este caso el agua. Por lo tanto, se espera que las plantas que
crecen con niveles escasos de agua, destinen una cantidad mayor de biomasa a

producir raices.

ii. Estudiar el papel del estolébn como reservorio de recursos en la especie C. edulis. En
este caso buscamos determinar si existen diferencias en el patrén de asignacion de
recursos a los diferentes 6rganos de la planta en funcién de la longitud del estolon.
Dado que los fragmentos de menor longitud de estolén podrian almacenar una
menor cantidad de recursos (Dong et al., 2010), esperamos una mayor inversion
proporcional en biomasa radicular por parte de los estolones cortos con respecto a

los estolones de un tamafio mayor.

iii. Testar la existencia de diferencias en plasticidad fenotipica y en el papel de
reservorio de los estolones entre poblaciones del &area nativa (Sudafrica) y
poblaciones del area invadida (Peninsula Ibérica) de la clonal C. edulis. Dado que la
plasticidad fenotipica y el papel de los estolones como reservorio de recursos son

cualidades que podrian reportar un beneficio, esperamos un proceso de selecciéon



positiva favoreciendo estos atributos en las poblaciones del area invadida (Peninsula
Ibérica) (Keser et al., 2014).

2.3 MATERIAL Y METODOS

Especie de estudio

Carpobrotus edulis (L.) conocida en castellano como hierba del cuchillo, ufia de gato,
ufia de ledn, o bien en gallego como balsamo o herba do céitelo (ver Fig. 3) es una planta
nativa de la region de El Cabo (Sudéfrica), donde vive entre el nivel del mar y los 1000m de
altitud (Sanz-Elorza et al., 2004). Introducida en la Peninsula Ibérica a principios del siglo XX
como ornamental y por su capacidad para estabilizar taludes, rapidamente se extendi6é por
habitats costeros, incluyendo dunas, acantilados y costa rocosa, invadiendo zonas del litoral

cantabrico, mediterraneo y atlantico sur de la Peninsula Ibérica.

Fig. 3. Reproduccion de lamina de Carpobrotus edulis.

Es un caméfito de hojas verdes y suculentas, de seccién triangular, alargadas y
curvas, de hasta 13 cm. Sus flores rosaceas o amatrillentas, tornandose, en este Ultimo caso,
rosado-carneas en la madurez de 8-10 cm de diametro. Perianto con 5 tépalos verdes (3
externos y 2 internos) y estaminodios petaloides lineares. Androceo con numerosos
estambres amarillentos. Tiene un fruto carnoso, indehiscente, con numerosas semillas
comprimidas (Fagundez y Barrada, 2007). Se reproduce activamente por estolones que

enraizan facilmente en los nudos (Castroviejo, 2010).
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En Galicia se encuentra expandida por gran parte del litoral, afectando a habitats
costeros dunares donde desplaza a las especies nativas, con la consiguiente pérdida de
biodiversidad (ver Fig. 4).
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Fig. 4. Mapa de Galicia con presencia de Carpobrotus edulis (Fagindez y Barrada, 2007).

Para combatir esta invasion se recomienda la retirada manual de las plantas en las
playas invadidas, debiéndose repetir la operacion durante tres afios hasta que se agote el
banco de semillas del suelo. También se pueden utilizar herbicidas como glifosato o insectos
parasitos, aungque no son tan eficientes y pueden influir negativamente sobre la flora y la

fauna nativa (Sanz-Elorza et al., 2004; Fagundez y Barrada, 2007).
Materia vegetal

Para el experimento se utilizaron 40 ejemplares de la especie Carpobrotus edulis de
los cuales, 20 provienen de su area nativa (Regién del Cabo, Sudafrica) y los otros 20
fueron recogidos en varias areas invadidas (Peninsula Ibérica: Galicia y Portugal) (ver Tabla
2 para la localizacibn de ambas poblaciones). Las plantas se recogieron en su habitat
natural que son los sistemas dunares, del area nativa y el area invadida en Enero de 2015, y
permanecieron en condiciones de jardin comun en la Facultad de Ciencias de la

Universidade da Corufia durante 10 meses antes del inicio del experimento.
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Poblacion Latitud Longitud

Sudafrica
FishHoek 34207°S 18225°E
Cabode BuenaEsperanza 34220°S 18227 E
Kleinmond 34220°S 19202°E
Hawston 34223'S 192 07°E
Peninsula Ibérica
O Grove (ES) 42228 N 8251'0
Caminha (PT) 41251 N 8251' 0
Castelo do Neiva (PT) 41237'N 8248 0
Quiaios (PT) 402 13N 82530

Tabla 2. Tabla que recoge los puntos de muestreo (ES: Espafia; PT: Portugal).

Disefio experimental

El experimento consisti6 en un disefio cruzado con tres factores: “nivel de agua’,

£ 0

“origen” y “longitud del estolén”. El factor agua incluyé dos niveles: alta disponibilidad hidrica
(ADH) y baja disponibilidad hidrica (BDH). El nivel de alta disponibilidad de agua consistio
en mantener las plantas a capacidad de carga, mientras que el nivel de baja disponibilidad
de agua consistié en la ausencia de aporte de agua durante el experimento. El factor origen
consistié en dos niveles: area nativa (Sudéfrica, SA), y area invadida (PI, Peninsula Ibérica).
En el area nativa se incluyeron de manera aleatoria individuos recogidos en las cuatro
poblaciones de la Region del Cabo (Sudafrica) muestreadas, mientras que en el area
invadida se incluyeron de manera aleatoria individuos procedentes de las cuatro poblaciones
muestreadas en la Peninsula Ibérica (Portugal y Espafia) (ver Tabla 2). El factor estolén
consta de dos niveles: estolon corto (Media * Error: 3.3 £ 0.761) y estol6n largo (Media +
Error: 6.074 = 0.72) (etiuetados como C: estolon corto y L: estolén largo). Existen
diferencias significativas entre ambos tratamiendo de longitud de estolon (ANOVA: F; 34
=7.009, p-valor = 0.012) (ver Fig. 5). Cada uno de los tres tratamientos se replicé 5 veces (n

= 5).

©

o

|

ESTOLON CORTO ESTOLON LARGO

Fig. 5. Representacion esquemética de los tratamientos experimentales: estolon corto (Media + Error: 3.3 +
0.761) y estolon largo (Media + Error: 6.074 £ 0.72).
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Los individuos fueron seleccionados del stock de material vegetal segun su similitud
de tamafio, y fueron trasplantados, sin raices, a macetas individuales con capacidad de 1
litro rellenadas con turba comercial (ver Fig. 6). Una vez trasplantadas a sus
correspondientes macetas, las plantas se situaron en un area experimental de la Facultad
de Ciencias de la Universidade da Corufia durante un periodo de 5 semanas. Durante esta
fase de adaptacion las plantas fueron regadas a capacidad de campo con el objetivo de que
iniciasen la produccién de raices. Una vez se comprobé que los individuos de estudio
habian iniciado la produccion de raices, el material experimental fueron trasladados a una
camara de crecimiento del Area de Ecologia de la Facultad de Ciencias donde
permanecieron durante 4 semanas. En la camara de crecimiento las plantas fueron
sometidas a ciclos de luz de 12 h y mantenidas a temperatura constante de 21°C. Las
plantas para el tratamiento de alta disponibilidad de agua fueron regadas regularmente para
evitar el estrés hidrico, mientras que las plantas del tratamiento de baja disponibilidad de
agua no se regaron desde su traslado a la cAmara. El experimento finalizé el 16 de febrero
de 2016.

Fig. 6. Imagenes de Carpobrotus edulis de la Peninsula Ibérica y Sudafrica creciendo en dos niveles de agua
ensayados (Bandeja superior: baja disponibilidad de agua, bandeja inferior: alta disponibilidad de agua) (Foto: E.
Garcia).

Medidas

Al finalizar el experimento todas la plantas fueron cosechadas individualmente, las
raices se lavaron con cuidado para eliminar la turba, y cada individuo fue separado en parte
aérea (incluyendo hojas y estolén) y parte subterranea (raices) (ver Fig. 7). Las diferentes
partes fueron secadas en una estufa a 80°C durante 48 horas para obtener los pesos secos
de la raiz y de la parte aérea. Las muestras se pesaron en una balanza de precision de 2
cifras decimales. El peso seco total final fue calculado como la suma de la biomasa de raiz +
la biomasa aérea. La proporcion de biomasa destinada a producir raices fue calculada para

cada individuo como la relacién de biomasa raiz/biomasa aérea (RSR: root/shoot ratio).
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Fig. 7. Detalle mostrando ejemplares de Carpobrotus edulis tras la cosecha donde se puede observar el

desarrollo radicular de las plantas (Foto: I. Louzan).

Tratamiento estadistico

Previamente los datos fueron analizados para comprobar que cumpliesen los
requisitos de homogeneidad de varianza y normalidad de los test paramétricos. Todos los
datos se ajustaron a estos requerimientos y no fueron necesarias transformaciones. Los
datos fueron analizados mediante un analisis de varianza (ANOVA) de tres vias, con “nivel
de agua”, “origen” y “longitud de estolon” como factores principales, y biomasa de total, y
biomasa proporcional destinada a raiz (biomasa raiz/biomasa aérea: RSR) como variables
de estudio. Un andlisis preliminar determiné diferencias en el tamafio inicial (biomasa total
en peso fresco) entre los dos tratamientos longitud de estolén (ANOVA: F; 3, =14.457, p-
valor = 0.001), por lo tanto la biomasa inicial en peso fresco fui introducida como covariable
en los andlisis estadisticos de la biomasa total. Cuatro de las cuarenta plantas utilizadas en
el experimento no lograron producir raices y murieron. Estas plantas no fueron incluidas en
los analisis como indican los grados de libertad de los test. El programa estadistico utilizado
para el andlisis de los datos es el IBM SPSS Statistic 19.0 (IBM Corporation, Armonk, NY,

EUU). El nivel de significacién aceptado fue el de un p-valor < 0,05.

2.4 RESULTADOS

Biomasa proporcional destinada a raiz (RSR: root-shoot ratio)

Nuestros resultados mostraron un efecto significativo de la longitud del estolén en la
biomasa proporcional destinada a raiz (RSR) (ver Tabla 3). Asi, los rametos de estol6n corto

incrementaron significativamente la proporcion de biomasa destinada a raiz (ver Fig. 8).
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0,01 +

Estoldn corto Estoldn largo

Fig. 8. Media (+SE) de la biomasa proporcional a la raiz para los tratamientos de estolon corto y estolén largo.

Los resultados mostraron que no existié un efecto estadisticamente significativo de
los tratamientos de disponibilidad de agua, y origen, ni de sus interacciones en la biomasa
proporcional destinada a raiz (ver Tabla 3). Tanto en el caso de los ejemplares sometidos a
baja disponibilidad hidrica como los ejemplares sometidos a alta disponibilidad hidrica,
observamos una mayor biomasa proporcional destinada a raices en el tratamiento de
estolon corto (ver Fig. 9). Sin embargo, estas diferencias no fueron estadisticamente
significativas (ver Tabla 3).

0,08 +

0,07 -

Estolon corto Estoldn largo | Estoldn corto Estoldn largo

Baja Disponibilidad Hidrica Alta Disponibilidad Hidrica

Fig. 9. Media (+Se) de la proporcion de biomasa destinada a raiz (RSR) en funcién de los tratamientos de

estolon corto y largo para alta y baja disponibilidad hidrica.
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De manera similar, los ejemplares procedentes del area nativa (Sudéfrica) y los
ejemplares correspondientes a poblaciones de area invadida (Peninsula Ibérica) muestran
un incremento de la biomasa proporcional destinada a raices en el tratamiento de estolon
corto (ver Fig. 10), aunque nuevamente estas diferencias no fueron estadisticamente

significativas (ver Tabla 3).

0,07 [

0,05 - I

0,04 - |
! 1

0,03 ~

RSR (g)

0,02 -
0,01 A

0
Estoldn corto ‘ Estoldn largo | Estoldn corto ‘ Estolon largo

Sudafrica Peninsula Ibérica

Fig. 10. Media (+SE) de la proporcion de biomasa destinada a raiz (RSR) en funcién del tratamiento de estolon

corto o larga para las poblaciones del area nativa (Sudéfrica) y del &rea invadida (Peninsula Ibérica).

Biomasa rafz / biomasa aérea (RSR)

Efecto gl F P
Agua 1 0.075 0.786
Origen 1 1.074 0.309
Estol4n 1 4.465 0.044
Agua x origen 1 1.569 0.221
Agua x estol6n 1 0.376 0.545
Origen x estolén 1 1.209 0.281
Agua x origen x estolén 1 0.015 0.903
Error 28

Tabla 3. Resultado del analisis ANOVA de tres vias para la biomasa proporcional destinada a raiz (RSR), con
nivel de agua, longitud de estoldn y origen como factores principales. Diferencias significativas (P<0.05)

aparecen destacadas en negrita.

Biomasa total

Los analisis estadisticos mostraron que ninguno de nuestros factores ni sus
interacciones afectaron significativamente a la biomasa total producida al final del

experimento (ver Tabla 4). Asi, aunque los rametos de estol6n largo, tanto en baja como en
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alta disponibilidad hidrica, mostraron una mayor biomasa total, estas diferencias no fueron
significativas (ver Fig. 11).
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Estoldon corto | Estoldn largo | Estoldn corto ‘ Estolon largo
Baja Disponibilidad Hidrica Alta Disponibilidad Hidrica

Fig. 11. Media (+SE) de la biomasa total en funcién del tratamiento de estolon corto y largo para alta o baja

capacidad hidrica.

Igualmente, tanto en las poblaciones del area nativa, como en las poblaciones de
area invadida los rametos de estolon largo presentaron unas tasas de crecimiento
(estimadas como biomasa total) mas elevadas (ver Fig. 12), aungque, nuevamente, estas

diferencias no fueron significativas (ver Tabla 4).
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Fig. 12: Media (+SE) de la biomasa total en funcion de los tratamientos de estolén corto y largo para las

poblaciones del area nativa (Sudéfrica) y del area invadida (Peninsula Ibérica).

17



Biomasa total

Efecto gl F P
Biomasa inicial (co-variable) 1 14.927 0.001
Agua 1 0.224 0.640
Origen 1 2.956 0.097
Estolén 1 0.089 0.768
Agua x origen 1 0.131 0.720
Agua x estolon 1 0.608 0.442
Origen x estoldn 1 0.251 0.620
Agua x origen x estolon 1 0.024 0.879
Error 27

Tabla 4. Resultado del analisis ANOVA de tres vias para la biomasa total, con nivel de agua, longitud de estol6n
y origen como factores principales, y la biomasa inicial en peso fresco utilizada como co-variable. Diferencias

significativas (P<0.05) aparecen destacadas en negrita.

2.5 DISCUSION

En contra de nuestra primera hipétesis, los resultados mostraron que no existieron
diferencias en la biomasa proporcional destinada a raiz cuando las plantas fueron sometidas
a diferentes niveles de disponibilidad hidrica. Segun la teoria de distribucion de recursos, las
plantas destinardn mas biomasa a los 6rganos que adquieran el recurso mas limitante
(McCarrthy y Enquist, 2007). Por lo tanto, nuestra hipétesis planteaba que las plantas que
crecian con niveles escasos de agua, destinarian una cantidad mayor de biomasa a producir
raices, con el fin de compensar esa limitacién. Sin embargo, aunque los rametos sometidos
a baja disponibilidad hidrica incrementaron su biomasa proporcional destinada a raiz en
mayor medida que aquellos que crecieron en condiciones hidricas favorables, la magnitud

de las diferencias no fueron suficientes para detectar un efecto significativo.

Nuestra segunda hipétesis pretendia estudiar el papel del estolon como reservorio de
recursos en la especie C. edulis. Los resultados mostraron diferencias significativas en la
proporcion de biomasa destinada a raiz en funcién de la longitud del estolén, apoyando
nuestra segunda hipotesis. Como preveniamos, aquellos individuos con un tamafio de
estolén menor incrementaron significativamente la cantidad de biomasa destinada a raices.
Este resultado apoya la idea de que los estolones pueden actuar como reservorio de
recursos (Abalde, 2014), y asi una mayor longitud de estolon implicaria una mayor cantidad
de recursos almacenados (Dong et al., 2010) y por lo tanto permitirian amortiguar el déficit
de recursos del suelo, y reducir la biomasa proporcional destinada a raices. Es decir, como
la cantidad de recursos almacenados en el estolon corto es escasa (Dong et al., 2010), los
individuos necesitaran invertir mas biomasa en la produccion de raices y obtener los

recursos del suelo, mientras que los individuos con estolon largo destinaran incrementaran
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la parte aérea, dado que los recursos almacenados en el estol6n largo son mayores y

necesitaran invertir menos biomasa en raices para obtener recursos del suelo.

Por dltimo, nuestra tercera hipétesis, pretendia testar la existencia de diferencias en
plasticidad fenotipica y en el papel de reservorio de los estolones entre las poblaciones del
area nativa (Sudéafrica) y las poblaciones del area invadida (Peninsula Ibérica) de la clonal
C. edulis. Parece légico predecir que durante los procesos de invasion se pueden producir
fendmenos de adaptacién local, de tal manera, que aquellos atributos que pueden reportar
un beneficio sean positivamente seleccionados en el area invadida (Keser et al., 2014). Bajo
esta premisa, nuestra hipotesis preveia un incremento de la plasticidad y del papel de
reservorio del estolén en las poblaciones de la Peninsula Ibérica. Es decir, se esperaba que
el beneficio reportado por ambos atributos fuera mas acentuado en el &rea invadida. Sin
embargo, nuestros resultados no apoyan esta hipétesis. Asi, en condiciones de baja
disponibilidad hidrica, no encontramos un incremento en la proporciéon de biomasa radicular
significativamente mayor en C. edulis procedente de la Peninsula Ibérica (area invadida) con
respecto al procedente del area nativa (Sudafrica). Igualmente, el efecto de la longitud del
estolén como reservorio fue similar tanto en las poblaciones Sudafricanas como en las

Peninsulares.

2.6 CONCLUSIONES / CONCLUSIONS / CONCLUSIONS

CONCLUSIONES

En este trabajo se demuestra la importancia de los estolones como reservorio de
recursos. Asi, vemos que una mayor longitud de estolén permitié un cambio en los patrones
de asignacién de recursos a los diferentes 6rganos de la planta, conduciendo a una
reduccién de la biomasa proporcional destinada a raiz. Este resultado es interesante y
podria tener implicaciones importantes para entender la expansion de algunas especies
clonales invasoras. Asi, el tamafio de fragmento clonal que llega a un nuevo habitat podria
jugar un papel significativo para su supervivencia y posterior expansion. Una mayor longitud
de estoldn, permitiria reducir la biomasa proporcional destinada a raiz, o lo que es lo mismo,
incrementar la destinada a parte aérea, y por lo tanto contribuir a la rdpida colonizacion de la

superficie a invadir.
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CONCLUSIONS

Neste traballo demostrase a importancia dos estoléns como reservorio de recursos.
Asi, vemos que unha maior lonxitude de estolén permitiu un cambio nos patrons de
asignacion de recursos 0s diferentes érganos da planta, conducindo a unha reducién da
biomasa proporcional a raiz. Este resultado € interesante e poderia ter implicacions
importantes para entender a expansion dalgunhas especies clonais invasoras. Asi, o tamafio
do fragmento clonal que chega a un novo habitat poderia xogar un papel significativo para a
sUa supervivencia e posterior expansion. Unha maior lonxitude do estolon, permitiria reducir
a biomasa proporcional destinada a raiz, ou o que é o mesmo, incrementar a destinada a

parte aérea, e polo tanto contribuir a rapida colonizacién da superficie a invadir.
CONCLUSIONS

In this experiment we demostrate the importance of stolons as storage organs. Thus,
our results show that a greater stolon length allowed a change in the resource allocation
patterns to different plant organs, and condcut to a proportional reduction of biomass
allocated to roots. This result is interesting and could have important implications to
understand the clonal expansion of some invasive species. Thus, the size of clonal fragment
invading a new habitat could play a significant role in their survival and subsequent
expansion. Greater length of stolons, would reduce the proportional biomass to roots, in
others words, would increase the above-ground structures, and therefore contribute to the

rapid colonization of the invaded area.
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