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Implicaciones del microbioma rizosférico en el éxito de las plantas invasoras en ecosistemas semiaridos

Resumen: En el marco de la problematica de la invasion por especies vegetales aléctonas en suelos de areas mediterraneas semiaridas,
se ha evaluado, mediante técnicas de secuenciacién masiva, cémo las invasiones vegetales afectan a la composicion, estructura y
funcionalidad del microbioma rizosférico, (hongos micorricicos arbusculares, hongos saproéfitos y bacterias). En estos estudios se ha
comprobado si tales efectos varian con las propiedades edaficas de los ecosistemas invadidos, con la localizacién biogeografica de los
mismos, con el estado sucesional del proceso de invasion, asi como con las condiciones previstas de cambio climatico. Se proponen
diversos mecanismos mediante los cuales el microbioma rizosférico, modificado por la presencia de las plantas aléctonas, puede favorecer
el proceso de invasion. Como especies vegetales aloctonas catalogadas como invasoras se han estudiado: Carpobrotus edulis (L.) N.E.
Br, Pennisetum setaceum (Forssk.) Chiov., Nicotiana glauca R.C. Graham y Mirabilis jalapa L.. Las especies invasoras estudiadas pueden
alterar la composicion y estructura de las comunidades de bacterias y hongos sapréfitos, promoviendo una microbiota con caracteristicas
funcionales diferenciadoras, particularmente en cuanto a las funciones relacionadas con el ciclo de nutrientes del suelo y a los mecanismos
de defensa frente al estrés bidtico y abidtico. Asimismo, se ha constatado que las especies invasoras pueden establecer diferentes
asociaciones micorricicas a lo largo del proceso de invasion, las cuales fueron especificas de la planta huésped invasora en las primeras
fases de su establecimiento y podrian haber contribuido al éxito de la invasién.

Palabras clave: comunidades microbianas; funcionalidad microbiana; plantas invasoras; rizosfera

Implications of the rhizosphere microbiome on the success of invasive plants in semi-arid ecosystems

Abstract: Within the framework of the invasion by non-native plant species problem in soils from semi-arid Mediterranean areas, an
assessment has been conducted using mass sequencing techniques to analyze how plant invasions affect the composition, structure, and
functionality of the rhizosphere microbiome (arbuscular mycorrhizal fungi, saprophytic fungi, and bacteria). These studies have examined
whether such effects vary with the edaphic properties of the invaded ecosystems, their biogeographical location, the successional stage of
the invasion process, as well as the predicted conditions of climate change. Several mechanisms are proposed through which the
rhizosphere microbiome, altered by the presence of non-native plants, may promote the invasion process. The following non-native plant
species, categorized as invasive, have been studied: Carpobrotus edulis (L.) N.E. Br, Pennisetum setaceum (Forssk.) Chiov., Nicotiana
glauca R.C. Graham y Mirabilis jalapa L.. The invasive species studied can alter the composition and structure of communities of bacteria
and saprophytic fungi, promoting a microbiota with distinctive functional characteristics, particularly in terms of functions related to soil
nutrient cycling and defense mechanisms against biotic and abiotic stress. It has also been found that invasive species can establish
different mycorrhizal associations throughout the invasion process, which were specific to the invading host plant in the early stages of its
establishment and could have contributed to the success of the invasion.

Keywords: invasive plants; microbial communities; microbial functioning; rhizosphere

Introduccion

En enero de 2016 se produjo la entrada en vigor de los 17 Objetivos de Desarrollo Sostenible (ODS) contemplados en la
Agenda 2030 de la Organizacion de Naciones Unidas (UN General Assembly 2015). De entre ellos, el ODS 15 busca promover
un uso responsable y sostenible de los ecosistemas terrestres, enfocandose principalmente en combatir la deforestacién y la
degradacion del suelo, asi como en implementar acciones para preservar la diversidad biolégica. No obstante, la pérdida de
biodiversidad viene siendo objeto de preocupacion desde décadas anteriores, siendo la introduccién de especies exdticas
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invasoras una de las principales causas de la pérdida de biodiversidad, junto con la destruccion de habitats, la sobreexplotacion
de recursos, la contaminacion y el cambio climatico (SCBD 2006).

Se prevé que el proceso de globalizacion mundial provoque un incremento en la dispersion de organismos exéticos fuera de
su area de origen. Por otro lado, los cambios ambientales asociados al cambio climatico podrian facilitar el establecimiento de
especies exoticas fuera de su rango nativo (Caravaca et al. 2022a; Lopez et al. 2022; Osland et al. 2023). EI cambio global,
entendido como el conjunto de cambios ambientales globales influenciados por la actividad humana (Camill 2010), puede reducir
las ventajas evolutivas que las especies nativas han alcanzado mediante adaptacién a las condiciones de un habitat concreto.
Esto podria beneficiar a las especies exoéticas invasoras con mayor plasticidad fenotipica o diversidad genética, generando
importantes impactos en la biodiversidad y en el funcionamiento del ecosistema (Korpelainen y Pietildinen 2023).

De todos los organismos clasificados como invasores en distintas bases de datos, las plantas son las que cuentan con mayor
presencia (Fig. 1). La capacidad de una planta para invadir un ecosistema, distinto al de su origen, depende de caracteristicas
especificas propias y del habitat a colonizar (Richardson y PySek 2006). Entre los rasgos que incrementan el potencial invasor
de una planta, se consideran una rapida capacidad de crecimiento, una prolifica produccién de semillas, la capacidad de
reproducirse tanto sexual como asexualmente (Korpelainen y Pietilainen 2023), un tamafio de genoma pequefio (Guo et al. 2024)
la emision de sustancias alelopaticas y una alta capacidad para capturar carbono, entre otras (Godoy et al. 2012; Kato-Noguchi
et al. 2014; Meyer et al. 2014). En cuanto a la invasibilidad del ecosistema a colonizar, entran en juego tanto factores abidticos
como bidticos. Pueden ser de relevancia las caracteristicas edaficas del suelo, la disponibilidad de recursos, las condiciones
climatologicas o el grado de alteracion del ecosistema, asi como la influencia de las especies nativas o la ausencia de
competidores (Gioria et al. 2023).
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Figura 1. Frecuencias relativas de las categorias taxondmicas principales representadas en cuatro de las bases de datos mas
comunes para especies exoéticas e invasoras:“Delivering Alien Invasive Species Inventories in Europe” (DAISIE); “Global
Invasive Species Database” (GISD); “Global Register of Introduced and Invasive Species” (GRIIS), todas consultadas via
https://www.gbif.org/; y European Alien Species Information Network (EASIN, https://easin.jrc.ec.europa.eu/easin).

Figure 1. Relative frequencies of the principal taxonomic categories represented in four of the most common databases of
exotic and invasive species: “Delivering Alien Invasive Species Inventories in Europe” (DAISIE); “Global Invasive Species
Database” (GISD); and “Global Register of Introduced and Invasive Species” (GRIIS), all accessed via https://www.gbif.org/,
and European Alien Species Information Network (EASIN, https://easin.jrc.ec.europa.eu/easin).
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Entre los factores bidticos implicados en los procesos de invasion se incluye la relacidon entre plantas y microorganismos
rizosféricos. Numerosos estudios han confirmado la importancia de estas relaciones para el rendimiento de la planta y para el
funcionamiento y estabilidad del ecosistema (Hall et al. 2018; Prescott et al. 2019; Osburn et al. 2023). Teniendo en cuenta este
precedente, es légico que, durante los ultimos afos, se haya puesto el foco en discernir el papel que la microbiota rizosférica,
entendida como el conjunto de microorganismos que habitan en la porcion de suelo firmemente adherida a las raices, puede
desempefiar en los procesos de invasion por plantas. Asimismo, el desarrollo de técnicas de secuenciacion masiva que, entre
otras funcionalidades, permiten la obtencién de una imagen global de la diversidad y estructura de las comunidades microbianas
edaficas, ha supuesto una poderosa herramienta para abordar el estudio del papel que los hongos y bacterias rizosféricos, asi
como los simbiontes micorricicos, pueden desempefiar en el éxito de los procesos de invasion.

El grupo de investigacion “Sostenibilidad de Sistemas Suelo-Planta” del CEBAS-CSIC ha llevado a cabo varios estudios
dirigidos a evaluar el efecto de la invasién por distintas especies vegetales sobre la composicion, estructura y funcionalidad de
las comunidades microbianas de la rizosfera mediante técnicas de secuenciacion masiva tales como el “DNA metabarcoding”,
de las regiones rRNA 16S en el caso de las comunidades bacterianas, de la region ITS para las comunidades de hongos
saprofitos o de la region 18S para las comunidades de hongos micorricicos arbusculares. En estos trabajos se han incluido,
ademas, otros factores experimentales que pudieran influir en la variabilidad de dicho efecto. De esta manera, se han tenido en
cuenta ecosistemas con distintas propiedades edaficas y distinta localizacion biogeografica. También se ha estudiado la
microbiota rizosférica durante distintos estados sucesionales del proceso de invasién, asi como posibles escenarios previstos de
cambio climatico. Las plantas invasoras que se han estudiado son Carpobrotus edulis (L.) N.E. Br, Pennisetum setaceum
(Forssk.) Chiov., Nicotiana glauca R.C. Graham y Mirabilis jalapa L., todas ellas consideradas como invasoras en Espafia y
especialmente presentes en los suelos mediterraneos semiaridos (Fig. 2). A su vez, en estos estudios se han propuesto diversos
mecanismos mediante los cuales el microbioma rizosférico, modificado por la presencia de las plantas aléctonas, puede favorecer
el proceso de invasion. Esta revision recoge los principales resultados obtenidos en dichos estudios y su relacién con los ultimos
trabajos publicados en la materia, asi como consideraciones y enfoques para futuras investigaciones.

Figura 2. Especies invasoras estudiadas en los trabajos del grupo de Sostenibilidad de Sistemas Suelo-Planta (CEBAS-CSIC).
Pennisetum setaceum (Forssk.) Chiov. (A), Nicotiana glauca R.C. Graham (B), Carpobrotus edulis (L.) N.E. Br (C) y Mirabilis
jalapa L. (D, Fuente: KENPEI, CC BY-SA 3.0 http://creativecommons.org/licenses/by-sa/3.0/, via Wikimedia Commons).

Figure 2. Invasive species included in the works of the Group of Sustainability of Soil-Plant Systems (CEBAS-CSIC) Pennisetum
setaceum (Forssk.) Chiov. (A), Nicotiana glauca R.C. Graham (B), Carpobrotus edulis (L.) N.E. Br (C) y Mirabilis jalapa L. (D,
Fuente: KENPEI, CC BY-SA 3.0 http://creativecommons.org/licenses/by-sa/3.0/, via Wikimedia Commons).
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Efecto de las plantas invasoras sobre el microbioma rizosférico en ecosistemas con diferentes
propiedades edaficas

Las propiedades fisico-quimicas y bioquimicas del suelo pueden tener relevancia en la configuracion de la microbiota
rizosférica, tal y como se ha mostrado en numerosos trabajos que incluyen distintos tipos de suelo y de plantas (Andrew et al.
2012; Berg et al. 2016; Kim et al. 2016; Nuccio et al. 2016). Las propiedades edaficas, por tanto, pueden tener influencia en la
manera en que una planta invasora regula o modifica las comunidades microbianas rizosféricas del habitat invadido. Del mismo
modo, la propia planta puede modificar las propiedades del suelo, ya sea a través de alteraciones de la microbiota rizosférica o
de manera directa mediante sus exudados radiculares o la aportacion de hojarasca (Xu et al. 2022). Es por esta razon por lo que
consideramos que es de gran importancia incluir en los analisis variables ambientales relacionadas con las caracteristicas
edaficas del suelo en el que crece la planta invasora.

A continuacién, se recogen los principales resultados obtenidos al respecto para los casos de las plantas invasoras P,
setaceum y N. glauca. No obstante, a lo largo de esta revision también se exponen otros ejemplos con distintas especies
invasoras y en los que ademas de la variabilidad en las propiedades edaficas se consideran otros factores. De manera general,
las propiedades fisico-quimicas de los suelos invadidos que se incluyen en estos estudios son el pH, los contenidos en nitrégeno
y carbono total, el potasio y fésforo disponibles, la conductividad eléctrica, el carbono organico hidrosoluble y la estabilidad de
agregados, las cuales pueden tener un impacto importante en la fertilidad y sostenibilidad de los ecosistemas edaficos. Como
propiedades bioquimicas y bioldgicas del suelo se analizan las actividades de enzimas relacionadas con la actividad biolégica y
con el ciclo de los principales macronutrientes de las plantas esenciales para su crecimiento y desarrollo (P y N) tales como la
deshidrogenasa, B-glucosidasa, fosfomonoesterasa alcalina, ureasa, proteasa y la respiracion del suelo.

Pennisetum setaceum es una herbacea perenne con metabolismo C4, tolerante a la sequia y con una gran plasticidad
fenotipica en general (Rahlao et al. 2014). Para el estudio de esta planta invasora, se seleccionaron cinco localizaciones
diferentes en el sureste espafiol, todas ellas expuestas a clima mediterraneo semiarido y altamente invadidas por P. setaceumn,
pero con caracteristicas edaficas distintas: un Regosol calcarico, un Solonchak gleico, y tres suelos altamente alterados por
procesos antropicos. En cada una de las localizaciones también coexistia, como especie nativa predominante, la también
herbacea perenne Hyparrhenia hirta (L.) Stapf. Para averiguar si existian diferencias entre la microbiota rizosférica de P. setaceum
y la anteriormente dominante pero ahora desplazada H. hirta se analizaron tantos las comunidades bacterianas de sus rizosferas
como las de hongos micorricicos en las raices de estas plantas (Rodriguez-Caballero et al. 2017; Rodriguez-Caballero et al.
2018). Por otro lado, también se pretendia evaluar si la posible variabilidad en dichas comunidades estaba relacionada con los
cambios en las propiedades edaficas del suelo.

Los resultados para la microbiota bacteriana reflejaban diferencias significativas entre las comunidades albergadas por
la planta invasora con respecto a la nativa, aunque no habia diferencias en cuanto a los indices de alfa diversidad analizados
(Shannon, Pielou y Chao). Con respecto a las propiedades del suelo, se observaron diferencias debidas al tipo de suelo, pero
éstas no diferian en los suelos procedentes de la rizosfera de la planta invasora con respecto a la nativa. Sélo el pH y la actividad
de la enzima proteasa, implicada en la liberacion de N de fuentes complejas, aumentaron significativamente en la rizosfera de P.
setaceum con respecto a la de la planta nativa. Este hallazgo podia estar relacionado con una mayor liberacién de compuestos
nitrogenados a través de la produccién de una hojarasca con una ratio C/N menor en el caso de la planta invasora (Kourtev et
al. 2002; Kuebbing et al. 2014; McLeod et al. 2016). En estudios recientes se indica también un efecto sobre el ciclo del nitrégeno
mediado por la planta invasora Megathyrsus maximus (Jacg.) B.K. Simon & S.W.L. Jacobs (Thomas et al. 2023). La influencia
de la invasora sobre el ciclo del nitrégeno también puede verse reflejada en el andlisis de especies indicadoras llevado a cabo
para las comunidades bacterianas. Este analisis permite encontrar especies que son caracteristicas de un tipo concreto de
comunidad o grupo (Dufréne y Legendre 1997). En nuestro caso, varias de las especies indicadoras de la rizosfera de P. setaceum
estaban relacionadas con procesos pertenecientes al ciclo del nitrégeno. Por ejemplo, el género indicador mas abundante,
Ohtaekwangia ha sido descrito como nitrificante ademas de productor de sustancias con propiedades antibiéticas y antifingicas
(Okanya et al. 2011; Tabassum et al. 2015), mientras que los géneros indicadores Opitutus e Hyphomicrobium son capaces de
reducir nitrato a nitrito, y de fijar N2 y realizar la desnitrificacion, respectivamente (Kloos et al. 1995; Chin et al. 2001).

En referencia a las comunidades de hongos micorricicos arbusculares, y al contrario de lo que ocurria con las comunidades
bacterianas, no existian diferencias significativas entre las rizosferas de la planta invasora y de la nativa, siendo ambas similares.
De manera coherente a este resultado, no se encontraron especies indicadoras segun el caracter invasor de la planta. Sin
embargo, si se encontraron diferencias en la composicion y estructura de las comunidades micorricicas segun el tipo de suelo
invadido. La variabilidad observada al respecto se relacionaba con parametros como el carbono organico total del suelo, la
conductividad eléctrica, la respiracion del suelo o las actividades enzimaticas proteasa y ureasa. En distintos trabajos se han
publicado efectos de las invasoras sobre las comunidades de hongos micorricicos tanto positivos, como negativos o neutrales
(Sun et al. 2022), lo cual podria explicarse segun las semejanzas filogenéticas existentes entre la planta invasora estudiada y la
vegetacion nativa con la que se compara (Lanfranco et al. 2018).

En el caso de la invasora N. glauca, una especie de la familia Solanaceae distribuida ampliamente en regiones semiaridas y
con un fuerte caracter invasor, los estudios realizados revelaron cambios tanto en las comunidades bacterianas como en las
fungicas (Rodriguez-Caballero et al. 2020a). Los muestreos se realizaron, de nuevo, en localizaciones con suelos de distintas
caracteristicas edaficas, todos ellos en la Regiéon de Murcia: dos Regosoles Iépticos con un alto nivel de alteracién por el ser
humano, un suelo salino, y un Gipsisol pétrico con alto contenido en yeso. La planta invasora fue capaz de modificar su microbiota
rizosférica con respecto a la de la flora nativa en todas las localizaciones estudiadas. Esto sugiere una elevada capacidad de
alteracion de las comunidades microbianas por parte de la planta invasora, independiente de las caracteristicas edaficas de cada
lugar invadido. No obstante, en la microbiota de la rizosfera de N. glauca también se observaba influencia de las caracteristicas
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de cada suelo estando relacionada con la disponibilidad de potasio del suelo o con la actividad de enzimas como la
deshidrogenasa y la proteasa. El analisis predictivo de las posibles rutas metabdlicas implicadas en la funcionalidad de la
microbiota rizosférica de N. glauca indico un incremento del metabolismo de los compuestos de carbono y azufre. En los suelos
salinos y yesiferos la planta invasora mostré, sin embargo, un decrecimiento de la potencial actividad relacionada con el ciclo de
nutrientes, lo cual podria tener un efecto negativo en los ecosistemas invadidos a largo plazo.

El género Aspergillus (familia Trichocomaceae) fue propuesto como especie indicadora de la rizosfera de N. glauca. Los
hongos pertenecientes a este género tienen reconocida capacidad para solubilizar el fosfato del suelo (Caravaca et al. 2005;
Mengual et al. 2016; Doilom et al. 2020), lo cual podria promover una mayor adquisicion de fésforo por parte de la planta invasora.
En cuanto a las comunidades bacterianas, se observd una predominancia general de taxones pertenecientes al orden
Actinomycetales, y en particular del género Streptomyces, como indicadores de la rizosfera de la planta invasora. En la rizosfera
de la invasora Flaveria bidentis (L.) Kuntze también se observé una mayor abundancia de este género con respecto a la flora
nativa (Song et al. 2017). Recientemente, ademas, se ha analizado el potencial del género Streptomyces como herramienta de
control biolégico debido a su capacidad para producir compuestos antimicrobianos (Khan et al. 2023). Esto podria suponer un
claro beneficio para la planta invasora y podria ser la explicaciéon por la que el Unico indicador fungico para la rizosfera de la flora
nativa sea el hongo patégeno Didymella phacae, lo cual sugiere que este hongo no es capaz de parasitar a la planta invasora.

Efecto de las plantas invasoras sobre el microbioma rizosférico en ecosistemas con distinta
localizacién biogeografica

Algunas plantas invasoras son capaces de colonizar habitats muy alejados geograficamente entre si. Es el caso de C. edulis,
una suculenta perenne, originaria de Sudafrica, que esta presente en ecosistemas costeros repartidos por hasta 24 paises distintos
(GBIF 2023; GISD 2023). Con el objetivo de averiguar si C. edulis es capaz de seleccionar una microbiota rizosférica diferente a
la de la flora nativa (considerando muestras compuestas, formadas por el suelo rizosférico procedente de distintas especies locales
vegetales) en una variedad de habitats de diferente distribucion geografica, se llevo a cabo un estudio en el que se compararon
las comunidades microbianas de la rizosfera segun el caracter invasor de la planta y segun su biogeografia. Para el analisis
metagenomico de las secuencias se siguid una aproximacion mediante la construccion de OTUs (unidades taxondmicas
operativas) (Rodriguez-Caballero et al. 2020b) y también mediante la generacion de ASVs (variantes de secuencias de amplicones)
(Caravaca et al. 2022b). Se seleccionaron siete localizaciones donde realizar los muestreos, tanto de C. edulis como de la
vegetacion autdctona de cada zona: Valparaiso (Chile), Almeria (Espafa), La Llana (Espafia) El Prat de Llobregat (Espafia) y
Tunez (Tunez), todas ellas sometidas a clima mediterraneo; mientras que como localizaciones de clima atlantico se seleccionaron
lugares de muestreo en Santoia (Espafia) y Cadiz (Espana). Los resultados obtenidos tras las secuenciacion y generacion de
OTUs/ASVs mostraron que habia diferencias significativas en la composicién y estructura de la microbiota rizosférica segun el
caracter invasor de la planta y también dependientes de la localizacidon geografica de las muestras. Estas diferencias eran patentes
tanto para las comunidades de bacterias como para las de hongos, independientemente de la aproximacion utilizada. Sin embargo,
la resolucién alcanzada mediante la construccion de ASVs fue mayor que con la aproximacion de OTUs, obteniéndose una mayor
riqueza taxonémica y una descripcion mas completa de las comunidades microbianas rizosféricas. En el caso de los ASVs,
ademas, se pudo corroborar que las comunidades bacterianas y fungicas procedentes de la planta invasora eran distintas de las
procedentes de la flora nativa en todas las localizaciones estudiadas (Fig. 3). También se han registrado cambios en la estructura
y funcionalidad de la comunidad bacteriana como consecuencia de la invasion de C. edulis en las dunas costeras, empleando la
técnica de PCR-DGGE (Souza-Alonso et al. 2022).

Tras la realizacion de un analisis de especies indicadoras para las comunidades fungicas (Rodriguez-Caballero et al. 2020b),
se detectaron como indicadores de la rizosfera de C. edulis varios miembros del género Aspergillus. Este género fungico se habia
detectado en estudios realizados con la invasora N. glauca, como se ha indicado anteriormente (Rodriguez-Caballero et al.
2020a) y se relaciona con procesos de solubilizacion de fosfato en el suelo (Caravaca et al. 2005; Mengual et al. 2016; Doilom
et al. 2020). En cuanto a las comunidades bacterianas rizosféricas, la familia Methylocystaceae fue propuesta como indicadora
de la rizosfera de C. edulis. Miembros de esta familia tienen la capacidad de fijar nitrégeno en un proceso dependiente de la
oxidacion de metano (Cui et al. 2022), lo cual produce un enriquecimiento nutricional de la rizosfera en compuestos nitrogenados
que beneficiaria a la planta invasora.

Al realizar un analisis de correspondencias canonicas (CCA), la variabilidad en la composicion y estructura de las
comunidades microbianas, especialmente en bacterias, seguia patrones biogeograficos, de tal manera que podia observarse
como estaba fuertemente relacionada con los gradientes de latitud y precipitaciéon anual media para las distintas localizaciones.
Para las comunidades fungicas la relacion con este Ultimo parametro era mas importante que la distancia geografica, de manera
analoga a como se habia reportado previamente en otros trabajos (Glynou et al. 2016). Con respecto a las propiedades edaficas
de los suelos invadidos, el CCA también reveld la relacion entre la variabilidad en la estructura de la microbiota rizosférica y la
variabilidad de parametros como la concentracion de potasio y fésforo disponibles en el suelo, o los carbohidratos hidrosolubles,
segun la localizacién o el caracter invasor de la planta. C. edulis produjo cambios en las actividades enzimaticas del suelo y en
parametros como la respiracion del suelo, pero no se pudo observar un patron concreto que se repitiera en todas las
localizaciones, lo cual coincidia con otros estudios como el de Novoa et al. 2014. La variabilidad en la respuesta de la microbiota
rizosférica de C. edulis, dependiente de las caracteristicas del lugar invadido y relacionada con las condiciones ambientales
locales, se ha corroborado en estudios posteriores como el de Canini et al. (2024) y se ha observado también en trabajos
realizados con otras especies invasoras (Kamutando et al. 2017; Farrer et al. 2021).
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Figura 3. Grafico de ordenacién NMDS (Bray-Curtis), basado en los ASVs generados para las comunidades bacterianas (A) o
flingicas (B) de la rizosfera de la planta invasora C. edulis y de la flora nativa en siete ecosistemas costeros localizados en
diferentes regiones biogeogréficas (datos publicados en Caravaca et al. 2022b).

Figure 3. NMDS ordination plot (Bray-Curtis) dissimilarity matrix based on the ASVs dataset generated for the bacterial (A) or
fungal (B) communities from the rhizosphere of the invasive plant C. edulis and native flora in coastal ecosystems located in
different biogeographical regions (data published in Caravaca et al. 2022b).

Por otro lado, cuando se llevé a cabo un analisis predictivo de la distribucion de distintos grupos funcionales en las
comunidades fungicas de C. edulis con respecto a las de la vegetacion nativa, se observé una predominancia de los patégenos
y saprofitos en la rizosfera de la invasora. Esto puede estar relacionado con la hipétesis de que una planta invasora es capaz de
acumular microorganismos patdégenos que afecten negativamente a la vegetacion autéctona del ecosistema invadido (Hierro et
al. 2005), y se ha podido observar también en experimentos llevados a cabo con las invasoras Chromolaena odorata (L.) R.M.
King & H. Rob. (Mangla et al. 2008), Alliaria petiolata (M.Bieb.) Cavara & Grande (Duchesneau et al. 2021), Phragmites australis
(Cav.) Trin. ex Steud. (Schroeder et al. 2020) y Cirsium arvense (L.) Scop. (Eberly et al. 2024).

En cuanto al andlisis funcional predictivo para las comunidades bacterianas, se detecté en la planta invasora una mayor
abundancia de rutas metabdlicas relacionadas con la biodegradacién de compuestos organicos de distinto grado de complejidad,
asi como de enzimas implicadas en el ciclo del nitrégeno, del fosforo y, en general, de la degradacion de la materia organica.
También se encontraron rutas asociadas a la produccion y reserva de energia a través de la biosintesis de lipidos y carbohidratos,
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siendo de especial relevancia para este Ultimo la biosintesis de almidén. Todo ello conduce a pensar que C. edulis es capaz de
fomentar especies bacterianas en su rizosfera que conduzcan a un mayor aprovechamiento de los recursos nutricionales del
suelo. Es también destacable la presencia de rutas metabdlicas implicadas en la sintesis de compuestos antibacterianos, como
estreptomicina o quinolonas, solo en la rizosfera de la planta invasora, lo cual sugiere que C. edulis podria estar ejerciendo una
presion selectiva sobre la microbiota edafica de los ecosistemas invadidos. Por ultimo, segin la composicion de la microbiota
bacteriana de la planta invasora también se predijo una mayor produccion de los nucleétidos ppGpp y pppGpp, para los cuales
se ha descrito su posible implicacion en mecanismos de resistencia a condiciones ambientales desfavorables como el estrés
nutricional (Das y Bhadra 2020).

Efecto del estado sucesional de las plantas invasoras sobre el microbioma rizosférico en
ecosistemas con diferentes propiedades edaficas

Otra de las preguntas que se pueden plantear sobre el proceso de invasion es si la interaccion de las plantas invasoras con
respecto a las comunidades microbianas edaficas varia en el transcurso de la invasion. Para contrastar esta hipétesis se llevé a
cabo un estudio en el que se compararon las comunidades de hongos micorricicos arbusculares (HMA) que colonizaban las
raices de la planta invasora N. glauca analizando ejemplares de distinta edad (uno o 20 afios, aproximadamente) con respecto
a las comunidades de HMA de la vegetacion nativa de cuatro localizaciones distintas (Caravaca et al. 2020). Este disefio
experimental permiti6 comprobar, por un lado, si la interaccion entre N. glauca y las comunidades de HMA dependian de la etapa
del desarrollo en la que se encontraba la planta invasora mientras que también se analiz6 si existia variabilidad dependiente de
las caracteristicas bidticas y abiodticas de los cuatro ecosistemas invadidos que se contemplaron. El analisis metagenémico
llevado a cabo revel6 diferencias significativas entre las comunidades de HMA procedentes de los ejemplares jovenes de N.
glauca con respecto a las comunidades de la flora nativa. Sin embargo, estas diferencias no se encontraron cuando se analizé
el sistema radicular de la planta invasora pasados 20 afios desde su establecimiento en el ecosistema invadido. Tal y como se
explicé anteriormente, esta similitud encontrada entre las comunidades de HMA de la planta invasora con respecto a las de la
vegetacion nativa ya se observé cuando se estudio la rizosfera de ejemplares plenamente desarrollados de P. setaceum con
respecto a ejemplares de la especie nativa y concurrente, H. hirta, en la misma etapa de desarrollo (Rodriguez-Caballero et al.
2018). Estos resultados podrian indicar que la planta invasora se asocia inicialmente con especies de HMA que favorecen su
establecimiento y supervivencia en estadios tempranos de desarrollo en los que es mas vulnerable (Caravaca et al. 2003;
Querejeta et al. 2006), lo cual concuerda con otros trabajos en los que, tras monitorizar las comunidades de HMA de una especie
vegetal concreta, se han observado patrones de sucesién y variacién en la composicion de las mismas a lo largo del tiempo (Hart
et al. 2001; Gao et al. 2019; Qiao et al. 2022). Como especies indicadoras de las rizosferas de las plantas nativas o de las de N.
glauca adultas se encontraron dos especies de Glomus, siendo Glomus VeGlo18 la especie mas abundante en el conjunto de
secuencias analizadas.

Por otro lado, la composicion y estructura de las comunidades micorricicas también variaba dependiendo de si las rizosferas
estudiadas procedian de un ecosistema u otro y de sus caracteristicas edaficas (Rodriguez-Caballero et al. 2018), siendo
especialmente relevante su relacion con la conductividad eléctrica del suelo. También se observé una alteracion de algunas
propiedades fisico-quimicas y biolégicas del suelo tras el establecimiento de la planta invasora, independientemente de la etapa
de desarrollo en la que se encontrase. Asi, se produjo un descenso de la actividad deshidrogenasa en la rizosfera de N. glauca
asi como una disminucién de la respiracion basal del suelo y, de manera general, también se observé un efecto negativo en otras
enzimas implicadas en los procesos de mineralizacion de la materia organica relacionados con los ciclos del nitrégeno, carbono
y fosforo. Estas actividades enzimaticas estan estrechamente ligadas a los procesos metabdlicos llevados a cabo por la
microbiota rizosférica y los cambios descritos en ellas pueden deberse a alteraciones en las comunidades de HMA pero también
de bacterias y hongos saprofitos.

Efecto de las plantas invasoras sobre el microbioma rizosférico en ecosistemas sometidos a
condiciones simuladas de cambio climatico

Los cambios ambientales globales a los que nos enfrentamos pueden afectar a los procesos de invasién e incluso en algunas
situaciones facilitarlos (Dukes y Mooney 1999; Dai et al. 2022). En el caso del aumento de la concentracion de CO2 atmosférico,
los efectos sobre las comunidades vegetales podrian ser consecuencia no sélo de la influencia de este gas de efecto invernadero
sobre el clima (Stachowicz et al. 2002; Bradley et al. 2010), sino también debidos al propio incremento de este compuesto en la
atmosfera (Bradley et al. 2010). El incremento de CO2 atmosférico puede suponer una ventaja para las plantas aldctonas
invasoras con metabolismo C3 (Poorter y Navas 2003). Niveles elevados de CO2 aumentan la abundancia de carbono en la raiz
de la planta con el consiguiente incremento de la liberacion de fotosintatos al suelo, de tal manera que su contenido en carbono
organico puede aumentar alrededor de un 20%. Esto conlleva un efecto sobre la microbiota rizosférica, incrementandose no sélo
su biomasa o su tasa de respiracion sino también produciendo cambios en su diversidad y estructura (Tariq et al. 2024).

Con el objetivo de conocer si el incremento de CO2 atmosférico afecta a la funcién que la microbiota rizosférica desempefia
en los procesos de invasion vegetal, se llevé a cabo un experimento de mesocosmos, bajo condiciones controladas, en el que
se consideraron tres factores experimentales: se cultivaron dos especies invasoras (N. glauca y M. jalapa), con exposicion a dos
niveles de CO: distintos (nivel ambiental actual, 410 ppm; y nivel elevado previsto, 760 ppm) y, como sustrato, se utilizaron cinco
suelos semiaridos con caracteristicas edaficas distintas (salino, margoso, yesifero, forestal y un suelo altamente alterado por
procesos antropicos) (Caravaca et al. 2022a).
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Los resultados obtenidos mostraron que soélo en el caso de N. glauca el incremento de CO2 produjo un efecto beneficioso en
la biomasa foliar de la planta (Fig. 4). Este efecto positivo era, de hecho, mas pronunciado en los suelos margosos y yesiferos
con respecto a los mismos casos para M. jalapa. Ambas plantas fijan CO2 mediante la ruta metabdlica C3. Sin embargo, N. glauca
es considerada como una invasora de caracter mucho mas agresivo que M. jalapa (Sanz Elorza et al. 2004; Florentine et al.
2016). Con respecto a la microbiota rizosférica, se encontré un efecto significativo del tipo de planta invasora y del tipo de suelo
sobre la composicion y estructura de las comunidades tanto bacterianas como fungicas. La busqueda de especies indicadoras
para cada especie invasora generd un mayor nimero de bacterias y hongos indicadores en la rizosfera de N. glauca, siendo las
especies bacterianas Bacillus simplex y Phormidiaceae cyanoabcterium 11P sus indicadoras mas abundantes. Estas especies
tienen actividad antifungica y antimicrobiana respectivamente (Soltani et al. 2005; Schwartz et al. 2013). Ademas, B. simplex,
que ha sido descrita como bacteria promotora del crecimiento vegetal (Schwartz et al. 2013), también puede promover la
formacion de agregados en suelos salinos (Kucuk 2020). El género bacteriano Skermanella se obtuvo como indicador de la
rizosfera de M. jalapa. La presencia de este organismo esta relacionada con niveles mas altos de acido gamma-aminobutirico
(Badri et al. 2013), cuya produccién por la planta es estimulada por la presencia de HMA (Okada y Matsubara 2012; Saia et al.
2015). En cuanto a las comunidades fungicas, cabe destacar la presencia de Mortierella alpina como indicadora de la rizosfera
de N. glauca. Esta especie es un hongo oleaginoso que induce resistencia en la planta huésped contra patégenos mediante la
produccion y liberacién de acido araquiddnico (Wani et al. 2017).
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Figura 4. Biomasa foliar y radicular de ejemplares de N. glauca y M. jalapa cultivados en cinco suelos diferentes y expuestos
a dos niveles diferentes de CO. atmosférico. Para cada especie vegetal y parametro de crecimiento, los valores representados
por las barras que contienen la misma letra no diferian significativamente entre si, de acuerdo con el test Tukey-HSD (p < 0.05)
realizado (datos publicados en Caravaca et al. 2022a).

Figure 4. Foliar and root biomass of N. glauca and M. jalapa specimens grown in five different soils and exposed to two different
atmospheric CO: levels. For each plant species and growth parameter, the values represented by bars with the same letter did
not differ significantly from each other, according to the Tukey-HSD test (p < 0.05) performed (data published in Caravaca et
al. 2022a).

Por otro lado, y solo en el caso de las bacterias, el factor “nivel de CO2” produjo un efecto en dichas comunidades, pero
unicamente cuando se consideraba su interaccion con el factor “tipo de suelo” o con el factor “especie de planta invasora”, siendo
las diferencias unicamente significativas cuando se comparaban las rizosferas de N. glauca expuestas a los dos niveles de CO2
para todos los suelos excepto el margoso. En estudios posteriores, como el de Liu et al. (2023), se observaron cambios en las
comunidades rizosféricas, en este caso de hongos micorricicos arbusculares, cuando la planta crecia expuesta a niveles
elevados de COz, pero estos cambios eran también dependientes de la especie vegetal hospedadora, puesto que se observaron
en la rizosfera de trigo, pero no asi en la de maiz. Como especies indicadoras de las rizosferas expuestas al nivel elevado de
CO:z2 se obtuvieron los géneros bacterianos Sphingomonas, Stenotrophobacter y Gaiella, los cuales eran mas abundantes en las
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rizosferas de N. glauca que en las de M. jalapa. Stenotrophobacter es una bacteria quimiorganotrofa aerobia capaz de utilizar
sustratos como el protocatecuato procedente de la despolimerizacién de sustancias humicas y otros hidrocarburos de cierta
complejidad (Ryu et al. 2021; Dai et al. 2024). De manera analoga, Gaiellay Sphingomonas son géneros bacterianos asociados
con la degradacion de materia organica de naturaleza recalcitrante, como la lignocelulosa y los hidrocarburos poliaromaticos,
respectivamente (Leys et al. 2004; Zhang et al. 2019). La predominancia de estos géneros bacterianos en la rizosfera de plantas
que han crecido bajo niveles elevados de CO2 podria estar relacionada con el aumento de la biomasa radicular de N. glauca 'y,
en consecuencia, con una mayor secrecion radicular de compuestos organicos biodisponibles que se produjo bajo estas
condiciones. En cuanto a los indicadores fungicos de las plantas expuestas a elevado CO: destacé Mycosphaerella tassiana,
particularmente abundante en la rizosfera de M. jalapa. Este hongo fitopatégeno ha sido considerado como persistente pese a
ser sometido a las condiciones previstas de cambio climatico (Wahdan et al. 2020).

Los resultados del trabajo de Caravaca et al. (2022a) también demuestran, una vez mas, que la variabilidad observada, tanto
en las comunidades de hongos como de bacterias, se relaciona con cambios en las propiedades edaficas de los suelos
estudiados. En este sentido, la concentracién de potasio disponible y el grado de estabilidad de los agregados guardaban relacion
con la composicion de las comunidades fungicas mientras que la composicidon de las comunidades bacterianas se relacionaba,
ademas, con los niveles de enzimas hidroliticas asociadas a los ciclos del fosforo y nitrégeno o con el contenido en carbono
organico total. En un estudio mas reciente, llevado a cabo por Jin et al. (2022) también se observé que niveles elevados de CO2
atmosférico no sélo produjeron modificaciones sobre las comunidades microbianas en la rizosfera de Triticum aestivum. L. sino
que, ademas, estos cambios favorecieron la mineralizacién y biodisponibilidad del fosforo del suelo. Jin et al. (2022) también
reportan en su trabajo una presencia predominante de las rutas metabdlicas relacionadas con la biosintesis de precursores de
RNA/DNA en las comunidades bacterianas expuestas a elevado COz. Esto coincide con los resultados de Caravaca et al. (2022a)
en los que, tras el mismo analisis predictivo mediante PICRUST (Douglas et al. 2020), se observo igualmente un aumento
significativo de las rutas metabdlicas relacionadas con la sintesis de nucledsidos y nucleétidos, compuestos en los que el fosforo
es un constituyente esencial.

Conclusiones

En los trabajos recogidos en esta revision se ha puesto de manifiesto el papel modulador que ejercen distintas especies
vegetales aldctonas con caracter invasor sobre la microbiota rizosférica en el ecosistema invadido. Si bien cada suelo estudiado
se caracterizaba por su propia microbiota debido a las caracteristicas edaficas del mismo, todas las especies invasoras
analizadas albergaban comunidades rizosféricas bacterianas significativamente distintas a las de la flora nativa en cuanto a su
composicion, estructura y funcionalidad. De manera analoga, las plantas invasoras también eran capaces de modificar las
comunidades rizosféricas de hongos saprofitos en los casos estudiados. Sin embargo, cuando se estudiaron las comunidades
de hongos micorricicos arbusculares (HMA) no se observo ningiin cambio en estas comunidades en respuesta a la presencia de
las invasoras P. setaceum y N. glauca, salvo en el caso de esta Ultima, donde si se notaron diferencias cuando se compararon
las raices de plantulas jovenes con las de la flora nativa. Esto podria indicar que los HMA juegan un papel determinante en las
primeras fases del establecimiento de la planta invasora en el ecosistema invadido mientras que las modificaciones producidas
en las comunidades de hongos saprdfitos y bacterias son de caracter permanente, y parecen ir encaminadas a una mejora en la
obtencién de nutrientes mediante la optimizacion de ciclos como el del nitrégeno, carbono o fésforo, asi como a promover
mecanismos de defensa frente al estrés biotico y abidtico en la rizosfera de la planta.

Por otro lado, se ha comprobado que las diferencias observadas en la microbiota rizosférica entre planta invasora y nativa es
también dependiente de parametros globales como las variables geograficas, en particular la latitud, asi como de variables
climaticas, especificamente la precipitacion anual media de los ecosistemas invadidos. Ademas, algunos cambios globales como
el incremento previsto de CO2 atmosférico, pueden tener influencia sobre la regulacion que la planta invasora establece sobre la
microbiota edafica, particularmente en plantas invasoras muy agresivas. En esta linea y de cara a futuras investigaciones,
creemos necesario incluir la influencia que otros factores ambientales relacionados con el cambio climatico, tales como el
incremento de la temperatura o la menor disponibilidad de recursos hidricos, puedan tener sobre las relaciones establecidas
entre la planta invasora y la microbiota edafica.

El impacto que una planta invasora es capaz de generar sobre el ecosistema invadido queda patente en los resultados
obtenidos en estos estudios en los que se ponen de manifiesto las alteraciones que la especie invasora genera sobre las
propiedades edaficas y microbiolégicas del suelo de manera directa o a través de la modificaciéon de la microbiota rizosférica.
Estos hallazgos refuerzan la necesidad de proteger los ecosistemas semiaridos de la invasién de plantas exéticas, no solo para
preservar su biodiversidad y funcionalidad, sino también para garantizar su resiliencia frente a las presiones ambientales futuras.
En nuestros estudios se ha utilizado una aproximacion metagenémica enfocada al analisis de la biodiversidad microbiana de los
suelos rizosféricos, mientras que los analisis de la funcionalidad de las comunidades microbianas se han abordado mediante
métodos predictivos sobre los anteriores resultados. No obstante, dada la implicacion comprobada de la microbiota rizosférica
en los procesos de invasidon vegetal, creemos necesario seguir ampliando el conocimiento de las relaciones planta-
microorganismo en este sentido mediante aproximaciones multiémicas que combinen técnicas como la metagenémica shotgun,
metatranscriptomica, metaprotedmica o metaboldmica para alcanzar una caracterizaciéon funcional completa de rutas y
mecanismos implicados en el proceso de invasion.
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