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I ntr oduccion

Laintroduccion de plantas en regiones biogréficamente algjadas, a través principa mente
de la actividad humana, puede modificar la composicién floristica y la estructura de las
comunidades naturales (Di Castri, 1989; Fox, 1990). Cuando la diseminacién de una especie a
largas distancias va asociada a la expansién de sus poblaciones, se pueden desencadenar
verdaderos procesos de invasion. Lainvasion se define como laintroduccion, € establecimiento
y la expansion de una especie en una comunidad en la que no estaba presente (Richardson et al.,
2000). Se diferencia de la colonizacion por € origen biogeografico de la especie. Para diversos
autores el concepto de invasion se puede aplicar a la expansion de cuaquier especie
naturalizada (Richardson et al., 2000), mientras que para otros € término invasién implica
ademas un impacto negativo sobre la comunidad invadida (Mack, 1996; Alpert et al., 2000;
Davis and Thompson, 2000) En cuaquier caso, mientras que agunas especies exoticas se
establecen con éxito pero sin causar ninguin impacto ecol6gico o econdmico aparente, una parte
de las invasiones por especies exdticas producen efectos perjudiciales en los ecosistemas
(Williamson and Fitter, 1996). L as especies invasoras pueden alterar las comunidades naturales
a modificar su estructura o funcionamiento (Vitousek, 1987; Macdondd et al., 1989), d
competir con las especies nativas y desplazarlas (Bais et al., 2003; Hager, 2004; Miller and
Gorchov, 2004), eincluso pueden causar pérdidas econdmicas (Pimentel et al., 2000).

El estudio de los procesos de invasion no solo permite profundizar en la ecologia de las
comunidades (Vitousek, 1990; Davis and Pelsor, 2001; Shea and Chesson, 2002), y en la ecologia
evolutiva, d proporcionar gemplos de procesos evolutivos rgpidos (Reznick and Ghalambor,
2001), sino que también facilitan la prediccion de las invasiones y la toma de decisiones para su
control cuando suponen una amenaza para la biodiversidad de las comunidades naturales
(Higgins et al., 1999).

Diversos estudios sobre las invasiones tratan de determinar |os atributos biol 6gicos que
confieren € caracter invasor a las especies (Noble, 1989; Roy, 1990; Rgméanek and Richardson,
1996; Kolar and Lodge, 2001), mientras que otros se centran en la susceptibilidad de las
comunidades frente alainvasion (Crawley, 1987; Kennedy et al., 2002; Smith et al., 2004; Von
Holle and Simberloff, 2004). Sin embargo, diversos autores sefiadlan que e éxito en €
establecimiento de las especies invasoras es € resultado de complejas interacciones entre éstasy
la nueva comunidad (Burke and Grime, 1996; Higgins et al., 1999; Lonsdde, 1999; Lambrinos,
2002; Troumbis et al., 2002; Calaway et al., 2004). Pequefias diferencias en los atributos
biol6gicos de | as especies, tales como la tasa de germinacion y de establecimiento, la duracion del

periodo pre-reproductivo y la capacidad competitiva, pueden interaccionar con las caracteristicas



de hébitat produciendo diferentes respuestas en @ &rea de introduccion (D'Antonio, 1993;
Thébaud et al., 1996).

El tipo y la intensidad de la perturbacion del habitat pueden determinar € éxito de
invasion (Hobbs and Huenneke, 1992; Burke and Grime, 1996). La perturbacion permite la
creacion de sitios favorables para la germinacion y e establecimiento (Eriksson and Ehrlen,
1992) en lamedida en que se reduce la competencia por € espacio (McConnaughay and Bazzaz,
1991) y aumenta la disponibilidad de recursos (Davis et al., 2000). La intensidad de la
perturbacion y los componentes del ecosistema afectados condicionan € tipo de recursos
disponibles para |as especies invasoras. Ademés, la cantidad de recursos, principalmente el agua,
y la fluctuacion en su disponibilidad, que a menudo va asociada a la perturbacion, son dos
importantes factores que inciden sobre la susceptibilidad de los héabitats a ser invadidos (Davis
and Pelsor, 2001). En este sentido, en las regiones de clima mediterréneo la perturbacion no
siempre implica un aumento en la disponibilidad de recursos debido a las periddicas restricciones
hidricas.

Aungue la complegjidad del  proceso de invasion no permite generar teorias globales que
permitan predecirlo (Crawley, 1987; Williamson, 1999; Radford and Cousens, 2000), € andisis
de las interacciones entre un conjunto particular de comunidades y un grupo reducido de especies
exGticas asi como la comprension de los mecanismos que regulan la invasién en dichos casos,
puede facilitar la prediccion de las invasiones. Con este fin, diversos estudios han anaizado la
variacion de las respuestas de especies proximas filogenéticamente que poseen € mismo tipo
biolégico y que viven en habitats similares, a interaccionar con un gradiente smple de habitats
(Perrins et al., 1993; Radford and Cousens, 2000). Sin embargo, son pocos los autores que han
incorporado la manipulacion del habitat con objeto de examinar € efecto de cambios
ambientales, tales como perturbaciones o variacion de la disponibilidad de recursos, sobre la
respuesta de las especies (Thébaud et al., 1996; Lambrinos, 2002; Garcia-Serrano et al., 2004;
Sans et al., 2004).

En este estudio se andliza la capacidad de invasion, evaluada a partir de la
supervivencia, € crecimiento y la capacidad reproductora in situ, de dos especies de Senecio
originarias de Sudéfrica que han sido introducidas accidentalmente en Europa: Senecio
inaequidens D.C. y Senecio pterophorus D.C. Ambas especies son colonizadoras invasoras
exoticas (sensu Davis and Thompson, 2000) y aunque colonizan principa mente habitats abiertos
y ruderales, también habitan, e incluso coexisten, en comunidades més estructuradas como son
los matorrales y los encinares de Catalufia.



S. inaequidens fue introducida en Europa a principios del siglo XIX (Erngt, 1998) y
actualmente se encuentra establecida en diversos paises de la Europa occidental. La amplia
distribucién de esta especie y la antigliedad de sus poblaciones implica un mayor conocimiento de
su capacidad de invasion y de sus efectos sobre los habitats invadidos. S. inaequidens presentaun
alto contenido en acaloides toxicos para el ganado (Roder et al., 1981). Ademés, € sobrepastoreo
favorece la invasén de pastizales donde S inaequidens puede suponer un riesgo para la
biodiversdad ademas de generar pérdidas econdmicas (Lopez and Maillet, 1998). Diversos
estudios han tratado de evaluar los mecanismos y las implicaciones de la invasion por S
inaequidens (Cotrell et al., 1998; Schmitz and Werner, 2001; Lafuma, 2003; Garcia-Serrano et
al., 2004; Sans et al., 2004). La introduccién de S. pterophorus en Europa es mas reciente y en
Catadufia se ha establecido en los ultimos afios formando densas poblaciones en € lecho de los
rios (Pino et al., 2000). Actualmente todavia se dispone de escasa informacion acerca de la
biologiay la ecologia de esta especie (Garcia-Serrano et al., 2004; Sans et al., 2004) por lo que su
estudio plantea d reto de la evaluacion precoz de las consecuencias de su introduccion.

Estudios recientes han comparado |os atributos biol égicos de las dos especies de Senecio
en condiciones controladas y han sefidado que la elevada capacidad de establecimiento de S.
inaequidens y su plasticidad ante los cambios ambientales pueden explicar su capacidad
invasora mientras que en €l caso de S. pterophorus, € factor determinante es la capacidad de
aprovechamiento de la disponibilidad de recursos durante las fases iniciales del crecimiento
(Sans et al., 2004). Garcia-Serrano et al. (2004) ha evaluado lagerminacion y € establecimiento
de ambas especies mediante un experimento de siembra en comunidades naturales. Este estudio
revela que tanto S inaequidens como S. pterophorus son capaces de germinar en habitats
dominados por herbaceas anuales, perennesy arbustos s existe un cierto grado de perturbacion,
mientras que € establecimiento de las plantulas in situ solo tiene lugar en los habitats més
abiertos (prados anuales) con una buena disponibilidad de agua. Sin embargo, importantes
componentes de la fitness relacionados con € éxito de invasion como son, e establecimiento
hasta la adquisicién de los atributos reproductivos, € crecimiento y la capacidad reproductiva,
no han sido todavia evaluados.

Nuestro experimento esta basado en una smulacion de colonizacion por medio del
transplante de plantulas en tres habitats diferentes que forman parte de un gradiente sucesional en
dos parques naturales, 1o que nos permite examinar € establecimiento de las poblaciones y la
capacidad de reproduccién de S inaequidensy S pterophorus en funcion de las caracteristicas
del habitat. Ademas, la competencia con la vegetacion y e aporte de agua han sido manipulados
para determinar €l efecto de la competenciay la disponibilidad hidrica sobre lainvasion.



En este estudio se plantean las siguientes cuestiones:

- ¢acapacidad de invasion evaluada a partir del establecimiento, € crecimiento y la
reproduccion, de S inaequidensy S. pterophorus difiere en funcion del tipo de
habitat?

- ¢aperturbacion y la disponibilidad hidrica modifican la respuesta de cada especie
en dichos hébitats?

- ¢qué implicaciones para la gestién de los espacios naturales se desprenden del
conocimiento de los mecanismos de invasion de S. inaequidensy S pterophorus?

Material y métodos

Especies estudiadas

En este estudio se evalla la capacidad de invasion de dos especies del género Senecio,
S inaequidens D.C. y S pterophorus DC (Asteraceae), ambas de origen sudafricano. El género
Senecio constituye uno de los géneros mas cosmopolitas, a menudo asociado a ambientes
perturbados (Lawrence, 1985), y comprende muchas especies consideras como invasoras o
maas hierbas (Randal 2001).

Senecio inaequidens es una mata semilefiosa perenne originaria de las zonas montariosas
dd este de Sudafrica, donde coloniza pastizales, laderas rocosas y cauces de rio. Ha invadido
diversos habitats ruderales tanto en Sudéfrica como en Australiay Sudamérica. En Europa fue
introducida afinales dd siglo XIX (Erngt, 1998) con los intercambios comerciales asociados ala
industria de lalana. Las primeras citas en Europa datan de 1890 pero solo tras una fase de latencia
experimentd una importante expansion a partir de los afios 70, extendiendo su area de distribucion
por la Europa occidental hasta llegar al érea mediterranea (Kehren, 1995; Kuhbier, 1996;
MacPherson, 1997; Jeanmonod, 2002). En la Peninsula Ibérica se ha citado en Euskadi
(Aseginolaza et al. 1984, citado en (Casasayas-Fornell, 1989) y en Cataluia se conoce su
existencia desde la segunda mitad de los 80 (Casasayas-Fornell, 1990). En € érea de introduccion
coloniza principamente mérgenes viarios, de carreteras y de pistas forestales a través de las
cuales accede a los pastos de montafia donde ocasiona problemas debido a que es toxico para €
ganado (Cotrell et al., 1998).

Senecio pterophorus D.C. es una mata lefiosa anual o biena que procede de laregion de
Transkel, Sud&frica, donde forma poblaciones poco densas en praderas y en margenes de

bosques, cubriendo un rango dtitudina de 15-1980 m.s.m. Se ha introducido y extendido hacia



e oeste de la regién Capense donde se establece en ambientes ruderales formando densas
poblaciones de individuos anuales o perennes, probablemente en funcién de la disponibilidad
hidricay del grado de eutrofizacién. Es una planta de gran plasticidad que ha sido introducida
en Austraia (Scott and Delfosse, 1992) y en Europa, donde parece comportarse principa mente
como perenne. En Europa solo hasido citada en Inglaterra (Stace, 1997) y en Catalufia (Pino et
al., 2000) donde forma poblaciones densas y persistentes de individuos de gran tamafio en los
cauces de los rios y zonas perturbadas debido ala actividad humana. Sin embargo también se
puede extender, a lo largo de los margenes de rios o pistas forestales, hasta comunidades

natural es donde forma poblaciones poco densas (Pino et al., 2000).

Areas de estudio

El andlisis de la capacidad invasora de S. inaequidensy S pterophorus en relacion con
las caracteristicas del habitat, la perturbacion y la disponibilidad de recursos, se hallevado a cabo
en comunidades en las que la especie esta presente de forma natural. Con € fin de minimizar €
impacto de la dispersién accidental los experimentos se han detenido en é momento de la

floracion.

El experimento con S. inaequidens tuvo lugar desde marzo 2003 hasta noviembre 2003
en lazonade Valf orners situada entre 600 y 700 m.s.m. (UTM DG 4421), en € Parque Natural
del Montseny, Barcelona. Senecio inaequidens coloniza principalmente mérgenes de pistas
forestales aunque también se observan individuos dispersos en prados, matorrales y claros de
bosque. Para nuestro experimento se escogieron tres tipos de habitat de estructuray composicion
especifica diferente, que forman parte de un gradiente sucesiona: un prado denso dominado por
herbaceas vivaces, como Cynodon dactylon, Convolvulus arvensis y Rumex pulcher, y con
presencia de diversas anuales como son Vulpia bromoides, V. muralis y Bromus sterilis;, un
matorral constituido principamente por Cistus salvifolius en € que diversas matas de Erica
arborea, Lavandula stoechas, Thymus vulgaris y Sorothamnus scoparius estaban presentes; por
altimo, un encinar de Quercus ilex sp. ilex muy sombrio con un sotobosque précticamente
inexistente.

Parad estudio de S. pterophorus se escogi6 la zona de la Vall d’Horta situada entre 500
y 600 m.sm. (UTM DG1814 y DG1914) en & Parque Natural de Sant Lloreng del Munt i Serra
de'Obac, Barcelona. Esta especie harebasado los limites del Parque através del rio Ripall y la
Riera de les Arenes y actuamente se encuentra en fase de expansion en su interior. Las
poblaciones de S pterophorus, muy poco estructuradas, estan congtituidas por individuos
aidados a lo largo de las pistas forestales. Para e experimento se seleccionaron tres tipos de
habitat: un prado denso compuesto por Dactylis glomerata, Poa pratensis, Arrhenatherum



elatius, Psoralea bituminosa, Satureja montana y Medicago sativa; un matorral dominado por
Rosmarinus officinalis, Cistus albidus y Brachypodium phoenicoides donde también habitan
Bupleurum fruticosum, Coriaria myrtifolia y algin individuo disperso de Pinus halepensis; un
encinar (Quercusilex sp. ilex) con un sotobosque pobre con Rubia peregrina, Clematis vitalba y
Smilax aspera.

En ambas éreas de estudio € clima es mediterraneo. La sequia estival durd de junio a
agosto en € érea elegida parala experimentacion con S. inaequidens. La precipitacion maxima se
registré en febrero y en octubre y la precipitacion total durante los meses en los que tuvo lugar €
experimento fue de 486.4 mm. El area en la que fueron transplantados los individuos de S
pterophorus experimentd una larga sequia que tuvo lugar desde mediados de marzo hasta
principios de agosto. Los meses mas lluviosos fueron febrero y octubre y la precipitacion total
durante e estudio fue de 29.34 mm (Servei Meteorologic de Catalunya, Generditat de
Catalunya).

Disefio experimentd

A principios de marzo de 2003 se seleccionaron cinco areas (bloques) en cada tipo de
habitat y en cada una de las areas de estudio. Parala eeccion de los hébitats y de los bloques se
tuvo en cuenta su proximidad espacial, con objeto de minimizar € efecto de las variaciones
climéticas y ed&ficas. En cada habitat se seleccionaron cinco areas (bloques) igualmente proximos
entre si y en cada blogue se establecieron cuatro parcelas de 1m x 1m. Paraevauar € efecto dela
competencia interespecifica, se seleccionaron dos parcelas a azar para aplicar € tratamiento de
perturbacion (P), que consistio en diminar periédicamente la biomasa aérea. En € caso del
encinar las parcelas sometidas al tratamiento P se situaron en claros de bosgue bien definidos, con
objeto de simular la eliminacion de la cubierta arbérea. Las otras dos parcelas se dglaron intactas
(tratamiento NP). Para analizar € efecto de la disponibilidad hidrica, a una de las parcelas Py a
una de las NP se les aplico un aporte suplementario de agua (tratamiento A), consistente en
afiadir de 6 a8 | de agua por metro cuadrado cada dos semanas. En total cada parcela de 1m? con
tratamiento A recibié unos 80 | en € caso de S inaequidens, y unos 65 | en € caso de S
pterophorus Esta cantidad corresponde respectivamente a 0.25 y 2 veces la precipitacion total
durante € tiempo de experimentacion en cada area de estudio.

Transplante de plantulas

Se recolectaron semillas de 15 individuos en poblaciones naturales en octubre 2002. Las
semillas de Senecio inaequidens fueron recolectadas en poblaciones que colonizaban pastos y
méargenes de carretera en los municipios de LaVaol y Macanet de Cabrenys (DG89), Girona. Las
semillas de Senecio pterophorus se recolectaron en poblaciones del margen del rio Ripoll a su
paso por Ripollet (DF2895), Barcelona.
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Las semillas se dgjaron secar y se guardaron en bolsas de papel tras eiminar € vilano.
En febrero de 2003 las semillas se pusieron a germinar en bandejas con turba esterilizada dentro
del invernadero. En e momento de la aparicion de los cotiledones, fueron transplantadas a
bandgas con avéolos individuales llenas del mismo tipo de sustrato. Las bandeas
permanecieron un mes en e invernadero en condiciones favorables (20°C y fotoperiodo
natural). En marzo del 2003, se transplantaron 9 plantulas por parcela, manteniendo 0.50 cm de
separacion entre ellas para evitar la competencia intraespecifica. Todas las parcelas fueron

regadas €l dia dd transplante.

Supervivencia, floracién y crecimiento

La supervivencia y la duracion del periodo pre-reproductivo de cada una de las plantas
fueron evaluadas cada dos o tres semanas hasta noviembre del 2003, en e caso de S inaequidens,
y hasta julio del 2003, en & de S. pterophorus, debido a que un incendio afectd a todas las
parcelas experimentales en agosto del 2003. El crecimiento se evalud en julio a partir de la atura
y de los diametros maximos de la corona de cada individuo con objeto de estimar su volumen
mediante la aproximacion a un cilindro de base elipsoidal. El volumen est4 significativamente
correlacionado con la biomasa total para cada una de las especies (Afan, 2000).

La floracion, la biomasa de los individuos reproductivos y € nimero de capitulos por
individuo se calcularon Unicamente en el caso de S inaequidens, debido a que la floracion de S
pterophorus no tuvo lugar antes del incendio. El nimero de capitulos y la biomasa se evauaron
para cada individuo en e momento de la primera fructificacion. Desde julio hasta noviembre, los
individuos fueron arrancados progresivamente cuando tuvo lugar la primera fructificacion con €
fin de evitar la dispersiéon de las semillas. A continuacion, los individuos se secaron en una estufa
a 60°C durante 48h para estimar la biomasa.

Andlisis estadisticos

La supervivencia se calculé6 como la proporcion de individuos vivos a fina del
experimento respecto a nimero de individuos transplantados. La mortalidad post-reproductivano
se tiene en cuenta en este estudio debido ala necesidad de arrancar los individuos en € momento
de su fructificacién. La floracion se calculé como la proporcion de individuos en flor respecto al

numero de individuos supervivientes.

Para evitar la pseudorreplicacion, se calculd € volumen estimado medio, la duracion
media del periodo pre-reproductivo, la biomasa total mediay € nimero medio de capitul os por
individuo dentro de cada parcela sometida a un tratamiento. Los datos proporcionales fueron

transformados aplicando e arcoseno de la raiz cuadrada mientras que los no proporcionales se



transformaron mediante la aplicacién de logaritmos con objeto de normalizar los datos y reducir
la heterocedasticidad (Sokal and Rohlf, 1995).

El efecto del hébitat, la perturbacion y la adicion de agua sobre la supervivenciay el
crecimiento, fue analizado por medio de un “cross-nested ANOVA “, con el factor hébitat atres
niveles, € factor blogue (anidado dentro del hébitat) a cinco niveles, la competencia a dos
niveles y la disponibilidad hidrica a dos niveles. La floracion sdlo tuvo lugar en las parcelas
perturbadas (P), de manera que para estudiar el efecto del tratamiento sobre la floracion, la
duracién del periodo pre-reproductivo, la biomasa de individuos reproductivos y nimero de
capitulos se efectud un “cross-nested ANOVA” como € descrito anteriormente pero

prescindiendo del factor competencia. }

Todos los andlisis se realizaron por medio de modelos lineares generalizados con e
“GLM procedure” de SAS (SAS Ingtitute Inc., 1999), utilizando la suma de cuadrados de tipo
Il para e célculo dd estadistico-F. Las comparaciones multiples de las medias marginaes se
efectuaron con d “LSMEANS satement” del “GLM preocedure’, que permite multiples

comparaciones en las interacciones.

Las curvas de floracion se han comparado entre habitats mediante el log-rank test (Peto
and Pyke, 1973) con la version 3.00 del programa GraphPad Prism para Windows (GraphPad
Software, San Diego, California, USA).

Resultados

Supervivencia

El efecto del tipo de habitat sobre la supervivencia de S. inaequidens es marginalmente
significativo (Tabla 1). Sin embargo, € andlisis del efecto del habitat dentro de cada nivel de
perturbacion (Fi1, = 13.12, p < 0.01) revela que, en las parcelas con vegetacion (NP), la
proporcion de individuos supervivientes en e matorral (22.03% ? 578, X ? E.S) es
significativamente mayor que en €l prado y en € encinar (LSmeans p < 0.05) (Fig. 1a), mientras
gue en las parcelas perturbadas (P) la supervivencia no difiere significativamente entre los tres
tipos de hébitats (F;;,= 0.14, p > 0.05) (Fig. 1a).

La perturbacién tiene un efecto significativo sobre la supervivencia de S. inaequidens
(Tabla 1). Al andlizar €l efecto de la perturbacién dentro de cada tipo de hébitat, se observa que

la perturbacion favorece significativamente la supervivencia en e prado (Fi: = 34.45,



p<0.0001) y en @ encinar (Fis1 = 13.76, p > 0.01) mientras que en € matorral € efecto no es
significativo (Fi21 = 0.67, p > 0.05) (Fig. 1a). La adicién de recursos no tiene efecto
significativo en la supervivenciade S inaequidens (Tabla 1).

Tabla 1. Efecto del habitat, de la perturbacién y de la adicion de agua sobre la supervivencia de S.
inaequidens en noviembre 2003 y de S. peterophorus en julio 2003. La mortalidad post-reproductivano
se hatenido en cuenta para el andlisis de lasupervivencia

N S. inaequidens S. pterophorus
Fuente de variabilidad df F p df F p
habitat 2 3.05 0.0882 2 7.08 0.0093
bloc(habitat) 11 1.26 0.2906 12 201 0.0531
perturbacion 1 25.96 <.0001 1 53.57 <.0001
habitat* perturbacion 2 2.18 0.1295 2 15.72 <.0001
agua 1 0.31 0.5792 1 3.49 0.0699
habitat* agua 2 0.25 0.7766 2 141 0.2578
perturbacién* agua 1 0.09 0.7659 1 179 0.1888
habitat* perturbacién* agua 2 0.00 0.9964 2 155 0.2267
error 33 36
100 r T T T
a) S.inaequidens - Noviembre 2003 b) S. pterophorus - Julio 2003 A
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Figura 1. Supervivencia de Senecio inaequidens en noviembre de 2003 (a) y de S. pterophorusen julio
2003 (b), en tres habitats (prado, matorral y encinar) en funcién de la presencia (P) o ausencia (NP) de

perturbacién y de la adicion (A) o no adicion (NA) de agua. Las columnas corresponden a las medias ?
error estandar de lasréplicas delas parcelas.

Las curvas de supervivencia indican una baja mortalidad de las plantulas durante las
primeras 3 semanas en todos los habitats y tratamientos (Fig. 2a). La mortalidad tiene lugar
principa mente desde principios de junio hasta final de agosto (semanas 11 a 25) en todos los
habitats y tratamientos. A partir de agosto la mortalidad se estabiliza en todos |os casos, aungque
en € prado con competencia, la mortalidad es del 100%.

El tipo de hébitat afecta significativamente la supervivenciade S. pterophorus (Tabla 1)
y su efecto difiere en funcion del nivel de perturbacion (interaccion habitat* perturbacion). En
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las parcelas con vegetacion (NP) la proporcidn de individuos supervivientes no varia en funcion
del tipo de habitat (LSmeans p>0.05) y su valor va desde & 2.22% ? 2.22 a 17.78% ? 12.95
(Fig. 1b). En las parcelas perturbadas (P) la supervivencia es significativamente mayor en €l
prado que en € matorra y € encinar (LSmeans p<0.0001), con un 76.67% ? 5.60 de
supervivientes (Fig. 1b).

La perturbacién en genera tiene un efecto significativo sobre la supervivencia (Tabla 1),
pero su efecto varia en cada tipo de habitat (interaccion hébitat* perturbacion, Tabla 1). La
perturbacion favorece la supervivencia tanto en e prado (LSmeans, p < 0.0001) como en €

encinar (LS means, p < 0.001) mientras que no produce ningun efecto en e matorral (L Smeans,
p > 0.05) (Fig. 1c).

La adicion de agua favorece la supervivencia pero solo de forma marginamente
significativa (Tabla 1). Ademas, en todos los habitats € riego adiciona tiende a favorecer la
supervivencia excepto en las parcelas no perturbadas del matorral (Fig. 1b).

a) S.inaequidens b) S. pterophorus

—_
o
o

b

——Prado P
——Prado NP
--=--Matorral P
--=--Matorral NP
-<—Encinar P
-=—Encinar NP

supervivencia (%)
g

T T
0 10 20 30
tiempo (semanas)

20 30 40
tiempo (semanas)

Figura 2. Proporcion de individuos supervivientes de Senecio inaequidens desde marzo hasta noviembre,
(a) y de S. pterophorusdesde marzo hasta julio (b) en cadatipo de habitat (prado, matorral y encinar) y en
funcién de la presencia (P) o ausencia (NP) de perturbacion. Debido a que la adicién de agua no tiene
efecto significativo sobre la supervivencia, los individuos sometidos a cada nivel de este tratamiento han
sido considerados conjuntamente para la representacion grafica.

Las curvas de supervivencia muestran una baja mortalidad de las plantulas en €l prado
durante las primeras 6 semanas, independientemente del nivel de perturbacion (Fig. 2b). Sin,
embargo, la supervivencia de los individuos del prado a partir de junio (semana 11) es mayor en
las parcelas perturbadas. En e matorral, la mortalidad tiene lugar principamente a partir de

junio. En € encinar lamortalidad de las plantulas es mayor respecto a los otros habitats, aunque
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la mayor mortalidad se observa igualmente desde junio hasta € fina del experimento a
principios de agosto. Sin embargo, la supervivencia en este periodo es mayor en los claros del
bosque (Fig. 2b).

Crecimiento

El habitat afecta significativamente € crecimiento de S. inaequidens (Tabla 2) debido a
gue en genera los individuos son mayores en € prado (LSmeans p < 0.0001, Fig. 3a). Ademés,
el efecto del habitat variaen funcion del nivel de perturbacion (interaccion hébitat* perturbacion,
Tabla 2). En las parcelas perturbadas (P) los individuos del prado son significativamente
mayores gque los del matorral y los del encinar (LSmeans p < 0.01) (Fig. 3a), mientras que en las
no perturbadas (NP) los individuos presentan un tamafio muy reducido en todos los hébitats
(LSmeans p > 0.05) (Fig. 3a).

Tabla 2 Efecto del hébitat, de la perturbacion y de la adicién de agua sobre el crecimiento de S
inaequidensy S. pterophorusen julio 2003.

- S. inaequidens S. pterophorus

Fuente de variabilidad df F p of E p
habitat 2 36.24 <.0001 2 179.13 <.0001
bloc(habitat) 12 2.74 0.0144 12 3.83 0.0139
perturbacion 1 381.17 <.0001 1 165.30 <.0001
habitat* perturbacion 2 175.77 <.0001 2 17211 <.0001
agua 1 0.28 0.5988 1 169.64 <.0001
habitat* agua 2 0.02 0.9757 2 188.28 <.0001
perturbacién* agua 1 0.05 0.8213 1 204.40 <.0001
habitat* perturbacién* agua 3 0.96 0.4128 2 829.12 <.0001
error 27 12

La perturbacion también tiene un efecto significativo sobre e crecimiento de S
inaequidens, pero la interaccion hébitat* perturbacion indica que su efecto difiere en funcion del
tipo de habitat (Tabla 2). La competencia (NP) no afecta @ crecimiento de los individuos de S
inaequidens en € encinar (LSmeans p > 0.05), mientras que en € matorral (LSmeansp < 0.001) y
en & prado (LSmeans p < 0.0001) e crecimiento es significativamente mayor en las parcelas
perturbadas (P) (Fig. 3a). La adicidon de agua no tiene efecto significativo sobre € crecimiento de
S inaequidens (Tabla 2).

El habitat, la perturbacién, € riego adiciona y todas las interacciones de estos tres
factores tienen un efecto significativo sobre e tamafio de los individuos de S. pterophorus en
julio 2003 (Tabla 2). El hébitat en € que globamente se registra e mayor crecimiento es €
prado (LSmeans p < 0.001) (Fig. 3b). Sin embargo, a pesar de que en las parcelas perturbadas
(P) los individuos del prado son mayores que en € matorra y que en € encinar (LSmeans p <

0.0001), en situacion de competencia (NP) es en € encinar donde los individuos experimentan
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un mayor crecimiento (LSmeans p < 0.05) (Fig. 3b). Los individuos del matorral presentan €l
tamafio més reducido en ambos tratamientos (Fig. 3b).

a) S. inaequidens b) S. pterophorus - A
] 1 NA

volumen estimado (dm3)

NP P NP P NP P NP P NP P NP P
Prado Matorral Encinar Prado Matorral Encinar

Figura 3. Volumen estimado en julio 2003 de S. inaequidens (a) y S. pterophorus (b), en tres hébitats
(prado, matorral y encinar) y en funcion de la presencia (P) o ausencia (NP) de perturbacion y de la adicion
(A) o no adicion (NA) de agua. Las columnas corresponden a las medias ? error estandar de las réplicas de
las parcelas.

El efecto de la perturbacién sobre e crecimiento de S. pterophorus varia en funcion del
habitat (interaccion hébitat* perturbacion (Tabla 2). La perturbacion Unicamente favorece
significativamente el crecimiento de los individuos en e prado (L Smeans p < 0.0001) (Fig. 3b).
El aporte de agua también favorece significativamente el crecimiento en este habitat (L Smeans
p < 0.0001), mientras que en & matorral y en e encinar su efecto no es significativo (L Smeans,
p > 0.05) (interaccion hébitat* agua, Tabla 2, Fig. 3b).

Floracion

Lafloraciéon de S. inaequidens tiene lugar principalmente en las parcelas perturbadas (P)
ya que solo dos individuos del matorral florecieron en las parcelas con vegetacion. Por o tanto,
Unicamente las parcelas perturbadas se han considerado en € andlisis de la floracion, de la
biomasa de los individuos reproductivos y del nimero de capitulos. La floracion difiere entre
habitats de manera marginamente significativa (Tabla 3). En € prado florecen € 100% de los
individuos, mientras que en € matorral y en el encinar las proporciones son menores (Fig. 5a).
El riego adicional en generd no afecta significativamente la proporcién de individuos que
florecen (Tabla 3). Sin embargo, @ andisis dd efecto de la adicién de agua dentro de cada
habitat revela que el agua favorece lafloracion en e encinar (LSmeans p < 0.05) (Fig. 5a).
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Tabla 3. Efecto del habitat y de la adicion de agua sobre lafloracién, el periodo pre-reproductivo medio,
la biomasa media de los individuos reproductivos y el nimero medio de capitulos de S. inaequidens

- Periodo Biomasa individuos . .
Fuente de Floracion : . Numero de capitulos
variabilidad pre-reproductivo reproductivos
dad F P dad F P df F P dad F P

habitat 2 374 00577 2 18 02093 2 574 00173 2 216 0.1590
bloc(habitat) 11 350 0.0244 11 781 00102 12 382 00564 11 567 0.0223
agua 1 063 04433 1 060 04670 1 002 0882 1 323 0.1222
habitat* agua 2 247 01296 2 474 00582 2 052 06181 2 070 0.5321
error 11 6 6 6

El andlisis de la varianza muestra que la duracién media del periodo pre-reproductivo no
varia en funcion dd tipo de habitat (Tabla 3). Sin embargo, la comparacion de las curvas de
floracion entre habitats indica que e periodo pre-reproductivo en e prado es significativamente
maés corto que en € matorra (log-rank test p < 0.01) y en éste, a su vez, significativamente més
corto que en e encinar (log-rank test p < 0.01) (Fig. 4). En € prado, la floracion de S.
inaequidens comienza a finales de mayo (semana 11) mientras que en e matorral comienza un
mes mas tarde (semana 16). En e encinar florecen dos individuos entre junio y septiembre pero

lafloracion de la mayoria de los individuos comienza en octubre (semana 30).

100 a
™ Prado
80 ] ~"®"~ Matorral [ b
g ~®~ Encinar I&
c 60 7 !
8 ‘{/ /I c
o L s
2 40 - /%
s |
el i /
20 1 /
— el i/
0 _I’_’I_’_/I-*’_I_ T T 1

tiempo (semanas)

Figura 4. Proporcion de individuos de S. inaequidens que florecen desde marzo hasta noviembre del
2003 en cada tipo de habitat (prado, matorral y encinar) en las parcelas perturbadas (P). Las curvas que
presentan distintas letras son significativamente diferentes (p < 0.05) segun €l logr ank test. Debido a que
la adicién de agua no tiene efecto significativo sobre la floracion, todos los individuos de un mismo
hébitat se han considerado conjuntamente paralarepresentacion gréfica.
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Figura 5. Proporcion de individuos en flor en noviemebre 2003 (a), biomasa total media de los
individuos reproductivos (b) y nimero medio de capitulos (c) de S. inaequidensen relacion con la adicién
(A) o no adicién (NA) de agua en las parcelas perturbadas. Las parejas de columnas correspondientes a
un mismo hébitat que presentan la misma letra, no son significativamente diferentes (p > 0.05) segin el
test LSmeans. El asterisco indica efecto significativo de la adicion de agua dentro de cada habitat (p <
0.05) seguin el test L Smeans. Los datos representan medias? error estandar de las réplicas de las parcel as.

Biomasa de individuos reproductivos y produccion de capitul os

La biomasa de los individuos reproductivos de S. inaequidens varia significativamente
entre habitats (Tabla 3) debido a que en € prado los individuos presentan una biomasa
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significativamente mayor que en € matorral y en & encinar (LSmeans p < 0.01) (Fig. 5b). El
hébitat no tiene un efecto significativo sobre la produccion de capitulos (Tabla 3) aunque los
individuos del prado tienden a producir un mayor nimero de capitulos (Fig. 5¢). La adicion de
agua no afecta significativamente la biomasa de los individuos ni la produccion de capitulos
(Tabla 3).

Discusion

cLacapacidad invasorade S inaeguidens y S pterophorus difiere en funcion dd tipo de
hébitat?

En ausencia de perturbacion y de riego adicional, la capacidad de establecimiento y
reproduccion de S. inaequidensy de S. pterophorus es limitada en cuaquier tipo de habitat.

En el caso de S inaequidens es en el matorral donde se obtienen |os mejores resultados
de supervivencia. Ademas, € matorral es e Unico hébitat en e que, en condiciones de
competencia, florecieron dos individuos durante e primer afio. EI matorral probablemente
favorece la supervivencia de S. inaequidens durante la sequia estival a mejorar las condiciones
de humedad bajo su cubierta. El efecto de facilitacion de la vegetacion sobre la emergencia
tanto de S. inaequidens como de S. pterophorus, también ha sido observado por Garcia-Serrano
et al. (2004) y Sans et al. (2004). La facilitacion es un factor clave en la estructuracion de
comunidades (Sans et al., 1998) y particularmente en situaciones de estrés, su efecto predomina
sobre € de la competencia (Hastwell and Facelli, 2003) de manera que la vegetacion gerce un
pape de “planta nodriza’ (Pugnaire et al., 1996; Cdlaway and Waker, 1997; Holmgren et al.,
1997). En ambientes mediterraneos, la importancia de los matorrales respecto a otro tipo de
comunidades en €l reclutamiento de plantulas ha sido sefialada por varios autores (Del Pozo et
al., 1989; Cdlaway and Davis, 1998). En este sentido, la presencia de matorraes puede
desempefiar un papel clave en € proceso de invasion de comunidades naturales en clima
mediterraneo. En € caso de S pterophorus no se ha dtectado efecto de facilitacion en €
matorral. En condiciones de competencia la supervivencia de esta especie es muy reducida en
los tres hébitats. Esto es debido probablemente a las condiciones excepciona mente secas del
area de estudio vy, en tales situaciones de estrés, S. pterophorus posee una muy baja capacidad
competitiva (Garcia-Serrano et al., 2004; Sans et al., 2004).

En & encinar, que constituye la vegetacion potencial en ambas areas de estudio, tanto S.
pterophorus como S. inaequidens encuentra dificultades para € establecimiento. Uno de los
factores que provoca la mortalidad de los individuos durante la fase de establecimiento es la

actividad de los jabalies. Sin embargo existen otros factores que afectan € establecimiento en
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este hébitat. Tras €l trasplante, la hojarasca puede cubrir las plantulas impidiéndoles redlizar 1a
fotosintesis causando un primer pico de mortalidad. Diversos estudios han destacado la
importancia de la hojarasca en @ reclutamiento de plantulas en ambientes forestales y su
consecuencia sobre la composicion especifica de los bosques (Gillman et al., 2004). Ademas la
hojarasca puede producir simultaneamente efectos negativos a aumentar la presencia de
predadores y en consecuencia, la mortalidad de plantulas, y positivos, a reducir la competencia
y a retener lahumedad del suelo (Bergelson, 1991; Facelli, 1994; Gillmanet al., 2004). Asi, la
mayor humedad local en este habitat, podria explicar € hecho de que en este estudio, el mayor
crecimiento de los individuos de S pterophorus en condiciones de competencia, se observa en

e encinar.

Sin embargo, las plantulas que sobreviven en e sotobosgue experimentan un segundo
pico de mortalidad a aumentar la temperatura y el estrés hidrico. Esto podria ser debido a la
incapacidad de |la planta para adaptarse a uso de dos recursos, agua y luz, smultaneamente, 1o
cual podria traducirse en un balance negativo entre la competencia y la facilitacion y en una
mortalidad por descompensacion fisiolégica (Holmgren et al., 1997; Hastwell and Facelli,
2003). Asi, en un primer momento la cubierta arbérea probablemente gerce un efecto de
facilitacion favoreciendo la disponibilidad hidrica @ mismo tiempo que la sombra produce un
aumento de la superficie foliar. Pero en condiciones de estrés la mayor superficie de
transpiracion implica una mayor pérdida de agua a mismo tiempo que aumenta € punto de
compensacion de luz de la planta, 1o que puede reducir la tolerancia a la sombra (Smith and
Huston, 1989).

En e prado, ambas especies experimentan una alta mortalidad. La vegetacion del prado
es muy competitiva debido a su densa estructura tanto aérea como subterrdnea. Los recursos
disponibles para las dos especies invasoras se ven muy reducidos, especiamente durante €l
periodo de estrés hidrico. Ademas, la ausencia de sitios favorables impide e establecimiento.
Sin embargo la capacidad de establecimiento de S inaequidensy S pterophorus puede variar
en funcién del grado de competitividad y disponibilidad de recursos de los prados (Garcia-
Serrano et al., 2004). Diversos autores sugieren que |os recursos disponibles para las especies
invasoras en general, pueden depender de la composicion especifica de los prados, debido a que
las especies nativas parecen inhibir €l establecimiento de las exéticas de su mismo grupo
funciona através de la competencia por los recursos (Brownet al., 2001; Fargione et al., 2003).

En genera nuestros resultados indican que en condiciones de competencia con la
vegetacion natural, € establecimiento de S inaequidensy S pterophorus se da en lamedida en
que el tipo de comunidad proporcione sitios favorables. Estos resultan de un balance positivo de
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las diferentes interacciones que se dan entre las invasoras y la vegetacion en cada habitat, las
cuales determinan €l tipo (luz, agua, espacio, nutrientes) y la cantidad de recursos disponibles en
dicho hébitat. La caracterizaciéon ecofisioldgica de cada una de las especies en los distintos
hébitats ha de permitir, en un futuro, valorar con més precision e efecto de la disponibilidad

hidricay de luz sobre & establecimiento.

¢La perturbacion v la disponibilidad hidrica modifican |a respuesta de cada especie en
los distintos tipos de habitats?

La eliminacion de la vegetacion provocada por la perturbacion implica una liberacion de
los recursos, que ambas especies aprovechan aumentando su establecimiento. La perturbacion
favorece la supervivencia de S. inaequidens de tal manera que todos los hébitats son
susceptibles de ser invadidos. Ademés, la eliminacién de la vegetacion natural es necesaria para
asegurar la reproduccion de S. inaequidens (no se disponen de estos datos para S. pterophorus)
al menos durante el primer afio, y en estas condiciones S. inaequidens es capaz de reproducirse
en todos los héabitats. Sin embargo, € crecimiento y la reproduccion de S inaequidens asi como
la supervivenciay € crecimiento de S. pterophorus aumentan en € prado perturbado. Teniendo
en cuenta que en este estudio la perturbacion es local, la mayor insolacion en este hébitat
respecto a matorral perturbado y a claro de bosque, puede explicar este resultado.

El efecto positivo de la perturbacion sobre la capacidad de invasiéon de estas dos
especies de Senecio ha sdo demostrado por Garcia-Serrano et al. (2004). Este resultado
coincide con € obtenido para otras especies invasoras en medo mediterraneo. El
establecimiento de Carpobrotus edulis en los prados solo tiene lugar S existe perturbacion por
parte de ardillas terrestres (D'Antonio, 1993). Asimismo, € establecimiento inicia de
Cortaderia jubata va asociado a las perturbaciones frecuentes en los matorrales de California
(Lambrinos, 2000). En general la perturbacién supone la eiminacion de las barreras bidticasy
abidticas que previenen lainvasion, lo cual se traduce en un mayor éxito de establecimiento de
las especies exdticas (Hobbs and Huenneke, 1992; Jesson et al., 2000).

Nuestros resultados muestran que € aporte de agua no afecta la capacidad invasora de
Senecio inaequidens, mientras que parece jugar un pape muy importante en e establecimiento
de S pterophorus. El aporte de agua favorece € crecimiento de los individuos de S pterophorus
en el prado y, cuando existe perturbacion, también favorece la supervivencia de esta especie en
todos los habitats. Estos resultados, asi como los obtenidos por Garcia-Serrano et al. (2004),
indican que € éxito de invasion de S. pterophorus esté condicionado por € régimen hidrico. S.
pterophorus posee una gran capacidad de aprovechamiento del agua lo que, a aumentar la
disponibilidad hidrica, le confiere una plasticidad que le permite megjorar su crecimiento y
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capacidad competitiva (Sans et al., 2004). Diversos estudios han demostrado que las especies
invasoras pueden presentar una mayor eficiencia de la utilizacion de agua que las nativas
(McDowsell, 2002; DeFaco, 2003) y que la habilidad de guste a cambios locales de la
disponibilidad de agua puede ser un mecanismo importante que afecta la invasion en sistemas
mediterréaneos (Thébaud et al ., 1996).

Implicaciones parala gestion de los espacios naturales

Para una gestion de los espacios naturales orientada a controlar la invasién mr S.
inaequidens y S. pterophorus, se deben integrar los conocimientos disponibles sobre la
interaccion de ambas especies con las comunidades susceptibles de ser colonizadas.El potencial
invasor de S. inaequidensy S pterophorus es limitado en presencia de la vegetacion naturd. La
ausencia de espacio en los pastizales bien establecidos y la reduccién de la luminosidad en €
sotobosque de los encinares limitan e establecimiento de ambas especies. Sin embargo, los
matorrales claros pueden congtituir habitats favorables parael reclutamiento y lafloracion de S
inaequidens. Por otro lado, una mayor disponibilidad hidrica en veranos lluviosos o durante €
otofio, puede permitir € establecimiento de S. pterophorus en prados debido a que su eficiencia
de utilizacion del agua puede incrementar su capacidad competitiva.

La susceptibilidad frente a lainvasion por S. inaequidensy S. pterophorus de todos los
habitats aumenta con la perturbacién. La gestion de |os espacios naturales debe orientarse hacia
una disminucion de las areas perturbadas con € fin de minimizar € establecimiento de ambas
especies. Sin embargo, la invasion no solo es favorecida por perturbaciones antropogeénicas
(p.e. construccion de pistas, afluencia de visitantes, sobrepastoreo, cultivos, etc.), sSino que en
muchos casos las perturbaciones asociadas a la dindmica natural de los ecosistemas (p.e.
incendios, actividad de animales, etc.) también juegan un papel importante en e proceso de

invasion.

El efecto de la disponibilidad hidrica sobre €l proceso de establecimiento varia en
funcién de la especie. S. inaequidens mantiene la capacidad de establecimiento en condiciones
de restricciones hidricas, mientras que € aumento de la disponibilidad hidrica incrementa la
capacidad invasora de S. pterophorus. Sin embargo, la importancia de las precipitaciones en
sistemas mediterraneos podria implicar diferentes respuestas de las especies en funcién de la
variabilidad de las condiciones climéticas entre afios 0 estaciones. Asi, e otofio podria
proporcionar mejores condiciones hidricas durante € establecimiento e implicar un mayor éxito
de invasion de ambas especies. El transplante de individuos de ambas especies en los mismos
habitats y en diferentes épocas del afio (primaveray otofio) han de permitir evaluar en un futuro
dicha hipétesis.
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