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Las invasiones bioldgicas y la alteracion antrépica del paisaje son dos de las principales causas de la pérdida de biodiversidad. Ademas, estos dos
factores pueden tener efectos sinérgicos, ya que las caracteristicas del paisaje pueden condicionar en gran medida el grado de invasion de los eco-
sistemas y por tanto su impacto. En este articulo revisamos la importancia de la alteracion antrépica del paisaje en los patrones de invasion por
plantas exoéticas. En comparacion con el clima y el tipo de habitat, las caracteristicas del paisaje ejercen su mayor influencia a escalas intermedias
o de paisaje (<200 Km) y principalmente a través de la extension de area urbanizada. A su vez, el efecto del grado de antropizacion del paisaje
sobre la invasién puede ser variable ya que depende en gran parte del contexto ecolégico. Destacamos también la importancia de la dinamica tem-
poral del paisaje y su efecto retardado en los patrones de invasién, el denominado “crédito de invasion”, ya que puede ocasionar una infravaloracion
del impacto futuro de las invasiones. Finalmente, sugerimos estrategias de manejo de las invasiones bioldgicas a una escala de paisaje, de forma
que se controlen las invasiones tanto en zonas naturales como en las areas fuente de propagulos.
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Biological invasions and human landscape alteration are greatly increasing biodiversity loss. Furthermore, these factors might interact, as landscape
characteristics affect the level of invasion of ecosystems and consequently its impact. We review the importance of human landscape alteration on
invasion patterns of non-native plant species.. In comparison with climate and habitat type, landscape characteristics exerts its major influence at in-
termediate or landscape scales (<200 km) and mainly mediated by the amount of urban area. The effect of landscape characteristics on invasions
can be highly variable as it greatly depends on the ecological context. We also highlight the importance of landscape dynamics and its delayed effect
on invasion patterns (i.e. invasion credit) as it might produce an underestimation of the future impact of invasions. Finally, we suggest management
strategies for invasive species at the landscape scale, which incorporates the control of invasions both in natural areas and at the propagule source

area.
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Introduccion

Las invasiones bioldgicas, junto con la alteracion del paisaje, fi-
guran entre los grandes agentes de cambio bidtico y de pérdida de
la biodiversidad (Sala et al. 2000). Las invasiones generan enormes
impactos ecoldgicos tanto a escala local como regional, tales como
la amenaza directa sobre las especies nativas o la homogeneiza-
cion de la composicion de las comunidades (Levine et al. 2003;
Pino et al. 2009; Vila et al. 2010). Ademas, las invasiones pueden
mermar la cantidad y la calidad de los recursos naturales de los
que nos abastecemos (Pimentel et al. 2005). Una medida del im-
pacto de las invasiones bioldgicas se obtiene cuantificando el grado
de invasién de los ecosistemas. Este se define como la extension
o intensidad de las invasiones por especies exoéticas observada en
un determinado lugar (Lonsdale 1999; Chytry et al. 2008a) y se
cuantifica principalmente a través de la riqueza y/o la abundancia
de especies exoticas (Catford et al. 2012). Estos indices se suelen
expresar en proporcion al total de especies, de forma que se con-
trolan los efectos del tamafio de la parcela (Chytry et al. 2008a).

Estudiar los patrones espaciales y temporales del grado de invasion
y los factores que los controlan es fundamental para determinar el
alcance real de las invasiones biolégicas y posteriormente disefiar
estrategias apropiadas de gestion.

El grado de invasion de un determinado ecosistema esta rela-
cionado con numerosos factores ecoldgicos, tales como el clima,
el tipo de habitat o las caracteristicas del paisaje. Estos factores
pueden interactuar y actuar a distintas escalas y fases en el pro-
ceso de invasion (Catford et al. 2009; Milbau et al. 2009). Esta
complejidad dificulta nuestra habilidad para comprender los me-
canismos que controlan las invasiones bioldgicas y por tanto pro-
nosticar su expansion e impactos futuros. El efecto del clima sobre
los patrones de invasion es quiza el aspecto ambiental mas estu-
diado (Thuiller et al. 2005). En climas templados las zonas mas in-
vadidas por plantas exoéticas corresponden a areas de mayor
temperatura media anual y baja altitud, al ser estas areas ambien-
talmente mas favorables (Pino et al. 2005). Por otro lado, el grado
de invasion también puede variar entre distintos tipos de habitat
(Vila et al. 2007; Chytry et al. 2008b; Campos et al. 2013), de forma
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que habitats con buenas condiciones de humedad y nutrientes,
tales como los bosques de ribera, parecen sufrir un mayor grado
de invasion por plantas exéticas que habitats de matorral o de ve-
getacion esclerdfila (Alpert 2000; Vila et al. 2007; Affre et al. 2010).
En general, los habitats mas resistentes a la invasion tienden a
presentar baja disponibilidad de nutrientes, bajos niveles de per-
turbacion, alta competencia interespecifica, y a estar en zonas con
condiciones ambientales extremas (Alpert 2000; Chytry et al.
2008b). Por ultimo, las caracteristicas del paisaje y en especial su
grado de alteracion antrépica, parecen ser clave para explicar los
patrones de invasion (Vila y Ibafez 2011; Gonzalez-Moreno et al.
2013b). Entendiendo el paisaje como un mosaico de parches de
habitats con distinto grado de alteracion humana (Forman 1995;
Mendoza 2008), se ha comprobado por ejemplo, cémo el grado
de invasion local por plantas exoéticas depende en gran medida de
la cantidad de area urbanizada y de la diversidad de cubiertas de
suelo (Pino et al. 2005; Ibafez et al. 2009b; Gavier-Pizarro et al.
2010). Asimismo, se ha propuesto que una mayor fragmentacion
del paisaje podria facilitar la dispersion de especies exoéticas per-
judicando a las especies nativas (Minor et al. 2009). Sin embargo,
aun existen determinados aspectos tales como el efecto de la di-
namica temporal del paisaje o la distribucion espacial de los par-
ches en el paisaje que no se han estudiado en profundidad (Vila y
Ibafiez 2011).

Teniendo en cuenta la importancia de la alteracion antropica
del paisaje en el grado de invasion (Ibanez et al. 2009b; Vila y Iba-
nez 2011; Gonzalez-Moreno et al. 2013b), la presente revision se
centrara en entender cémo las caracteristicas del paisaje modulan
el grado de invasiéon de una comunidad en comparacion con los
factores climaticos y de tipo de habitat (Chytry et al. 2008a; Milbau
et al. 2009). Aunque la importancia del paisaje en las invasiones
puede ser evidente para numerosos taxones, consideraremos
so6lo las invasiones por plantas, por ser el grupo de especies mas
estudiado y que ha dado lugar a los marcos conceptuales propues-
tos. En primer lugar, explicaremos los mecanismos por los cuales
la alteracion antropica del paisaje puede influir en el grado de in-
vasion local. A su vez, enlazaremos estos mecanismos con las ca-
racteristicas del paisaje con mayor grado de asociacién con los
patrones de invasién, haciendo especial hincapié en su dinamica
temporal. Posteriormente, nos centraremos en concretar la impor-
tancia de las caracteristicas del paisaje en comparacién con el
climay el tipo de habitat a distintas escalas espaciales. Analizare-
mos también la posible interaccion de las caracteristicas del pai-
saje con el contexto geografico y el tipo de habitat para explicar el
grado de invasion. Finalmente, plantearemos la utilidad de estos
conocimientos en la gestion de las invasiones bioldgicas para mi-
nimizar su impacto.

¢ Qué mecanismos explican la influencia de la
alteracion del paisaje en las invasiones?

La alteracion antropica del paisaje influye en la probabilidad de
llegada de especies exoticas, en su establecimiento en un deter-
minado habitat y en su posterior expansion dentro de este habitat
y otros circundantes (Fig. 1; With 2002; Vila y Ibafiez 2011). En ge-
neral, encontramos tres mecanismos principales mediante los cua-
les la alteracion antropica del paisaje actia en el proceso de
invasion:

1) Durante la introduccion, un mayor nivel de alteracion antropica
del paisaje potencia la cantidad, la frecuencia de entrada y la di-
versidad de propagulos de especies exoticas que pueden llegar
(Kumar et al. 2006). Por ejemplo, los paisajes con un alto grado de
urbanizacién pueden albergar numerosas plantas exoéticas usadas
en jardineria que tendrian una alta probabilidad de dispersarse e in-
vadir zonas naturales cercanas (Gavier-Pizarro et al. 2010). Debido
a esta asociacion entre paisaje y presion de propagulos de plantas
exoticas, es en esta fase de introducciéon donde la alteracién del pai-
saje tendra su maxima influencia en comparacion con otros factores
tales como el clima o el tipo de habitat (Fig. 2).

Gonzalez-Moreno et al. 2015

2) La alteracion antrépica del paisaje supone un mayor grado
de perturbacién a nivel de habitat que facilita el establecimiento
de plantas exdticas (Fig. 1). Por ejemplo, la abundancia o cercania
de zonas urbanas puede aumentar la frecuencia de transito hu-
mano de areas naturales y por tanto ocasionar cierto grado de per-
turbacién a escala local. Esta perturbacion puede facilitar el
establecimiento de especies exdticas al abrir “ventanas” de opor-
tunidad asociadas a la existencia de mas recursos (p.e. nutrientes
y espacio) (Hobbs y Huenneke 1992; Davis et al. 2000). En otras
palabras, un determinado episodio de perturbaciéon puede romper
la resistencia bidtica de las comunidades y liberar recursos que
aprovecharian las especies exoticas para establecerse (Hobbs y
Huenneke 1992). La alteracion del paisaje conlleva ademas la frag-
mentacion de los habitats y el incremento de habitats de borde. Los
bordes de las areas naturales presentan unas condiciones micro-
climaticas y de perturbaciéon que en general propician un mayor
grado de invasion que en el interior de los fragmentos (Brothers y
Spingarn 1992; Vila y Ibanez 2011). Por ejemplo, los bordes de los
fragmentos forestales del Vallés (Barcelona) tuvieron de media 3
veces mas riqueza relativa de especies exéticas que el interior
(Borde=0.22; Interior=0.1; Test: W=2354, P<0.0001; Gonzalez-Mo-
reno et al. 2013a). Es importante destacar que en términos abso-
lutos también se observa una mayor riqueza de especies nativas
en el borde que en el interior, si bien la diferencia generalmente es
mayor para las especies exoticas (Harper et al. 2005). Por tanto,
podemos sugerir que paisajes sumamente fragmentados alberga-
ran un mayor proporciéon de plantas exoticas.

3) La antropizacion del paisaje puede ocasionar un aumento de
la conectividad entre habitats perturbados, lo que potencia la dis-
persidn y consecuente expansion de las especies exdticas (Borg-
mann y Rodewald 2005; Bartuszevige et al. 2006). La dispersién de
plantas exoéticas se ve favorecida en ambientes ruderales que de
forma discontinua forman un corredor dentro de la matriz de habitat
natural (With 2002). Un caso claro de esta asociacion se da en la
invasion de Lonicera maackii (Rupr.) Maxim. (Caprifoliaceae) en
fragmentos forestales, ya que se relaciona principalmente con la
dispersion secundaria desde habitats de borde donde la especie es
especialmente abundante (Bartuszevige et al. 2006). A su vez, la
asociacion entre las caracteristicas del paisaje y la dispersion de
especies exoticas puede estar relacionada con el sindrome de dis-
persion de cada especie (Buckley et al. 2006; Minor et al. 2009). Por
ejemplo, Minor et al. (2009) observaron como en paisajes fragmen-
tados existe una limitacion menor en la dispersién para las especies
exoticas invasoras que para las nativas. Esta dispersion puede ser
debida a una proporciéon mayor de especies zodcoras (general-
mente con una menor limitacion en la dispersion) en el grupo de es-
pecies invasoras. Considerando que uno de los rasgos que
caracterizan a las plantas lefiosas invasoras es su zoocoria (Rej-
manek y Richardson 1996; Pysek et al. 2009), la asociacion entre
fragmentacion y expansion de plantas invasoras lefiosas podria ser
bastante comun independientemente del ecosistema invadido.

¢Cuales son las caracteristicas del paisaje mas
asociadas a los patrones de invasiones?

El paisaje se puede caracterizar de acuerdo a numerosas va-
riables (Forman 1995; McGarigal et al. 2012), cuya relacion con las
invasiones responde a uno o varios de los mecanismos anterior-
mente expuestos (Fig. 1). Estas caracteristicas del paisaje se pue-
den resumir en variables de composicién, configuracion vy
geometria de los parches (Vila y Ibanez 2011; Gonzalez-Moreno
et al. 2013b). Las caracteristicas del paisaje con mayor relevancia
en los patrones de invasién estan relacionadas con la composi-
cion del paisaje, es decir, la abundancia y diversidad de los dis-
tintos tipos de cubiertas de suelo (Sullivan et al. 2005; Gasso et al.
2009; Gavier-Pizarro et al. 2010; Gonzalez-Moreno et al. 2013b).
De este grupo, la abundancia de areas altamente antropizadas
tales como las zonas urbanas o las redes de comunicacion, son las
mas asociadas a la riqueza (Marini et al. 2009; Gonzalez-Moreno
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Figura 1. Marco conceptual que resume el efecto de la alteracion antrépica del paisaje en las invasiones por plantas exoticas. La alteracion antropica del
paisaje se puede cuantificar a través de tres grupos de variables (i.e. composicion, geometria de parches y configuracioén) cuya relacién con el proceso
de invasion se puede explicar a través de tres mecanismos principales (i.e. incremento de la presion de propagulos, del grado de perturbacion y de la co-
nectividad). A su vez es importante considerar la dinamica temporal del paisaje y su efecto retardado en el grado de invasion (i.e. crédito de invasion).
(Basado en Vila y Ibanez 2011 y With 2002).

Figure 1. Conceptual framework describing the effect of human landscape alteration on plant invasions. Human landscape alteration can be quantified
through three different groups of variables (i.e. composition, patch geometry and configuration). Their relation with the process of invasion could be
explained by three main mechanisms (i.e. increasing propagule pressure, degree of disturbance and connectivity). Simultaneously, it is important to consider
the temporal dynamics of the landscape and its delayed effect on the degree of invasion (i.e. invasion credit). (Based on Vila y Ibafiez 2011 and With
2002).

FASES ESCALAS

Regional
2000 - 200 Km

Expansion Clima

Caracteristicas ‘ |

del paisaje
Establecimiento i
I Hébitat
Interacciones

| |
Figura 2. Marco tedrico de los determinantes ecolégicos (i.e. clima, caracteristicas del paisaje y tipo de habitat) de los patrones de invasién que actuan
a distintas escalas espaciales y fases del proceso de invasion de plantas exéticas. Por ejemplo, el clima actuara principalmente sobre las fases de esta-
blecimiento y expansién a escalas regionales o superiores. (Basado en Catford et al. 2009 y Milbau et al. 2009).
Figure 2. Conceptual framework of the ecological drivers (i.e. climate, landscape characteristics and habitat type) of invasion patterns acting at different
spatial scales and phases in the invasion process. For example, climate will control mainly the establishment and expansion phases at regional scales or
above. (Based on Catford et al. 2009 and Milbau et al. 2009).
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et al. 2013b) y a la abundancia de plantas exoéticas (Borgmann y
Rodewald 2005; Catford et al. 2011), atribuyéndose su importancia
tanto a un aumento de la presion de propagulos como a un mayor
grado de perturbacioén (Pino et al. 2005; Gasso et al. 2009). La can-
tidad de area urbana de baja densidad (p.e. urbanizaciones resi-
denciales) ha demostrado ser un factor clave para explicar el
incremento la riqueza de plantas exoéticas desde zonas ajardinadas
(Arévalo et al. 2005; Gavier-Pizarro et al. 2010; Gonzalez-Moreno
et al. 2013b). De forma similar, una alta diversidad de tipos de cu-
bierta de suelo se ha asociado positivamente con la riqueza de es-
pecies exdticas a escala local (Pino et al. 2005; Marini et al. 2009;
Gonzalez-Moreno et al. 2013b) pero también, aunque en menor
medida, con la riqueza de especies nativas (Kumar et al. 2006).
Paisajes muy diversos en cubiertas de suelo presentan un gra-
diente de condiciones ambientales que puede permitir el estableci-
miento y expansion de una gran variedad de especies. Por tanto,
estos mismos paisajes albergaran una elevada diversidad de es-
pecies exadticas con el potencial de establecerse en zonas naturales
(Pino et al. 2005; Marini et al. 2009).

La densidad de redes de comunicacion es otro componente de
la composicion del paisaje que también esta asociado a un incre-
mento en el grado de invasién (Ibafiez et al. 2009a; b; Gavier-Pi-
zarro et al. 2010). Por una parte, las carreteras fragmentan el
paisaje, originando habitats de borde con unas condiciones am-
bientales muy diferentes a las del ecosistema adyacente. Por ejem-
plo, en la isla de Tenerife el grado de perturbacion, la luz, la
humedad, la temperatura del suelo y la cobertura arbérea cambian
bruscamente en los primeros 10 m desde el asfalto, siendo a su
vez estos primeros metros los que reciben y cobijan la mayor pro-
porcion de especies exoticas (Delgado et al. 2007; Arévalo et al.
2010). Por tanto, la propia acumulacion de area de borde pertur-
bada a lo largo de miles de kilbmetros de carretera contribuira a la
acumulacién de especies invasoras. Por otra parte, en los bordes
de carreteras el trafico motorizado promueve la dispersion de pro-
pagulos, tanto por el transporte de semillas en barro adherido a los
vehiculos como por el efecto del flujo de aire causado por estos
(Clifford 1959; Von Der Lippe y Kowarik 2007). Este es el caso de
Cytisus scoparius L. (Fabaceae), especie nativa de Europa pero in-
vasora en gran parte del globo (Fig. 3), cuya expansién en los bor-
des de las vias de comunicacion se ve facilitada por el transito de
vehiculos en el area de introduccion (Hodkinson y Thompson
1997).

Otro tipo de variables menos estudiadas son las que caracteri-
zan la configuracion del paisaje (i.e. la distribucién espacial de
los parches en el paisaje) y la geometria de los parches de habitat
natural (i.e. tamafio y complejidad de forma) (Deutschewitz et al.
2003; Kumar et al. 2006). La configuracién del paisaje nos informa
sobre aspectos relacionados con la fragmentacion del paisaje (Bar-
tuszevige et al. 2006; Kumar et al. 2006) mientras que la geometria
de los parches se asocia con procesos de efecto de borde y de per-
meabilidad de los parches a nivel local (Fig. 1; Cully et al. 2003;
Gonzalez-Moreno et al. 2011). En general, los paisajes con una
mayor densidad de borde parecen estar asociados con una mayor
riqgueza (Kumar et al. 2006; Gonzalez-Moreno et al. 2013b) y abun-
dancia de especies exoticas (Bartuszevige et al. 2006). Este patron
se debe principalmente al mayor grado de perturbacion en el borde
que facilita el establecimiento de plantas exéticas y al incremento
de la conectividad entre habitats ruderales que incide en su expan-
sion (Brothers y Spingarn 1992; Minor et al. 2009). Entre estas dos
fases del proceso de invasion, la expansion es quiza la que podria
tener una mayor asociacién con la configuracion del paisaje. Por
ejemplo, Bartuszevige et al. (2006) encontraron una asociacion sig-
nificativa entre densidad de borde en el paisaje y la abundancia de
Lonicera maackii pero no con la presencia de la especie, lo que su-
giere un efecto positivo de la fragmentacion tan sélo en la expan-
sién de la especie.

En relacion a la geometria de los parches, una mayor comple-
jidad en la forma de los parches facilitaria en principio, una mayor
tasa de establecimiento de especies exoéticas al incrementar el
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Figura 3. Invasion de la retama (Cytisus scoparius L.) en una pista forestal
del Parque Nacional de Nahuel Huapi (Patagonia, Argentina). Autora de la
fotografia: Ana Montero-Castafrio.

Figure 3. Invasion by common broom (Cytisus scoparius L.) in a dirt road
of Nahuel Huapi National Park (Patagonia, Argentina). Picture’s author: Ana
Montero-Castafrio.

ratio de habitat de borde respecto al del interior. No obstante, los
pocos estudios realizados hasta la fecha no han encontrado un
mayor grado de invasion en parches con alto grado de complejidad
de forma (Bartuszevige et al. 2006; Vila y Ibafiez 2011). De forma
similar, tampoco parece clara la relacion entre la complejidad
media de la forma de los parches en el paisaje y el grado de inva-
sion, al encontrarse tanto asociaciones negativas (Gonzalez-Mo-
reno et al. 2013b) como positivas (Kumar et al. 2006). Esta
variabilidad podria deberse a la interaccién con otros factores de
paisaje, ya que por ejemplo, una mayor regularidad en la geome-
tria de los parches podria estar asociada a los bordes rectilineos
que generalmente encontramos en los paisajes antropizados
(Gonzalez-Moreno et al. 2013b).

¢Cual es el efecto de la dinamica temporal del
paisaje en las invasiones?

La alteracion del paisaje es un proceso dinamico relacionado
con la necesidad del ser humano de explotar los recursos naturales
(Foley et al. 2005). A su vez, estas necesidades pueden variar en
el tiempo. Debido a este aspecto dinamico del paisaje, el estudio
del efecto combinado de la alteracion del paisaje y las invasiones
requiere ademas de un analisis temporal (Fig. 1). De hecho, el
efecto que las transformaciones del paisaje pueden tener sobre el
grado de invasion suele ser evidente con un cierto retraso (Jackson
y Sax 2010; Essl et al. 2011; Vila y Ibanez 2011), lo cual esta rela-
cionado con la existencia generalizada de un desfase temporal
entre la introduccion y la naturalizacion de las especies exoéticas
(Kowarik et al. 1995). De esta forma, una alteracion reciente del
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paisaje por parte del hombre puede que no muestre un efecto in-
mediato en el grado de invasion actual, sino que se manifieste en
los estadios sucesionales futuros. Este efecto retardado en la acu-
mulacion de especies exoticas en las comunidades tras una deter-
minada perturbacion se denomina crédito de invasion o mas
generalmente, crédito de inmigracion (Vila y Ibafiez 2011) en con-
traposicion a la bien estudiada deuda de extincién para especies
en peligro de extincion local (Jackson y Sax 2010). Teéricamente,
el crédito de invasion se podria cuantificar como la diferencia entre
el maximo grado de invasion potencial tras un cambio de uso de
suelo y el grado de invasion actual. Este ultimo grado de invasion
sera por definicién siempre menor que el potencial, hasta que se
llegue a una situacion de equilibrio con el nivel de alteracion del
paisaje. Sin embargo, en la mayoria de los casos es complicado
obtener la magnitud real del crédito de invasién debido a la escasez
de series temporales de informacion sobre patrones de invasion y
caracteristicas del paisaje. Por ello, la mayoria de los estudios sélo
pueden llegar a indicar la existencia del crédito de invasion y no su
magnitud, estudiando la asociacion entre el grado de invasion ac-
tual y las caracteristicas del paisaje en distintos periodos de tiempo.
De esta manera, el crédito de invasion seria evidente si la asocia-
cién anterior fuera mayor considerando las caracteristicas del pai-
saje pasado que las del presente (Essl et al. 2011). Por ejemplo,
en Europa existe una mayor asociacion entre el grado de invasion
de cada pais y las condiciones econdémicas de 1900 que con las
condiciones economicas actuales, reflejando por tanto un crédito
de invasion en paises con un crecimiento econémico reciente ele-
vado (Essl et al. 2011).

La existencia del crédito de invasion parece depender en gran
parte de la transformacion dominante del paisaje y de las caracte-
risticas extrinsecas (p.e. modo de introduccion y tiempo de residen-
cia) e intrinsecas (p.e. sindrome de dispersion) de las especies
exoticas. En la costa andaluza occidental, donde en las Ultimas dé-
cadas se ha producido un importante proceso de urbanizacion de
zonas agricolas, observamos un crédito de invasiéon asociado a la
abundancia de areas agricolas en 1956 y por tanto dominado princi-
palmente por especies asociadas a la agricultura de mediados del
siglo pasado (Gonzalez-Moreno et al. 2015). Un fendmeno similar
ocurre en la costa catalana, donde la abundancia de plantas exoticas
se explica mejor por la importancia relativa del area agricola de 1956
que la de 2005 (Basnou et al. 2015). Estos patrones sugieren que
paisajes recientemente alterados presentan un grado de invasion re-
lativamente inferior a lo que le corresponderia por su composicion.
Por tanto, en estos paisajes es esperable un incremento del grado
de invasion en el futuro, si bien la identidad exacta de las especies
exoticas dependera de la transformacion dominante del paisaje y de
la introduccién de especies exdticas asociada. A pesar de la escasa
aplicacion del crédito de invasion en los estudios realizados hasta la
fecha, este marco conceptual puede ayudar a estudiar la dinamica
de introduccion de especies exoticas en un contexto de paisaje cam-
biante facilitando a su vez la identificacion del potencial de invasion
futuro. Una adecuada aproximacion metodoldgica incluiria un analisis
a nivel de especie considerando la dinamica del paisaje del area de
estudio y las caracteristicas tanto extrinsecas como intrinsecas de
la especie exdtica. Este tipo de estudios ofreceria informacion rele-
vante para la prevencion y detecciéon temprana de especies invaso-
ras al identificar tanto el nivel actual de invasion como su nivel
potencial futuro.

¢A qué escala espacial es relevante la alteracion
antropica del paisaje?

Los patrones de invasion por plantas exéticas pueden ser de-
bidos a un proceso jerarquico en el que numerosos factores actian
a distintas escalas espaciales (Fig. 2, Catford et al. 2009; Milbau
et al. 2009). Teniendo en cuenta el clima, el tipo de habitat y las ca-
racteristicas del paisaje, este ultimo parece ser el factor mas im-
portante a escalas intermedias o de paisaje (<200 km) (Milbau et al.
2009; Gonzalez-Moreno et al. 2013a; b). En un estudio sobre los
patrones de invasion en la costa catalana y menorquina, Gonza-
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lez-Moreno et al. (2013b) encontraron que las variables relaciona-
das con la influencia humana a escala regional y de paisaje fueron
los factores con una mayor asociacion con la riqueza de especies
exoticas. Estas variables explicaron en conjunto aproximadamente
el 60 % de la variabilidad de los patrones de invasién. En un area
sensiblemente menor, la comarca del Vallés en Catalufia, los auto-
res encontraron un patrén similar (Gonzalez-Moreno et al. 2013a).
Las variables asociadas a la alteracion del paisaje explicaron alre-
dedor de un 20 % de la variabilidad del grado de invasion en bos-
ques fragmentados, en contraposicion con el valor menor de un
10 % explicado por variables de caracter local, tales como el tipo
de habitat, el tipo de borde del fragmento o la orientacién. Estos re-
sultados concuerdan con numerosos trabajos en los que la exten-
sién o la cercania a cubiertas de suelo urbanas o agricolas se
identificaron como factores clave para explicar el grado de invasién
(Pino et al. 2005; Bartuszevige et al. 2006; Gasso et al. 2009; Ga-
vier-Pizarro et al. 2010).

Sin embargo, no siempre las caracteristicas del paisaje son las
variables principales que controlan el grado de invasion, ya que el
clima puede llegar a tener una importancia similar o incluso mayor
(Gonzalez-Moreno et al. 2014). Por ejemplo, Ibafiez et al. (2009b)
identificaron un peso mayor del clima que de factores relativos al
paisaje y a ciertas caracteristicas locales (p.e. tipo de habitat o cu-
bierta vegetal) a la hora de explicar la riqueza de plantas exdticas
en Nueva Inglaterra (E.E.U.U.). De forma similar, Pino et al. (2005)
identificaron una mayor relevancia del clima a lo largo de un amplio
gradiente ambiental en Catalufia, desde los Pirineos hasta la costa.
En general, las variables climaticas cobran igual 0 mayor importan-
cia que las relacionadas con la alteracion del paisaje cuando se es-
tudian territorios de gran extensién, desde escalas regionales a
continentales (Pearson y Dawson 2003; |Ibafez et al. 2009b; Mil-
bau et al. 2009). Estos resultados apuntan a una mayor influencia
del clima en los patrones de invasion en gradientes climaticos am-
plios y en condiciones climaticas extremas. En relacion al primer
aspecto, un amplio gradiente climatico también se puede encontrar
en ecosistemas insulares en sentido estricto o bien en habitats-isla,
incluyendo zonas de alta montafia, donde la variacion de tempera-
tura, luz solar y humedad en distancias relativamente pequefias de-
termina tanto la riqueza de especies exdticas como de nativas
(Arévalo et al. 2005). La isla de Tenerife (3718 m s.n.m) ofrece un
claro ejemplo de gradiente climatico extremo, donde ademas se
aprecia que la altitud recapitula la latitud, ya que, entre la costa y la
alta montafa del PN del Teide (<30 km) existe una diferencia de
temperatura de 20° C, equivalente a la que hay entre Noruega y
Creta (Fernandez-Palacios y de los Santos 1996). Debido a este
patrén altitudinal, islas oceanicas de gran altitud, como Gran Ca-
naria y Tenerife, presentan patrones unimodales de distribucion de
plantas exoéticas a lo largo de bordes de carreteras que discurren
de costa a cumbre (Arévalo et al. 2005). En estas islas se han re-
gistrado en general menos especies exoticas en los extremos del
gradiente altitudinal (i.e. alta montafa y matorral costero) y mayor
riqueza en las formaciones de elevaciones intermedias (i.e. lauri-
silva, bosque termofilo, pinar). Sin embargo, no podemos genera-
lizar que ecosistemas situados a gran altitud en otras islas
oceanicas estén libres de la presencia de especies invasoras (Pau-
chard et al. 2009). Respecto al segundo aspecto, el grado de inva-
sion puede modularse principalmente por el clima en habitats con
condiciones extremas por limitacion de recursos. Por ejemplo, en
los ecosistemas dunares costeros, una mayor precipitacion relativa
podria contrarrestar el efecto negativo de la limitacién hidrica y per-
mitir el establecimiento de plantas exoticas (Carboni et al. 2010).
Estos patrones se deben a que las especies exdticas suelen tener
un mayor éxito invasor en condiciones ambientales moderadas y
con escasa limitacion de recursos (Polce et al. 2011).

;Depende el efecto del paisaje del contexto
ecolégico?

En el proceso de invasion, las caracteristicas del paisaje po-
drian interactuar con el tipo de habitat y el contexto geografico,
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complicando la percepcién del grado de invasion local (Catford
et al. 2009; Jiménez-Valverde et al. 2011; Gassé et al. 2012). De
esta manera, la alteracion del paisaje puede interaccionar con el
tipo de habitat, ya que este Ultimo define en parte las caracteristicas
abidticas locales (p.e. disponibilidad de recursos en el suelo). En
determinados habitats, como los forestales, una mayor abundancia
de area agricola en los alrededores ejerce un efecto amortiguador
sobre la invasion de plantas exéticas (Pino et al. 2005; Ibafiez et al.
2009b; Gavier-Pizarro et al. 2010; Gonzalez-Moreno et al. 2013b).
Esto podria estar relacionado con las condiciones de baja lumino-
sidad del sotobosque, que impediria la invasion de especies pro-
venientes de los cultivos, y por tanto mayoritariamente adaptadas
a condiciones de alta luminosidad (Cadenasso y Pickett 2001; Vila
et al. 2004). Por el contrario, considerando un area mas amplia que
incluya un mayor rango de habitats (p.e. incluyendo bosques abier-
tos y habitats ruderales), el efecto principal de la abundancia de
area agricola en el grado de invasion seria positivo (Bradley y Mus-
tard 2006; Gonzalez-Moreno et al. 2014). Esta variabilidad refleja
la idiosincrasia de los patrones de invasion y la necesidad de con-
siderar la interaccion de variables que actuan a nivel local, princi-
palmente el tipo de habitat, con otras que afectan a nivel regional
(Gasso et al. 2012).

A su vez, es posible que el efecto de determinadas caracte-
risticas del paisaje sobre las invasiones varie segun el contexto
geografico, reflejando de tal manera un patréon no estacionario
(sensu Hawkins 2012). El tipo de actividades humanas que im-
pactan en el paisaje (p.e. tipo de agricultura o urbanismo) puede
variar entre regiones biogeograficas y por tanto incidir en el tipo y
cantidad de especies exdticas que pueden establecerse en un
ecosistema determinado. Sin embargo, los estudios realizados
hasta la fecha no han encontrado diferencias importantes entre
regiones biogeogréficas. En la Espafia peninsular, Gonzalez-Mo-
reno et al. (2014) observaron un efecto similar de la composicién
del paisaje entre tres regiones sumamente diferentes como son
la Mediterranea, la Atlantica y la Alpina. Estos resultados sugieren
que al menos para la peninsula ibérica, los patrones generales
de invasién por plantas exoéticas pueden ser extrapolados entre
regiones biogeograficas.

Otro aspecto relacionado con la variabilidad interregional es la
posibilidad de que el efecto de la alteracion antropica del paisaje
sobre la distribucién de una especie (es decir, su nicho en un gra-
diente de perturbacién) sea similar o no entre el area nativa y el
area de introduccion. En principio, cabria esperar que las especies
exéticas ocuparan un nicho ambiental similar entre ambas regio-
nes (Broennimann et al. 2007; Peterson 2011). Sin embargo, esta
conservacion del nicho no siempre es evidente. Varios estudios
han identificado tanto procesos de expansion como de ocupa-
cién parcial del nicho (Broennimann et al. 2007; Fitzpatrick et al.
2007; Lauzeral et al. 2011). En el caso de la alteracion del paisaje,
el patrén mas frecuente que podemos encontrar para especies
exoticas seria la ocupacién parcial del nicho de perturbacion ya
que esperamos que la especie aun no esté en equilibrio con su
medio (Dietz y Edwards 2006; Jiménez-Valverde et al. 2011). Por
ejemplo, Oxalis pes-caprae L. (Oxalidaceae), gedfito nativo de
Sudafrica, experimenta en su area de introduccion en la cuenca
Mediterranea una ocupacion parcial del nicho de perturbacion. Es
decir, se encuentra en los paisajes mas perturbados, tales como
zonas urbanas y agricolas (Gonzalez-Moreno et al. 2015). En
cambio, en el area de distribucion nativa, la especie ocupa zonas
menos perturbadas. Este cambio de nicho concuerda con el des-
fase temporal que presentan las especies exéticas al establecerse
primero en areas perturbadas para saltar luego a zonas mejor
conservadas a medida que el proceso de invasion avanza (Dietz
y Edwards 2006). El nicho de perturbacion debido a la alteracion
del paisaje no ha sido considerado en numerosos trabajos, pero
resulta fundamental para resaltar la dinamica temporal del pro-
ceso de invasién y la posibilidad de que especies como Oxalis in-
vadan ecosistemas naturales en el futuro.
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¢ Como podemos manejar las invasiones a una
escala de paisaje?

Frente a la problematica de las especies invasoras, los gestores
toman distintas medidas en funcion de la fase en la que se encuen-
tre la especie exdtica, su abundancia y el impacto que ocasione:
prevencion, deteccion precoz, control, erradicacion y restauracion
(Dana y Rodriguez-Luengo 2008). De todas las medidas posibles,
la prevencion es la mas recomendada ya que permite eliminar la
amenaza de la especie invasora antes de su entrada. Para una pre-
vencién adecuada, es necesario un analisis del riesgo de las espe-
cies potencialmente invasoras basado en su biologia, caracter
invasor en otras regiones, nicho ambiental y posibilidad de introduc-
cién. Es en este analisis de riesgo donde el tipo de paisaje puede
tener un papel relevante, ya que puede filtrar el tipo de plantas exo-
ticas con mayor probabilidad de introduccion y de establecimiento
(Gonzalez-Moreno et al. 2013a). Por ejemplo, en un paisaje medi-
terrdneo principalmente agricola esperariamos encontrar una mayor
proporcion de plantas exdéticas anuales y cuya via de introduccién
hayan sido las practicas agricolas (Gonzalez-Moreno et al. 2013a).
En cambio, en un paisaje proximo a las vias de comunicacién y
zonas urbanas encontrariamos una mayor proporcion de especies
usadas en jardineria (Gonzalez-Moreno et al. 2013a). Este conoci-
miento puede ayudar a los gestores a identificar a priori qué espe-
cies tienen mas probabilidad de establecerse en un territorio y a
desarrollar planes de prevencién adecuados.

A su vez, una gestion correcta requiere reconocer la dinamica
temporal de las invasiones y de su asociacion con la alteracion del
paisaje (Kowarik et al. 1995; Vila y Ibafnez 2011). Un determinado
evento de alteracion del paisaje puede “abrir” un crédito de invasion
que no se hara efectivo inmediatamente, sino en décadas poste-
riores. ldentificar un posible crédito de invasion y el tipo de especies
que lo conforman podria ayudar a prevenir el posible impacto futuro
de la invasion (Essl et al. 2011). Del mismo modo, un tiempo de re-
sidencia largo puede infravalorar su caracter exético e incluso ha-
cerlas pasar por plantas nativas, como es el caso de muchos
arqueofitos (Crooks 2005; Clavero 2014). Una estrategia apropiada
deberia centrarse en un seguimiento de las especies exdticas, tanto
de introduccion reciente como de largo tiempo de residencia, que
permita la deteccidon precoz de cambios importantes en su carac-
ter invasor e impacto.

En las tareas de control y erradicacion es fundamental cono-
cer a priori los patrones de invasion para priorizar las areas de in-
terés y controlar las zonas fuente de especies exéticas. De los
numerosos aspectos que pueden influir en los patrones de invasion,
la alteracion antrépica del paisaje es quiza uno de los que presen-
tan mayor importancia relativa (Chytry et al. 2008a; Gonzalez-Mo-
reno et al. 2013b) y el que cobra mayor relevancia en la gestion de
plantas invasoras. Al contrario que para el clima, los gestores pue-
den actuar en el paisaje estableciendo medidas correctoras espe-
cificas para cada tipo de paisaje y uso de suelo. Por ejemplo, el
efecto de las caracteristicas del paisaje sobre el grado de invasion
local parece ser maximo en un radio de entre 250 y 500 m alrede-
dor del area de estudio (Baldwin et al. 2004; Kumar et al. 2006;
Gonzalez-Moreno et al. 2013b). Por tanto, una estrategia eficiente
pasaria por el control y seguimiento de las especies exoticas en
esa relativamente pequefa franja del paisaje. Del mismo modo, la
intensa asociacion entre grado de invasion y abundancia de zona
urbana de baja densidad, sugiere que el esfuerzo debe ir dirigido a
la interfaz urbano-forestal intentando mejorar las practicas de jar-
dineria. Asi, se sugiere seleccionar aquellas especies de menor po-
tencial invasor dadas las caracteristicas de los ecosistemas
receptores susceptibles, e incrementar el empleo de plantas nativas
de los ecosistemas del entorno (Gavier-Pizarro et al. 2010). Final-
mente, el control de especies invasoras deberia reforzarse con una
restauracion de los ecosistemas degradados y su seguimiento
para potenciar la resiliencia del ecosistema y los posibles efectos
adversos del manejo (Zavaleta et al. 2001).
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Conclusiones

La alteracién antrépica del paisaje tiene un papel fundamental
a la hora de explicar los patrones del grado de invasion por plantas
exoticas. Esta asociacion estéa mediada principalmente por un in-
cremento de la presién de propagulos, del grado de perturbacion y
de la conectividad de habitat favorable a la invasion. Sin embargo,
la importancia relativa de las caracteristicas del paisaje varia segun
el contexto ecoldgico y la escala espacial de estudio. Es a escalas
intermedias o de paisaje (<200 Km), cuando las caracteristicas del
paisaje parecen ser fundamentales en comparacion con el clima 'y
el tipo de habitat. De los diferentes componentes del paisaje, la
composicion es el grupo de variables con mayor relevancia para
explicar el grado de invasion. En contraposicion, la configuracion
del paisaje y la geometria de los parches, parecen tener un papel
minoritario y variable en los pocos trabajos desarrollados hasta la
fecha. Ademas, la composicion actua principalmente sobre las
fases de introduccion y establecimiento de especies exdéticas, mien-
tras que la configuracion lo hace sobre el establecimiento y la ex-
pansién. Seria por tanto interesante profundizar en la importancia
relativa de ambos componentes del paisaje a lo largo de las fases
del proceso de invasion, ya que podria ofrecer una explicacion a la
dispersién secundaria de determinadas especies exoéticas una vez
que son introducidas en las areas naturales. A su vez, es funda-
mental incorporar la dinamica temporal del paisaje en este tipo de
estudios. En este sentido, el crédito de invasién ofrece un marco
conceptual para ayudar a estudiar la dinamica de introduccion de
especies exoticas en un contexto de paisaje cambiante, facilitando
a su vez la identificacion del potencial de invasion futuro.
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