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Lorenzo, P., Gonzélez, L. 2010. Alelopatia: una caracteristica ecofisiolégica que favorece la capacidad invasora de las
especies vegetales. Ecosistemas 19(1):79-91.

El principal problema asociado a las invasiones vegetales en los ecosistemas terrestres es la pérdida de biodiversidad en el area
amenazada. Muchos de los estudios realizados sobre diferentes ecosistemas se han basado en las relaciones de competencia por
recursos entre la flora autoctona y la al6ctona prestandose menor atencién a la interferencia entre las especies. En esta revision se
repasan aspectos que pueden estar favoreciendo la capacidad invasora de las especies exéticas como la importancia de la alelopatia en el
proceso invasivo, los diferentes compuestos quimicos que intervienen como aleloquimicos, 6 los efectos que el proceso alelopatico tiene
sobre la actividad fisiolégica de las especies receptoras, los microorganismos del suelo y el ciclo de nutrientes. Concluimos que los
problemas medioambientales generados por las especies invasoras pueden agudizarse en espacios protegidos y sensibles donde se
esperan circunstancias climaticas mas benignas como consecuencia del proceso de cambio climatico.
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Lorenzo, P., Gonzélez, L. 2010. Allelopathy: an ecophysiological trait that favors the invasive ability of plant species.
Ecosistemas 19(1):79-91.

The main problem associated with plant invasions in terrestrial ecosystems is the loss of biodiversity in the threatened area. Most of the
studies on different ecosystems have been based on relations of competition for resources between the native and non-native flora and
paying less attention to interaction relationship between species. We reviewed in this article the importance of allelopathy in the invasive
process, the different chemical compounds which act as allelochemicals, the effects of the allelopathic process on the physiological activity
of the recipient species, soil microorganisms and nutrient cycling, different aspects that may have favored the invasive ability of alien
species. We conclude that generated environmental problems by exotic species may be exacerbated in protected and sensitive areas where
milder weather conditions due to the climate change process are expected.
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Introduccién

De modo muy simple, las especies invasoras son las que proceden de otras regiones. Esta definicion, meramente
biogeografica, implica especies exéticas (aldctonas) en contraposicion a las especies nativas (autdctonas) (Rejmanek, 1995).
Sin embargo, una especie exotica no deberia ser considerada invasora si no se establece con éxito en el area introducida; es
decir, si no es capaz de regenerarse por si misma o no es, posteriormente, capaz de dispersarse sin apoyo humano directo
(Binggeli, 1994). Te6ricamente, una especie aléctona puede ser considerada invasora cuando entra en una fase exponencial
de dispersion (Pysek, 1995).

Por otro lado, debemos aceptar que una invasion biolégica no es un fendmeno localizado, es un proceso dinamico a lo largo
del cual la poblacion invasora atraviesa diferentes estadios: introduccion, establecimiento, naturalizacion y rapida dispersion
fuera de los rangos normales (Fig. 1).
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Figura 1. Esquema dindmico del proceso de invasién. A: introduccion de propagulos, B: desaparicion,
C: factores que influyen en el establecimiento, D: factores que influyen en la naturalizacién, E: factores
que influyen en la invasion.

El presente articulo analiza el proceso alelopatico en el marco del mecanismo invasor de las especies vegetales exdticas en
ecosistemas terrestres.

Problemas generados por la invasion de especies vegetales

La invasibn de nuevos territorios por especies vegetales aldéctonas amenaza la biodiversidad y la estabilidad de los
ecosistemas (Davis, 2003). Este proceso es responsable de la disminucion en la riqueza de especies nativas y de la extincién
de ciertas especies (Richardson et al., 1989; Gaertner et al., 2009), de cambios en la relacion entre microorganismos del
suelo (Jacinthe et al., 2009), de modificaciones en la disponibilidad de Nitrégeno en el suelo (Chen et al., 2009) y otros
nutrientes (Rodgers et al., 2008) y de cambios en las caracteristicas propias del suelo (Zhang et al., 2009). Estos resultados
mantienen abierto el debate sobre la ‘paradoja de la invasion’: dependiendo de la escala espacial del estudio se confirma la
existencia de relaciones positivas y negativas entre la biodiversidad de especies nativas y la invasion de exdticas (Fridley et
al., 2007; Rout y Callaway, 2009). A pesar de esta controversia, la invasion, en general, estaria causando un descenso en la
abundancia de especies nativas o la eliminacion de algunas poblaciones que podrian reducir la diversidad genética (Davis,
2009).

Caracteristicas de las especies invasoras

Las caracteristicas que favorecen la capacidad de una planta de convertirse en invasora estan directamente relacionadas con
su habilidad de reproducirse sexual y asexualmente, de crecer rapidamente desde su germinacion hasta la etapa reproductora
y, particularmente, de su plasticidad fenotipica que le permitira adaptarse al estrés ambiental del nuevo espacio (Baker, 1974;
Shi y Ma, 2006). Sin embargo, las especies invasoras mas amenazantes no comparten todos estos rasgos (Roy, 1990;
PySek y Richardson, 2007; Lorenzo et al., 2010a) y hay suficiente trabajo cientifico que soporta la hipétesis de que el éxito de
la invasion podria estar desencadenado por rasgos funcionales cuantitativamente diferentes de los presentes en la flora nativa
(Lloret et al., 2005).
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Un estudio promovido en Irlanda (Milbau y Stout, 2008), analizando la importancia de diferentes factores histéricos (del medio
y de las especies), taxondmicos y ecofisioldgicos, clasificd la importancia de estos factores en el incremento de la habilidad
de las especies para transformarse en naturalizadas o invasoras. Los factores que diferenciaron a las especies exoéticas
invasoras de las no invasoras fueron la introduccion ornamental, flores hermafroditas, forma de polinizaciéon, que sean
invasoras en otros lugares, comienzo de la época de floracion, el valor indicador de humedad y la fecha del primer registro. La
incorporacion de informacién filogenética tuvo poca influencia sobre los resultados, lo que sugiri6 que la capacidad de las
especies exéticas para naturalizarse y volverse invasoras evoluciond independientemente en los diferentes linajes
filogenéticos. Jiang et al. (2007) sugieren que debido a que las diferentes especies que constituyen las comunidades
vegetales difieren en su historia vital, los rasgos biolégicos y fisiolégicos, responsables de la relacién existente entre
diversidad, produccién de biomasa e invasibilidad, son probablemente diferentes.

Hoy también se conoce que las caracteristicas del habitat susceptible de ser invadido influyen directamente en la capacidad
invasora de la especie exética (Gaertner et al., 2009). Sin duda, un mejor conocimiento de por qué algunas plantas actlian
como invasoras podria ayudarnos a identificar especies potencialmente perjudiciales y a controlar a las especies invasoras
actuales.

La perspectiva alelopética

Hay cientos de miles de especies vegetales, pero relativamente pocas tienen la capacidad de invadir nuevos territorios. La
razén de esta especificidad geogréafica la podemos entender en funcion de los diferentes filtros evolutivos (Lambers et al.,
2008). Las plantas exéticas deberian superar estos filtros para llegar a ser invasoras (Lortie et al., 2004; Lorenzo et al.,
2010a). Las especies vegetales estan presentes en un area determinada por razones histdricas (evolucion vegetal o deriva
continental) a pesar de haber condiciones ambientales apropiadas en otras regiones, éste es el filtro histérico. Algunas
especies estan ausentes de un espacio determinado porque no tienen los apropiados rasgos fisioldégicos para sobrevivir (por
ejemplo, no pueden tolerar condiciones de condiciones de déficit hidrico extremo), éste seria el filtro fisiologico (ver Galmes et
al., 2010). Las interacciones que se puedan producir entre las especies exéticas y autdctonas en el nuevo ambiente
determinaran, finalmente, la composicién vegetal del area invadida, siendo éste el filtro bidtico (Fig. 2). Uno de los
componentes de este Ultimo filtro son las relaciones alelopaticas que se pueden producir entre las especies vegetales en el
espacio naturalizado (Lorenzo et al., 2008), incluyendo la mediacion de microorganismos edaficos (Zhang et al., 2009).
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Figura 2. Esquema dindmico del proceso de invasion incluyendo los filtros evolutivos que actdan
como barreras.

81 «



Ecosistemas 19 (1). Enero 2010.

En el marco de este texto, basandonos en la definicién de alelopatia dada por la International Allelopathy Society en el afio
1996 (Torres et al., 1996), entendemos por alelopatia “Cualquier proceso que implica metabolitos secundarios producidos por
especies exéticas que influyen en el crecimiento y desarrollo de las especies nativas (excluyendo animales), comprendiendo
efectos positivos y negativos”. El proceso alelopatico, desde la perspectiva de la competencia entre especies, constituye un
elemento pasivo de interaccion (Reigosa et al., 1999), ni mas ni menos importante que otros elementos de interferencia. Si
bien, la hipétesis emitida por Rabotnov, (1974) nos indica que la alelopatia es, probablemente, menos significativa en
comunidades vegetales que hayan coevolucionado que en el caso de especies nativas y aléctonas que evolucionaron en areas
biogeogréficas diferentes (Reigosa et al., 1999; Reigosa et al., 2002; Callaway y Hierro, 2006). Los aleloquimicos de la
especie exotica tienen multiples funciones dentro del entramado bidtico en el &rea de distribucion original (alelopatica, defensa
frente a herbivoros, agentes transportadores de metales o agentes de simbiosis entre microorganismos del suelo y la planta).
Ademads, en la nueva area, la funcién alelopatica de la potencial invasora se veria incrementada al escapar de sus enemigos
naturales y perder, los aleloquimicos, parte de sus funciones originales (Sinkkonen, 2006).

En el entorno ecoldgico generado por los filtros de Lambers et al. (2008) se incluyen diferentes hipétesis para explicar el éxito
invasor de algunas especies al6ctonas (Fig. 3. Lorenzo et al., 2010a): la hip6tesis de la presion de los propagulos (PPH, di
Castri, 1989), hipétesis de la liberacién de los enemigos (ERH, Keane y Crawley, 2002), hip6tesis del competidor superior
(SCH, Bakker y Wilson, 2001), hipétesis de las nuevas armas (NW, Callaway y Aschehoug, 2000), hip6tesis de la evolucién
de la capacidad competitiva incrementada (EICA, Blossey y Noétzold, 1995) y la hipétesis de la fluctuacion de recursos y el
habitat perturbado (FR and DHH, Davis et al., 2000). Durante el proceso dinamico de invasion, las especies exéticas utilizan
alguno de los mecanismos incluidos en estas hipétesis como vias de expansion, siendo muy probable la participacion de
varios de estos mecanismos a lo largo del proceso invasivo (Jiang et al., 2007; Lorenzo et al., 2010a). De entre todas las
hipétesis mencionadas, hay tres que son sugeridas con mas frecuencia para explicar la capacidad invasora de diferentes
especies vegetales: ERH, EICA y NW (Bais et al., 2003; Mitchell y Power, 2003; Torchin et al. 2003; Callaway y Ridenour,
2004; Callaway et al., 2005a; Callaway et al., 2008; Gomez-Aparicio y Canham, 2008; Handley et al., 2008; He et al., 2009;
Hill y Kotanen, 2009; Monty y Mahy, 2009; Te Beest et al., 2009).
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Figura 3. Esquema dinamico del proceso de invasién incluyendo los filtros evolutivos que actGan
como barreras y las posibles teorias de invasion que ejercerian su actividad sobre el filtro. PPH:
hipétesis de la presion de los propagulos, FR and DH: hipétesis de la fluctuacion de recursos y el
habitat perturbado, ERH: hipétesis de la liberacién de los enemigos, NW: hipétesis de la evolucion
de las nuevas armas, EICA: hipétesis de la evolucion competitiva incrementada, SCH: hipétesis del
competidor superior.
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La ERH, del inglés ‘Enemy Release Hypothesis’, propone que la especie aléctona es capaz de aumentar su densidad
poblacional en la nueva area geogréfica porque se ve libre de los depredadores que la atacan en su espacio nativo. La idea de
la EICA, del inglés ‘Evolution of Increased Competitive Ability’, se basa en que una vez que la planta invasora deja de ser
atacada por sus enemigos especificos nativos, puede invertir mas recursos en crecer y menos en defenderse, lo que le
confiere una ventaja competitiva frente a las especies nativas. La NW, del inglés ‘Novel Weapons’, indica que las especies
aléctonas liberan aleloquimicos que son relativamente inefectivos frente a sus plantas vecinas en el habitat original pero
altamente inhibitorios del desarrollo de las plantas nativas en el nuevo habitat. El hecho de que se pueda dar este fenémeno,
se debe principalmente a que las especies autdctonas no estan adaptadas a los aleloquimicos de las especies exdticas,
siendo las relaciones evolutivas entre vegetales una parte clave de la hipétesis de las nuevas armas (Inderjit et al., 2006). Esta
teoria esta amparada por estudios biogeogréaficos de especies invasoras (He et al., 2009; Callaway et al., 2008; Thorpe et al.,
2009) en los que se demuestra que las especies invasoras producen mas efectos sobre las comunidades nativas del area
invadida que sobre los congéneres de estas especies nativas en el area original. Parece, por tanto, que la alelopatia
desempefia un papel importante en los procesos invasivos de aquellas especies de plantas que consiguen dominar en los
ecosistemas en que son introducidas. De hecho, el fendmeno de la alelopatia ha sido ampliamente estudiado en las Ultimas
décadas dentro del contexto de la hipdtesis de nuevas armas, debido a las numerosas invasiones de plantas originadas por
diferentes causas (Carballeira y Reigosa, 1999; Callaway y Ridenour, 2004; Callaway et al., 2005a; Lorenzo et al., 2008; Ens
et al., 2009; Jarchow y Cook, 2009).

Una gran parte de los experimentos realizados en alelopatia con especies exdticas evallan la actividad fitotdxica de las
especies invasoras mediante bioensayos en los que se determina la germinacién, crecimiento de plantulas y biomasa de
especies diana bajo condiciones de laboratorio o invernadero (Gonzalez et al., 1995; Carballeira y Reigosa, 1999, Hoagland y
Williams, 2003; Lorenzo et al., 2008). En cambio, el estudio de la alelopatia en la naturaleza ha estado acompafiado de gran
escepticismo como consecuencia de las dificultades metodoldgicas inherentes en la demostracion de este fenémeno bajo
condiciones de campo (Gémez-Aparicio y Canham, 2008). La forma de poner fin a este debate consiste en disefiar y/o
realizar experimentos de alelopatia en condiciones naturales diferenciando los procesos de competencia por recursos del
fendbmeno alelopatico. Aunque en los Ultimos afios se han hecho progresos en el uso de técnicas mas realistas vy
sofisticadas, los estudios de alelopatia en condiciones reales siguen siendo escasos (Gémez-Aparicio y Canham, 2008). Una
de las herramientas utilizadas en la investigacion alelopatica, que permite separar competencia de alelopatia, es el uso del
carbén activado. Este elemento posee la capacidad de adsorber los compuestos organicos liberados por las especies
invasoras (Inderjit y Callaway, 2003). Sin embargo, investigaciones recientes han encontrado que el carbdn activado interfiere
con la disponibilidad de nutrientes y el crecimiento de la planta (Weilhuhn y Patri, 2009; Lau et al., 2008, respectivamente),
lo que nos sitla en una nueva inseguridad metodolédgica. Los autores de esta revision (Lorenzo y colaboradores; Universidad
de Vigo; datos no publicados) han disefiado un nuevo método manteniendo la interaccién de la especie donadora y receptora
en un plano inclinado que permite detectar el efecto alelopético sin necesidad de afadir elementos externos y que se basa en
la capacidad de los aleloquimicos de desplazarse en la solucion del suelo.

Compuestos alelopéaticos que median en lainvasion de las especies

La mayoria de los compuestos liberados por las plantas son considerados metabolitos secundarios producidos como
resultado de las rutas metabdlicas primarias (Hadacek, 2002). Dependiendo de su accion fitotoxica, su concentracién
bioactiva y su persistencia y destino en el entorno en que son liberados, pueden actuar como compuestos alelopéticos
(Inderjit y Duke, 2003). Ademas, en la naturaleza, la actividad alelopética esté probablemente originada por la accién conjunta
de varios aleloquimicos, més que por la acciéon de uno solo (Inderjit et al., 2002; Inderjit y Duke, 2003). Hoy en dia existe un
gran debate con relacién al papel que realizan los metabolitos secundarios como aleloquimicos en los ecosistemas naturales
y, en concreto, durante el proceso de invasion. El principal problema que se plantea es que la baja concentracién a la que se
encuentran los metabolitos secundarios en condiciones de campo, es insuficiente para provocar una respuesta fitotoxica
(Tharayil, 2009). A pesar de este controvertido debate, en las Ultimas décadas se han empleado esfuerzos considerables para
demostrar la mediacion de compuestos liberados por plantas aléctonas en los procesos de invasion (Carballeira y Reigosa,
1999; Callaway y Ridenour, 2004; Callaway et al., 2005b; Lorenzo et al., 2008; Ens et al., 2010; Jarchow and Cook, 2009).
Generalmente, el estudio de la alelopatia en especies de plantas invasoras se ha realizado a través de bioensayos en los que
extractos obtenidos de especies aloctonas se aplican sobre especies receptoras. Tratar de identificar cada uno de los
compuestos quimicos del extracto y determinar cual es el responsable del efecto alelopatico es una tarea muy complicada y
dificil de abordar. Sin embargo, hay trabajos en los que la actividad alelopéatica en los ecosistemas esta relacionada con
determinados grupos de compuestos, por ejemplo, fenoles simples, flavonoides, terpenoides, alcaloides, acidos grasos,
poliacetilenos, compuestos sulfurados, oligopéptidos (Macias et al., 2007) y glucosinolatos (Muller, 2009). Son escasos los
trabajos en los que el efecto alelopatico de una especie invasora esta asociada a una o varias moléculas identificadas. En la
tabla 1 se recoge el efecto, sobre diferentes especies receptoras, de compuestos alelopaticos que intervienen en el proceso
de invasion.
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CompL{e_sto Especie invasora Efecto Especie receptora Bibliografia
alelopético
Chrysanthemoides e o : ISOIePIS nodpsa_l
. . Inhibicién del crecimiento de |+ Acacia longifolia var. Ens et al.
Sesquiterpenos monilifera spp. )
plantulas sophorae 2010
rotundata L -
* Banksia integrifolia
- L L ... |Jarchowy
Fenoles solubles Typha angustifolia Reduccion del crecimiento « Bolboschoenus fluviatilis
Cook 2009
Glucosinolatos y sus Especies de la familia Interaccpnes plan.ta-planta, « Especies nativas del area N
P . planta-microorganismo y . . Muller 2009
productos de hidrolisis Brassicaceae . invadida
planta insecto
Efecto sobre cuatro especies * Astragalus cicer
. . * Hedysarum boreale Alford et al.
7,8-benzoflavona Acroptilon repens de legumbres y sus rizosferas ; .
h  Lupinus sericeus 2009
asociadas . )
* Medicago sativa
Efecto sobre cuatro especies * Astragalus cicer
) : « Hedysarum boreale Alford et al.
(¢)-catequina Centaurea maculosa | de legumbres y sus rizosferas ; .
; ¢ Lupinus sericeus 2009
asociadas . )
* Medicago sativa
« Especies que conviven
(¥)-catequina Centaurea maculosa | Efecto sobre el crecimiento con I_a |nvasor_a ensu Thorpe et al.
ambiente nativo e 2009
invadido
Isopropil y sec-butil « Centaurea maculosa
glucosinolatos y sus . . . Inhiben la germinacion y el * Pseudoroegneria spicata | Bainard et
Sisymbrium loeselii L . )
productos de crecimiento « Festuca idahoensis al. 2009
degradacion * Glomus intraradices
Oxido de cariofileno, )
L . . . . . Quintana et
acido linoleico, Centaurea diffusa Liberados al suelo ? al. 2009
germacreno B '
Reduccién de la biomasa,
(#)-catequina Centaurea maculosa descenso de la germinacién e |+ Especies nativas del He et al.
B incremento de la mortalidad ambiente invadido 2009
de los germinantes
Monoterpenos Artemisia vulgaris R,educcmn de la biomasa « Solidago canadensis Barney et al.
aérea 2009
P‘ollacetllenos y Solidago canadensis |Efectos en el crecimiento « Especies nativas Abhilasha et
diterpenos al. 2008
« Lycopersicum esculetum
L S  Lactuca sativa
Reduccién de la germinacion, - )
e « Triticum aestivum
del peso e inhibiciéon del I
. . L « Leonorus sibiricus Cabral et al.
Cnicina Centaurea diffusa crecimiento de algunas ;
o . * Pseudomonas syringae 2008
bacterias fitopatégenas Gram .
0 « Xanthomonas campestris
(Pammel) Dowson
« Erwinia caratovora Smith
Reduccién de la germinacion, : Lycopersmum esculetum
L L } « Lactuca sativa Cabral et al.
Onopordopicrina Centaurea tweediei del peso y de la longitud L .
. « Triticum aestivum 2008
radicular A
« Leonorus sibiricus

Tabla 1. Efecto, sobre diferentes especies receptoras, de compuestos alelopaticos que intervienen en
el proceso de invasion.
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Procesos ecofisiolégicos afectados por los aleloguimicos durante lainvasion

A pesar de su relevancia ecol6gica, la alelopatia es fuertemente debatida en la actualidad (Fitter, 2003; Fridley et al., 2007;
Tharayil, 2009). Los procesos ecoldgicos y fisioldgicos que se ven afectados por la liberacion de metabolitos secundarios
procedentes de especies invasoras a la solucion del suelo son diferentes.

Efectos sobre procesos fisiologicos en las especies receptoras

Las invasiones vegetales pueden disminuir la diversidad de especies vegetales pero también incrementar la productividad
vegetal (Rout y Callaway, 2009), y este fenémeno es el resultado de diferentes interacciones en el ecosistema que incluyen a
los microorganismos edaficos. Los procesos de invasién, a menudo, incrementan los depdsitos y flujos de nitr6geno a través
de procesos regulados por las comunidades microbianas edéficas favoreciendo la productividad (Rout y Callaway, 2009) pero,
otras veces, inhiben la capacidad de captar nutrientes de las plantas nativas a través de la supresion de micorrizas asociadas
(Callaway et al., 2008).

En condiciones de laboratorio, se han detectado efectos producidos por las especies invasoras sobre procesos fisioldgicos
(cambios en la tasa de germinacién o inhibicién y estimulacion en el crecimiento de plantulas) en las especies nativas (Mei et
al., 2005; Sun et al.,, 2006; Hussain et al., 2008; Lorenzo et al., 2008). En los ultimos afios se ha intentado conocer el
mecanismo de accion de los aleloquimicos procedentes de especies invasoras, para ello, la estrategia de los investigadores
es profundizar en el conocimiento de los efectos primarios en la planta receptora (ver Weir et al., 2004 para revisar los
mecanismos fisiolégicos y bioquimicos mediados por aleloquimicos). Uno de los procesos mejor estudiados en alelopatia es
la inhibicién de la fotosintesis y la evolucion del oxigeno a través de la interacciébn con componentes del fotosistema |l
(Martinez-Otero et al., 2005; Zhou y Yu, 2006; Lorenzo et al., 2008) pero también se ha estudiado el efecto de los
aleloquimicos sobre la respiracion y sintesis de ATP (Ishii-lwamoto et al., 2006) y, en concreto, sobre la respiracion de
especies nativas afectadas por la invasion de Acacia dealbata (Lorenzo et al., 2008). A pesar de que el modo de accion de
algunos aleloquimicos también se ha estudiado sobre sistemas redox (que finalmente resultan en la formacién de especies
reactivas al oxigeno), conductividad estomatica, transpiracion foliar, metabolismo de los aminoéacidos, regulacion de la
concentracion de hormonas y ciclo celular, estos estudios no se han realizado con extractos o aleloquimicos derivados de
especies invasoras.

Efectos sobre la biodiversidad de la flora

En experimentos a pequefia escala, la relacion entre la diversidad vegetal de la comunidad y la invasién por especies no
nativas es negativa (Maron y Marler, 2007), por tanto la resistencia del sistema a la invasion aumenta con la diversidad de
especies (Elton, 1958). La argumentacion a favor de esta idea antigua parece residir en que comunidades ricas en especies
ofrecen pocos nichos vacantes (‘niche complementarity effect’) o presentan una gran probabilidad de que una planta invasora
sea excluida competitivamente por un competidor superior (‘sampling effect’) (Tilman, 1999; Wardle, 2001; Fargione y Tilman,
2005). Aunque los estudios realizados en periodos de tiempo cortos indican que el impacto de las plantas invasoras sobre los
ecosistemas es relativamente pequefio, la futura incidencia sobre la flora autéctona podria ser muy alta (van Wilgen et al.,
2008) y los indicios obtenidos hasta el presente sugieren que el efecto sobre la biodiversidad deberia ser un motivo de
preocupacion.

En el proceso de invasion y su efecto sobre la diversidad autdctona no se debe despreciar la posibilidad de interaccion con
otros fenédmenos de estrés que afecten a las especies autoctonas (Maron y Marler, 2007) como puede ser la sequia, mas
acusada en un periodo de calentamiento atmosférico global como el actual (van der Wal et al., 2008). Aunque queda mucho
que investigar en el campo de las interacciones ecofisiolégicas dentro del marco de las especies invasoras, los datos
actuales indican que las comunidades vegetales no responden de igual forma, lo que conduce a cambios significativos en la
composicion y dominancia de las especies (Richardson et al., 1989; Gaertner et al., 2009; Matesanz et al., 2009). Estas
diferencias en la respuesta ecofisioldgica también se confirman en ensayos de laboratorio en donde se ha comprobado una
relacién positiva entre diversidad vegetal y produccion, y negativa entre diversidad vegetal e invasibilidad. Sin embargo los
mecanismos que subyacen en el proceso de invasion son diferentes segun el tipo de comunidad invadida (Jiang et al., 2007).

Efectos sobre el ciclo de nutrientes en el suelo

Los aleloquimicos procedentes de especies invasoras tienen un fuerte impacto sobre la dindmica del ciclo de nutrientes en el
suelo del area invadida. La gran diversidad de especies vegetales invasoras y de lugares susceptibles de invasion, hace que
los patrones propuestos de diferenciacion entre areas invadidas y libres de especies exéticas sean inconsistentes. En
general, la concentracion de C, N y P total se incrementa con la densidad de la especie invasora (Li et al., 2007). Estudios
realizados con plantas invasoras fijadoras de nitrdgeno indican un elevado contenido en N y una tasa C/N mas baja que en las
areas no invadidas. Estas variaciones junto con un aumento en los contenidos de C organico, N total y cationes
intercambiables se traducen en cambios en los microorganismos del suelo (Marchante et al.,, 2008). Estos cambios se
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pueden producir de diferentes formas, variando la entrada de materia organica en el ecosistema invadido (hojarasca) o
alterando el sistema radicular (Yan y Tong, 2008). También se han encontrado casos de invasoras no fijadoras que
incrementan el C y N total, el N (NH,+) y la tasa neta de nitrificacion (Chen et al., 2009) o el N, P, Ca y Mg (Rodgers et al.,
2008). Aunque algunas invasoras, fijadoras y no fijadoras, tengan el mismo efecto sobre los nutrientes del suelo, no podemos
afirmar que exista un patrén generalizado. De hecho, otros autores han publicado resultados diferentes en las &reas invadidas
en donde disminuye el N y P total, el N (NO;-) y P disponible y la estabilidad de los agregados, mientras que se incrementa

el C organico y el N (NH,+) (Zhang et al. 2009).

Interaccién con microorganismos

Como se ha visto en este texto la mayor parte del esfuerzo para valorar el efecto de la invasion por especies vegetales se ha
realizado sobre la biodiversidad de especies vegetales y también animales. Menor atencion se ha prestado sobre la microflora
edafica que podria estar desempefiando un papel fundamental en los procesos de invasién (Marchante et al., 2008). Una de
las vias por las que las plantas modifican el suelo en el que viven son los exudados radiculares; si la planta es invasora, sus
exudados radiculares pueden alterar la comunidad microbiana que se encuentra alrededor de sus raices (Bais et al., 2004).
Los resultados obtenidos indican un incremento de la biomasa microbiana a medida que incrementa la densidad de la especie
invasora en espacios invadidos (Li et al., 2007; Jacinthe et al., 2009), de la actividad metabdlica (respiracion basal) (Zhang et
al., 2009; Jacinthe et al., 2009) y de la diversidad funcional (Zhang et al., 2009).

Recientes investigaciones han mostrado que algunas especies invasoras establecen ciclos de retroalimentacién positiva con
el suelo que invaden, en los que la rizosfera de la especie al6ctona se enriquece de organismos mutualistas que la benefician
(Rodriguez-Echeverria, 2009). También se ha encontrado que los suelos invadidos poseen una tasa hongos/bacterias superior
y que las comunidades presentes en los suelos invadidos o con flora autéctona son diferentes (Jacinthe et al., 2009). Sin
embargo, nuestros propios resultados (Lorenzo et al., 2010b) obtenidos de diferentes ecosistemas invadidos indican que no
se puede generalizar la relacién hongos bacterias y que, probablemente, ésta es dependiente del grado de madurez de la
invasion y de la tipologia floristica de la zona invadida.

Conclusiones

Las invasiones por especies aldctonas son responsables en gran medida de la pérdida de biodiversidad y de la modificacion
de los ecosistemas. Las especies aldctonas utilizan distintos mecanismos para invadir nuevas areas, entre los cuales, la
alelopatia parece tener un papel importante. Durante el proceso de invasion, las especies aléctonas liberan aleloquimicos que
parecen afectar a diferentes procesos fisioldégicos primarios y secundarios en las especies nativas del ambiente invadido y a
los microorganismos del suelo que estan en su rizosfera, alterando la biodiversidad.

Una utilizacion mas eficiente de los recursos y la interaccion competitiva por estos recursos basada en procesos alelopaticos,
hacen a las plantas exo6ticas mas invasoras. Un conocimiento mas profundo de los mecanismos ecofisiologicos subyacentes
al proceso de invasion nos dara las bases para plantear nuevos mecanismos de control y evitar la pérdida de biodiversidad
propia de las zonas amenazadas. De lo contrario, los efectos ecofisiolégicos asociados a este tipo de perturbacion pueden
agudizarse, sobre todo bajo las condiciones ambientales derivadas del cambio climatico en curso (UNEP-WMO, 2001) y
mostrarnos un nuevo escenario para las areas invadidas.
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