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RESUMEN.

Las especies exdticas son aquellas que son introducidas en un nuevo lugar fuera de su rango
natural de distribucion. No todas las especies exdticas que llegan a una nueva drea de
distribucidn se convierten en invasoras y causan impacto. En general, una vez que las especies
exdticas llegan a la nueva drea de distribucion, el éxito de la invasion depende tanto de la
presion de propdgulos; como del potencial intrinseco de invasion de la especie exdtica; asi
como de la susceptibilidad del ecosistema receptor a ser invadido. En el caso de las coniferas,
mds de 30 especies exdticas han sido identificadas como invasoras en al menos un pais. Pero
la mayoria de las preocupaciones acerca de las invasiones de coniferas exdticas proceden del
Hemisferio Sur. En contraste, en el Hemisferio Norte las coniferas exdticas parecen tener
menos éxito de invasion. Actualmente, junto con el valor multifuncional que se les atribuye a
los bosques, existe la preocupacion sobre la invasion de coniferas y sus impactos econdmicos y
ecoldgicos. En ecologia de las invasiones, las predicciones acerca de qué especies tienen mayor
potencial invasor y qué hdbitats pueden ser los mds invadidos son esenciales para la gestion de
las coniferas exdticas.
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INTRODUCCION.

En los ultimos 200 afios, como consecuencia de la intensificacion del comercio, se estan
produciendo cambios en la distribucion de especies a nivel mundial. Muchas especies han
sido introducidas desde su distribucién natural a otra nueva region; algunas de éstas se
han establecido y otras han llegado a convertirse en invasoras (diCastri, 1989). Actual-
mente, las invasiones bioldgicas estan consideradas como una de las principales amenazas
en la conservacién de la biodiversidad (Humphries, Groves y Mitchell, 1991; Vitousek
et al., 1997). Aunque los primeros estudios que mencionan las invasiones bioldgicas se
remontan a mediados del siglo XIX (De Candolle, 1855; Darwin, 1859), no sera hasta
mediados del siglo XX cuando Charles Elton (1958) establezca la ecologia de las inva-
siones como una nueva disciplina.

Las especies exdticas son aquellas que son introducidas en un nuevo lugar fuera de su
rango natural de distribucion. Su presencia en la nueva area puede ser debida a procesos
intencionados o no intencionados por el hombre (Pysek ez al., 2004 para més defini-
ciones en el contexto de plantas exéticas). Globalmente, el numero de especies consi-
deradas como exoéticas es muy elevado. Por ejemplo, alrededor de 10000 especies son
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consideradas exéticas en Europa (DAISIE, 2009) mientras que 50000 especies lo son en
Estados Unidos (Pimentel, Zuniga y Morrison, 2005).

Considerando las especies vegetales, se denomina planta invasora a aquella planta que
una vez ha sido introducida en un nuevo lugar, ha sido capaz de establecerse y expan-
dirse en dreas naturales en un petiodo corto de tiempo (Pysek ez al., 2004). Muchas
plantas invasoras causan impactos econémicos y/o ecolégicos en el nuevo lugar de intro-
duccién, variando enormemente las consecuencias adversas que dichas plantas puedan
provocar (Vila ez al., 2010). Las plantas invasoras pueden causar cambios significativos en
la biodiversidad siendo capaces de desplazar a las especies nativas bien por competencia
o bien por alteraciéon de las propiedades del ecosistema receptor (Levine er al., 2003),
entre otros, alterando el ciclo natural del fuego en determinados ecosistemas (D’Antonio,
2000) o modificando el ciclo del nitrégeno en el suelo (Castro-Diez et al., 2009).

Sin embargo, no todas las especies exdticas que llegan a una nueva area de distribucion se
convierten en invasoras y causan impacto. De 5789 especies exdticas de plantas terrestres
que existen en Europa, poco mas de un 5% han sido descritas como causantes de algun
tipo de impacto ecoldgico y/o econdémico (Vila et al., 2010). Como una generalizacion a
la proporcién de especies introducidas que se convierten en invasoras, Williamson (1993)
propone la regla del diez. Esta regla predice que el 10 % de las especies importadas
escapan para convertirse en especies subespontaneas, el 10% de las especies subesponta-
neas llegan a naturalizarse y el 10% de las naturalizadas llegan a convertirse en invasoras
(sensu Pysek et al., 2004). Sin embargo, esta regla tiene que considerarse con precaucion
puesto que las etapas del proceso de invasioén pueden variar tanto espacial como tempo-
ralmente (Richardson y Pysek, 20006).

Desde su transporte hasta la llegada a una nueva area de distribucion, las especies exoticas
estan sometidas a diferentes barreras. Estas barreras son, en primer lugar, las barreras
geograficas con las que se encuentran las especies desde su drea de distribucién natural
hasta su nueva area de distribucién, tratindose tanto de barreras intercontinentales como
intracontinentales. Segundo, barreras ambientales en la nueva area de distribucién
debido a factores ecolégicos bidticos y/o abiéticos. Tercero, barreras reproductivas
con que pueden encontrarse aquellas especies con sistemas de polinizacion o disper-
sion altamente especializados los cuales son menos probables de encontrar en la nueva
area (Richardson, 20006). Cuarto, barreras locales y regionales contra su dispersion.
Quinto, barreras ambientales en zonas de vegetacion perturbada o dominada por otras
especies exéticas. Y finalmente, barreras ambientales debidas a la vegetacion natural o
semi-natural nativa de la zona donde se introducen (segin Richardson ez a/., 2000).

En general, una vez que las especies exoticas llegan a la nueva area de distribucion, el
éxito de la invasion depende tanto de la presion de propagulos, es decir, del numero de
individuos introducidos y del nimero de intentos de introducciéon (Williamson, 1996;
Colautti, Grigorovich y Maclsaac, 2000); como del potencial intrinseco de invasién de
la especie exdtica; asi como de la susceptibilidad del ecosistema receptor a ser invadido
(invasibilidad) (Lonsdale, 1999). Estos aspectos han sido frecuentemente estudiados de
forma independiente.

Presion de propagulos: importancia en los procesos de invasion.

Las diferencias en el éxito de invasion entre regiones y entre especies exoticas pueden estar
relacionadas con el tiempo desde que dichas especies fueron introducidas y la cantidad y
frecuencia de propagulos con la que se introducen (presién de propagulos). Para muchas
especies arboreas forestales, la presion de propagulos se refiere al tamafio de la plantacion
(Bucharova y van Kleunen, 2009; Simbetloff et al., 2010). Por ejemplo, muchas especies de
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coniferas han sido plantadas por motivo forestal u ornamental en areas fuera de su area natural
de distribucion (Richardson, Williams y Hobbs, 1994), escapando algunas de ellas mas alld de
la plantacién (Richardson, 1998). En el Hemisferio Sur, muchas coniferas exéticas han sido
amplia y frecuentemente plantadas (Richardson y Higgins, 1998). Posiblemente el éxito de
invasién de muchas coniferas en el Hemisferio Sur comparado con el bajo éxito detectado
en el Hemisferio Norte pueda ser debido a diferencias en la presién de propagulos.

¢:Qué determina el potencial intrinseco de invasion de la especie exotica?

Muchos estudios han intentado encontrar caracteristicas comunes que determinen el gran
potencial de invasién de las especies vegetales (revisado en Pysek y Richardson, 2007).
Probablemente, uno de los trabajos mas importantes es aquel que compara especies de
coniferas invasoras y no-invasoras (Rejmanek y Richardson, 1996; Grotkopp, Rejmanek
y Rost, 2002; Richardson y Rejmanek, 2004).

Las especies de pino (Pinus spp.) constituyen un modelo clasico en el estudio de las
caracteristicas asociadas al potencial invasor. El género Pinus contiene aproximadamente
111 especies (Price, Liston y Strauss, 1998), las cuales son nativas principalmente del
Hemisferio Norte (Richardson, Williams y Hobbs, 1994). Los pinos pueden crecer bien
en un amplio rango de condiciones ambientales; se dispersan bien por semillas e indi-
viduos aislados pueden dar lugar a nuevas colonias por autofecundacién (Richardson y
Higgins, 1998). Todos estos caracteres predisponen a los pinos a una rapida colonizacién
y a un rapido incremento demografico de sus poblaciones. Rejmanek y Richardson (1996)
propusieron una funcién discriminatoria creada a partir de caracteres de las especies de
pino invasoras y no-invasoras que permite predecir el potencial invasor de este género.
Tres son los principales caracteres asociados a dicho potencial invasor: un pequefio
tamafio de semilla, un periodo corto de tiempo de los individuos como juveniles y un
intervalo corto de tiempo entre dos periodos consecutivos de alta produccién de semi-
llas. Una tasa de crecimiento rapido también es considerada importante para predecir el
potencial de invasién en especies de pino (Grotkopp, Rejmanck y Rost, 2002). Posterior-
mente, estos caracteres han sido extrapolados a otras especies de coniferas como linea
base para determinar su potencial de invasién (Richardson y Rejmanck, 2004).

¢Qué determina la susceptibilidad del ecosistema receptor a ser invadido?

Como se menciond anteriormente, la llegada de una especie exdtica a una nueva area de
distribucion esta controlada tanto por barreras abidticas como por barreras bidticas que
impiden su establecimiento. Muchas de estas barreras actian en los estadios iniciales del
ciclo de vida de las plantas, siendo esta fase critica en el proceso de invasion (Carey, 1996)
y abarcando desde la dispersion de semillas hasta la supervivencia de plantulas (Fig. 1).

Supervivencia
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Por tanto, la supervivencia en estos estadios es un factor clave para el establecimiento de
las plantas exéticas siendo un factor determinante en el éxito de la invasion.

De acuerdo a las barreras abidticas, Rejmanek (1989) sugiere que las comunidades de
plantas en climas templados son mas susceptibles a ser invadidas que aquellas comuni-
dades en climas extremos. En este sentido, la germinacion y supervivencia de las plantulas
de muchas especies exoticas estaria limitada por el estrés ambiental (Ej., alta temperatura
y sequia en ambientes con poco suministro de humedad). En general, las comunidades
mas fuertemente perturbadas son las que se consideran mas propensas a ser invadidas
(Hobbs y Huenneke, 1992; Londsale, 1999), de ahi que, comunidades de baja cobertura
vegetal o perturbadas son mas invadidas que los bosques no perturbados.

Con respecto a las barreras bidticas, las diferencias en el éxito de invasion entre regiones,
también puede depender de las diferencias en la interaccién con las especies nativas en
la nueva area de distribucién (Richardson y Higgins, 1998). Las principales hipotesis
sobre el papel de las interacciones bidticas en el proceso de invasion son: la Hipotesis
de los Enemigos Naturales y la Hipotesis de 1a Resistencia Bidtica. En un sentido,
la Hipétesis de los Enemigos Naturales predice que las especies exdticas tienen éxito
en la invasion en la nueva area de distribucién debido a una falta de sus enemigos natu-
rales especialistas, los cuales controlan sus poblaciones en su area de distribucién natural
(Maron y Vila, 2001). Muchos estudios han mostrado cémo las poblaciones de plantas
exoticas en una nueva area son menos dafiadas por parte de los fitéfagos y patégenos que
sus poblaciones en su drea de distribucién nativa (Vila, Maron y Marco, 2004; Rogers y
Siemann, 2005). Esta hipotesis también sostiene que las especies exoticas estin sometidas
a una menor presion por parte de los enemigos naturales que las especies nativas con las
que coexisten en la nueva area de distribucion.

Por otro lado, la Hipétesis de la Resistencia Bidtica afirma que los herbivoros nativos
generalistas son barreras importantes contra la invasion de las especies exéticas en la
comunidad receptora (Elton, 1958). En general, los herbivoros nativos reducen en un
tercio el rendimiento de las plantas exéticas desde la dispersion de semillas hasta la super-
vivencia de las plantulas (Maron y Vila, 2001).

Por tanto, el impacto de los herbivoros nativos sobre las plantas exdticas vendra deter-
minado por la interaccién entre la habilidad de los herbivoros de reconocer a la planta
exotica como recurso alimenticio (Carpenter y Cappuccino, 2005), la efectividad de

Figura 2. Esquematizacion de distintas especies de coniferas. Autora: Elena Caballero.
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defensa de la planta exdtica contra los herbivoros en la nueva area de distribucién (Stowe
et al., 2000) y la habilidad de los herbivoros de superar las defensas producidas por la
planta exética (Rausher, 2001).

Las coniferas exoticas como sistema de estudio.

En la ecologia de la invasion, las especies de coniferas son frecuentemente estudiadas
debido a la disponibilidad de informacién detallada que existe tanto sobre su historia
de plantaciéon como acerca de sus caracteres biologicos (Rejmanek y Richardson, 1996;
Grotkopp, Rejmanek y Rost., 2002; Richardson y Rejmanek, 2004; Richardson, 2000).
Aproximadamente, el 70 % de las coniferas existentes son nativas del Hemisferio Norte
(Farjon, 1998). Mas de 30 especies exéticas de coniferas han sido identificadas como
invasoras en al menos un pais (Richardson y Rejmanek, 2004). Por ejemplo, Pseudotsuga
menziesii es considerado invasor en Argentina y Chile, mientras que Pinus radiata es
invasor en Australia y Nueva Zelanda (Richardson y Rejmanek, 2004). Muchos estudios
han informado como las coniferas exoticas introducidas han causado impactos ecol6-
gicos en la nueva area de distribucion. Por ejemplo, en Australia se compararon planta-
ciones de pino exdtico con bosques nativos de eucalipto y se observéd que las primeras
acogian menos diversidad de fauna (Richardson, Williams y Hobbs, 1994), mientras que
en Nueva Zelanda la presencia de especies de pino, tales como Pinus nigra o P. ponderosa,
en suelos infértiles de montafa incrementaban los niveles de fosforo en dichos suelos
(Davis y Lang, 1991).

La mayoria de las preocupaciones acerca de las invasiones de coniferas exéticas proceden
del Hemisferio Sur (revisado en Richardson, Williams y Hobbs, 1994; Simbertloff et al.,
2010). Por ejemplo, en Sudafrica, el fynbos, un tipo de vegetacién arbustiva con una
baja representacion de especies arbéreas nativas, estd altamente invadido por pinos
(Richardson y Higgins, 1998), los cuales causan extinciones locales de muchas plantas
nativas (Ej., Richardson y van Wilgen, 1986). En Argentina, Pseudotsuga menziesii (abeto
de Douglas) parece predecir una inminente invasion en areas abiertas de bosque de Austro-
cedrus (Simbetloff, Relva, y Nufiez,, 2002). En contraste, en el Hemisferio Norte muchas
coniferas exoéticas fueron introducidas y ampliamente plantadas durante el siglo pasado
pero han sido detectados pocos casos de invasion (revisado por Mortenson y Mack, 2006;
Carrillo-Gavilan y Vila, 2010). A pesar de la heterogeneidad ambiental del Hemisferio
Norte, las coniferas exoticas parecen tener menos éxito de invasion que en el Hemisferio
Sur. En Estados Unidos, las coniferas exdticas se establecen y expanden poco mas alla de
su area de plantacion (Mortenson y Mack, 2006). El mismo patrén podria estar ocurriendo
en Europa. Adamowski (2004) tampoco encontré evidencia de invasion de ninguna de las
49 coniferas exoticas plantadas en la frontera Polaco-Bielorusa. Del mismo modo, en
Espafia, Montero et al., (2005), quienes examinaron el estado de 34 coniferas exéticas
introducidas como plantaciones experimentales en los afios 60 en distintas regiones del
territorio espafiol, encuentran un bajo éxito de establecimiento de las mismas.

En resumen, en las ultimas dos décadas, junto con el valor multifuncional que se les atri-
buye a los bosques, existe la preocupacion sobre la invasion de coniferas y sus impactos
econémicos y ecoldgicos (Richardson, Williams y Hobbs, 1994; Binimelis ez /., 2007).
Sin embargo, en Europa, a pesar de que varias especies de coniferas exéticas han sido
ampliamente plantadas, poco es sabido sobre el estado de invasién actual de las mismas
y sobre las posibles barreras que estan actuando contra su invasion. En este sentido
es necesario determinar, por un lado, las razones del fallo por las cuales las coniferas
exoticas no se expanden con éxito en Europa (Rejmanek y Richardson, 2004) y, por otro,
estudiar acerca de qué especies tienen mayor potencial invasor y qué hdbitats pueden ser
los més invadidos son esenciales para la gestion de las coniferas exéticas (Byers ez al.,
2002).
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Proyectos de Como se menciona en secciones anteriores, el estudio de los factores ecolégicos que
. Py afectan los estadios iniciales del ciclo de vida es crucial para entender el éxito/fracaso de
investigacion- i ” cicas. siendo éste el obieti | del desatrollo de mi tesis d |
', as coniferas exoticas, siendo éste el objetivo general del desarrollo de mi tesis doctora
conservacion (Carrillo-Gavilan, 2011). Resumidamente, a través de la misma se realizé una revision
bibliografica para evaluar la evidencia cientifica de la invasién de coniferas exdticas
en Buropa (Carrillo-Gavilan y Vila, 2010); se exploré experimentalmente las primeras
etapas del ciclo de vida de las coniferas (supervivencia y germinacion de las semillas,
asi como supervivencia y crecimiento de plantulas) con el fin de identificar qué etapa/s
limita el establecimiento de las coniferas exéticas en los distintos habitats de estudio
(Carrillo-Gavilan ez al., 2010); y, por ultimo, se testo si existen diferencias de resistencia
(defensas quimicas) entre especies de coniferas exéticas y nativas cuando son expuestas
a herbivoros generalistas nativos de Europa (Carrillo-Gavilan ez al., 2011). De los resul-
tados de la tesis se desprende que existe poca evidencia de invasion por parte de las
coniferas exdticas en Europa. De las 54 especies consideradas como exédticas en Europa
(DAISIE, 2009), sélo 37 de estas coniferas han sido estudiadas en cierta medida y sélo
una especie (Pinus strobus en la Republica Checa) es considerada como invasora. Y nues-
tros resultados experimentales refuerzan la hipétesis de que los enemigos generalistas
nativos de la nueva area de introduccion actiian como barreras contra el establecimiento
de las coniferas exéticas (Hipotesis de la Resistencia Bidtica). Esto podria ser una razén
por la que existe poca evidencia de invasion de estas especies exéticas en Europa.

Plantacion de Pseudotsuga menziesii (Abeto de Douglas) en zona matorral alpino en el Parque Natural del
Montseny (Barcelona, Espafia).
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