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La invasión por especies exóticas es señalada como la segunda causa de pérdida de 

biodiversidad global y regional. Las plantas invasoras pueden modificar el 

funcionamiento y la biodiversidad de comunidades y ecosistemas. Aunque pocas 

especies vegetales pueden invadir zonás áridas, aquellas que lo logran pueden tener 

efectos sustanciales sobre estos ambientes. En el P. N. 'Cerro Saroche' (Edo. Lara), una 

de las pocas áreas protegidas que resguardan ecosistemas áridos en Venezuela y el 

Caribe, se ha evidenciado el establecimiento de dos plantas exóticas, Ka/anchoe 

daigremontiana (Crassulaceae) y Stapelia gigantea (Apocynaceae), originarias de 

Madagascar y Sudáfrica, respectivamente. Este trabajo intenta responder si estas especies 

tienen el potencial de invadir y alterar las comunidades vegetales de ecosistemas áridos 

neotrópicales. La biología reproductiva y de establecimiento de plántulas de las dos 

exóticas de estudio sugieren que ambas plantas tienen características reproductivas que, 
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seguidos por los arbustales mediterráneos (17%). Los bosques tropicales primarios y los 

ecosistema xéricos son los que presentan la menor proporción de flora exótica (6%), ya 

que sólo pocas especies de plantas pueden invadir estos ecosistemas (Loope et al. 1988; 

Brooks 1999). Sin embargo, las zonas áridas pueden ser afectadas drásticamente por las 

pocas especies invasoras exitosas, ya que pueden ocupar grandes áreas y alterar 

sustancialmente estos ecosistemas (Cleverly et al. 1997; Shigesada & Kawasaki 1997; 

\1ack et al. 2000). Por ejemplo, la gramínea exótica Bromus tectorum modifica las 

características biofísicas y bioquímicas del suelo de zonas áridas occidentales en Estados 

Unidos y compite con las plantas nativas por el nitrógeno, excluyéndolas parcialmente o 

totalmente (Belnap & Phillips 2001). Otra invasora, Carpobrotus edulis en California 

(Estados Unidos), altera el pH del suelo y la disponibilidad de nutrientes e inhibe el 

establecimiento de especies de plantas nativas (D'Antonio l 993). 

Algunas investigaciones sugieren que las plantas exóticas invasoras de zonas áridas 

provienen de otras zonas áridas, por lo cual están adaptadas al estrés hídrico (Brown & 

Gubb 1986; Mack 2002) y además, presentan características reproductivas asociadas con 

una alta fecundidad y dispersión de semillas a largas distancias (Brown & Gubb 1986; 

West & Nabhan 2002). Las características del hábitat que pueden propiciar el 

establecimiento de plantas exóticas en zonas áridas son: el cambio en el uso de la tierra 

(Evans et al. 2001; Wilson et al. 2002), la presencia de cuerpos de agua (Brown & Gubb 

l 986; Loope et al. l 988; Brooks l 999), el sobre-pastoreo (Dinerstein et al. l 995; Brooks 

1999), la variación estacional de la precipitación (Mack 2002) y la presencia de 

carreteras (Burgess el al. 1991; Brooks 1999). Sin embargo, la vulnerabilidad de los 

hábitats xéricos a las invasiones de plantas disminuye con el incremento de la aridez 

(Loope et al. 1988; Brooks 1999; Mack 2002). Las áreas dentro de una zona árida que 
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general de organismos exóticos establecidos en el país, publicado por el Ministerio del 

Ambiente (Ojasti et al. 2001 ). 

La proteción de los ecosistemas áridos y semiáridos en la región del Caribe es una 

prioridad, debido a que estos ambientes son relativamente escasos y en muchos casos su 

estatus de conservación varía entre las categorías 'Vulnerable' y 'En Peligro'. Además, 

las zonas áridas neotropicales están conformadas por comunidades de plantas únicas de 

estos tipos de ambientes (UICN 1999), entre las que se encuentran representantes de las 

familias Cactaceae, Portulacaceae, Euphorbiaceae, Fabaceae y Capparidaceae. 

El Parque Nacional 'Cerro Saroche' (Edo. Lara, Venezuela) es una de las pocas áreas 

protegidas que resguardan ecosistemas áridos y semiáridos en Venezuela y en la región 

del Caribe. Además, presenta el mayor número de especies de cactáceas en el país, de las 

cuales buena parte son exclusivas de las zonas áridas del norte de Suramérica (Smith & 

Rivero 1991 ). Este parque alberga cerca de 120 especies vegetales, entre éstas varias 

especies de cactáceas, tales como Opuntia caracassana, Opuntia caribea, Stenocereus 

griseus, Cereus repandus, Pilosocereus lanuginosus, Melocactus curvispinus y 

Mammillaria mammilaris; algunas leguminosas, tales como Prosopis juliflora, Acacia 

tortuosa y Cercidium praecox, y euforbiáceas como Cnidoscoulus urens, Jatropha 

gossypifolia y Croton sp; entre otras (Smith 1975; Salazar & Gutiérrez 2002). En el P.N. 

'Cerro Saroche' se han reportado aproximadamente 80 especies de aves, muchas de las 

cuales son exclusivas de zonas áridas, tales como el cardenal coriano y el cardenalito 

(Smith & Rivero 1991; Salazar & Gutiérrez 2002). Además, en el parque se han 

reportado 33 especies de mamíferos, 17 especies de reptiles y 5 especies de anfibios 

(Salazar & Gutiérrez 2002). A pesar de la variedad de especies de zonas áridas que 

alberga el P.N. 'Cerro Saroche', que justifica y hace prioritario su mantenimiento como 
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área protegida, es un parque que se encuentra críticamente amenazado, lo cual significa 

que existe alto riesgo de que se fracase en la protección y mantenimiento de la diversidad 

biológica en un futuro cercano (ParksWatch 2001 ). Entre las amenazas que atentan 

contra la integridad ecológica del parque se incluyen: (!) poco personal de lnparques y 

falta de infraestructura y señalización, (2) delincuencia, (3) falta de manejo de la basura, 

(4) desarrollo agrícola dentro del parque, (5) desarrollo de la industria avícola dentro del 

parque y (6) introducción de especies de plantas y animales no nativos (ParksWatch 

2001 ). Entre los animales introducidos destaca el chivo (Capra hircus), el cual fue 

introducido hace más de 100 años en la zona y ejerce alta presión de herbivoría 

(Laskowski 1993), siendo ésta la principal perturbación presente en el área de estudio. 

Además, durante visitas exploratorias al P.N. 'Cerro Saroche' se ha evidenciado la 

presencia de cuatro plantas exóticas: Salso/a kali (Chenopodiaceae), Calotropis procera 

(Apocynaceae), Ka/anchoe daigremontiana (Crassulaceae) y Stapelia gigantea 

(Apocynaceae) (l. Herrera & J.M. Nassar, datos no publicados). De éstas, las dos últimas 

especies son las más abundantes en el parque, por lo cual se planteó la posibilidad de que 

K. daigremontiana y S. gigantea pudieran ser invasoras d alto impacto y expandirse 

dentro del parque. Así que fueron seleccionadas como sujetos de estudio, con el fin de 

diagnosticar su potencial invasor en el área. Este sistema de estudio representa una 

excelente oportunidad para evaluar el potencial invasor de plantas exóticas en 

ecosistemas áridos del neotrópico, dado que dichos ecosistemas son invadidos sólo por 

pocas especies en comparación a otros ambientes. 

Este trabajo responde la interrogante de si estas especies tienen el potencial de invadir 

y alterar las comunidades vegetales de los ecosistemas áridos del Caribe, y por qué. 

Además, se estableció la prioridad de manejo para ambas especies de estudio, y se 
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proponen estrategias de manejo para la especie que representa el mayor riesgo. Para esto 

se identificaron o estimaron: ( 1) el conjunto de las características reproductivas que 

pudieran permitir que las dos especies exóticas de estudio se hayan establecido en zonas 

áridas tropicales; (2) los efectos sobre la repoblación de plantas nativas, ocasionado por 

el establecimiento de las dos plantas exóticas en el área de estudio, y (3) se construyó un 

modelo poblacional para la especie que representa el mayor riesgo. 

Esta tesis está organizada en siete capítulos, el presente como introductorio, un 

segundo capítulo donde se describe detalladamente el área y las especies de plantas 

exóticas de estudio. El tercer capítulo caracteriza la biología reproductiva, el banco de 

semillas, la germinación y el establecimiento de plántulas de las dos especies exóticas, 

con el fin de comparar estos aspectos con el patrón observado en plantas invasoras y 

entender por qué las dos exóticas estudiadas podrían tener el potencial d_e invadir 

ecosistemas áridos del Caribe. El cuarto capítulo evalúa el efecto del establecimiento de 

las dos exóticas de estudio sobre la repoblación de planta nativas, desde una perspectiva 

experimental y otra comparativa, para identificar los mecanismos por los cuales estas 

exóticas podrían alterar la repoblación de especies en la localidad; además, los resultados 

discutidos en este capítulo permitieron sugerir a una de las especies como prioridad de 

manejo. El quinto capítulo presenta un modelo poblacional para la exótica sugerida como 

prioridad de manejo, con el fin de identificar la contribución de cada uno de los 

parámetros de su ciclo de vida a su establecimiento en la localidad dé estudio, y 

estrategias de manejo para la misma. El sexto capítulo discute de forma integral los 

resultados obtenidos en los capítulos anteriores, además de proponer algunas 

características del área de estudio que podrían favorecer el éxito de la invasión de las dos 
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(Malvaceae), Cnidoscolus urens (Euphorbiaceae), Croton rhamnifolius (Euphorbiaceae) 

e Ipomoea carnea (Convolvulaceae) (Laskowski 1 993; l. Herrera, observación personal). 

De las especies de cactus columnares presentes en el área de estudio se ha podido 

constatar que S. griseus (cardón dato) y C. repandus (cardón lefaria) requieren plantas 

nodrizas para el establec imiento de sus plántulas (Nassar & Emaldi 2004; Larrea-Alcázar 

& Soriano 2006). Por otro lado, algunas leguminosas son consideradas especies pioneras 

o de sucesión intermedia, que no requieren plantas nodrizas y pueden establecerse en 

zonas abiertas; tal es el caso de C. praecox (yabo) y P. juliflora (cují) (González 2003; 

Fajardo 2007). Estas di ferencias de requerimientos en el establecimiento de plántulas de 

diferentes especies en zonas áridas es un aspecto que puede ser crucial para la 

repoblación en estos ambientes. 

El porcentaje de área cub ierta y el patrón de distribución de parches de K. 

daigremontiana y S. gigantea en la localidad fue estimada n un estudio preliminar (l. 

Herrera y J. Nassar, datos no publ icados). Para esto, se realizó un muestreo de dichas 

especies en un área aproximada de 16 km 2, en la zona llamada localmente la 'recta de 

Padre Diego', donde ambas exóticas son más abundantes (Figura 2 . 1 ). El diseño del 

muestreo consistió en establecer transectos perpendiculares, a cada lado de la carretera, a 

lo largo de 8 km de la misma. Los transectos fueron de 1 km de largo y 20 m de ancho, 

ubicados cada 500 m, para un total de 32 transectos. Los parches de ambas exóticas 

cercanos a cada transecto (<1 O m), fueron ubicados geográficamente con el uso de un 

sistema de posicionamiento global (GPS, por sus siglas en inglés). Además, se estimó el 

área ocupada por cada parche. Para los parches pequeños ( < 1 O m2), el área fue estimada 

de forma manual, util izando una cinta métrica. En el caso de parches grandes (> 1 O m2) ,  

'• 
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(a) 

(b) 

Figura 2.4. 

I nflorescencia (a) y hojas con propágulos asexuales (b) de Ka/anchoe daigremontiana. 
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Flor y tallos de Stape/ia gigantea (a) y esquema de las estructuras que conforman la 

corona y el pol i nario de S. gigantea (b). 
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RESUMEN 

La biología reproductiva constituye uno de los aspectos claves para definir el 

potencial invasor de una especie de planta. Una forma en la cual los científicos han 

tratado el problema de las invasiones de plantas es intentando predecir el potencial 

invasor de especies focales, usando características reproductivas como ind icadores. Las 

invasiones de plantas en ambientes secos han sido documentadas sobre todo en regiones 

templadas y subtropicales, pero poca información existe sobre los procesos de invasión 

en las zonas áridas neotropicales. En este trabajo se caracterizaron la biología 

reproductiva y la capacidad de repoblación de Ka/anchoe daigremontiana y Stapelia 

gigantea, dos plantas exóticas establecidas en zonas áridas ubicadas dentro y en los 

alrededores del P.N. 'Cerro Saroche', Edo. Lara, Venezuela. Se evaluaron las principales 

características reproductivas y de establecimiento de las dos especies: la fenología 

reproductiva, la biología floral, los s istemas reproductivo y de apareamiento, el sistema 

de polinización, la producción de propágulos, la viabil idad de las semil las, el porcentaje 

de germinación y el banco de semillas. Además, se realizó un experimento para evaluar 

el efecto de la densidad del flujo fotónico fotosintético (50 y 1 00%) sobre el porcentaje 

de supervivencia de las plántulas de las dos especies; con el fin de simular el efecto que 

tendrían plantas nodrizas sobre la supervivencia de las plántulas de ambas especies. K. 

daigremontiana es auto-compatible y autógama, recibió pocas visitas florales, es auto­

compatible y autógama, pero produjo numerosas semillas por planta ( 1 6.865). El 

porcentaje  de germinación (1 1 ,9%) y viabil idad ( 1 7,9%) de semillas fue relativamente 

bajo, pero el banco de semillas de esta especie fue significativamente abundante. Por el 

contrario, S. gigantea es auto-incompatible y xenógama. Las flores son visitadas por 
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al. 1 989), debido a que una invasión exitosa requiere de mecanismos efectivos para la 

reproducción, dispersión, establecimiento y crecimiento de plántulas en una localidad 

determinada (Gordon 1 998; Greenberg et al. 2001 ) .  Así, las características reproductivas 

han sido consideradas para decidir cuáles especies de plantas pueden ser introducidas de 

manera segura desde una región a otra (Tucker & Richardson l 995; Reichard & 

Hamilton 1 997; Pheloung et al. 1 999; Krivánek & Pysek 2006). Además, el 

conocimiento de los aspectos reproductivos en la localidad, donde una planta exótica 

focal se ha establecido, permite explicar por qué dicha exótica se estableció o invadió 

una región determinada. Sin embargo, el uso de las características reproductivas como 

indicador del potencial invasor de una planta es l imitado. Muchos aspectos reproductivos 

están más asociados con la forma de vida de una planta y con su tipo de hábitat que con 

su potencial de invadir (Sutherland 2004; Muth & Pigliucci 2006). No obstante, se han 

propuesto algunas características reproductivas y de repoblación como indicadoras del 

potencial invasor de plantas: ( 1 )  largos períodos reproductivos, que incrementan la 

probabilidad de que las flores sean polinizadas y promueven una mayor producción de 

frutos (Baker 1 974; Reichard 1 997; Radford & Cousens 2000; Rejmánek 2000; Lloret et 

al. 2005); (2) alta inversión de energía para la producción de propágulos, favoreciendo la 

producción de éstos en números altos (Rejmánek & Richardson 1 996; Goodfray & 

Crawley 1998); (3) propagación vegetativa, que permite el y aumento del área de 

distribución de una planta exótica a partir de bajos tamaños poblacionales y/o cuando no 

están presentes los polinizadores o éstos están en baja densidad (Baker 1 974; Cronk & 

Fuller 1 995; Reichard 1 997; Lloret et al. 2005); (4) dispersión a largas distancias, debido 

a que ésta aumenta la velocidad del proceso de invasión al permitir el establecimiento de 

múltiples focos de invasión expansivos (Moody & Mack 1 988; Mul ler-Landau et al. 
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medianos con un perímetro de 4-9 m (n= 1 2). Los parches de mayor tamaño son menos 

frecuentes y por esta razón no fueron considerados. 

Para estimar la viabil idad de las semillas de K. daígremontíana y S. gigantea, se 

realizó la prueba del cloruro de tetrazolium (TIC), siguiendo el procedimiento estándar 

sugerido por ' International Seed Testing Association' ( 1 985). Esta prueba se realizó en el 

afio 2005 a las semillas de K. daigremontíana y S. gigantea de varios indiv iduos (n>30) 

colectadas en el área de estudio en tres años diferentes (2003, 2004 y 2005). Así las 

pruebas se hicieron a semil las de tres edades diferentes: semillas de dos años de edad, de 

un año de edad y de un mes de edad. Las semillas de S. gigantea (n=30) y ' K. 

daigremontiana (n= I 00) de las tres edades fueron colocadas en cápsulas de Petri sobre 

doble papel de filtro (Watman Nº 1), considerando diez réplicas para cada edad. El papel 

de filtro fue humedecido con agua destilada. Las placas de Petri con las semillas fueron 

cerradas con parafilm para evitar la desecación y se mantuvieron en una cámara de 

crecimiento (27ºC, con una densidad de flujo fotónico fotosintético, DFFF, de 360 

µmol.m-2seg y con 12 horas de fotoperíodo) durante cuatro días. Después de los cuatro 

d ías, las semillas germinadas fueron contadas y desechadas. Las semillas remanentes 

fueron seccionadas para exponer el embrión y se les añadió 5 mL de solución de TIC al 

1 %. Las semillas de S. gigantea y K. daigremontíana, después de 1 2  h y 24 h de 

exposición al TIC, respectivamente, fueron clasificadas como viables o no viables según 

la tinción de los embriones. La viabil idad de los embriones se evidencia por la tinción 

roja de sus tej idos. Cuando el embrión no se tiñó completamente se usó como criterio de 

viabilidad la tinción completa de la radícula. La proporción de semillas viables fue 

calculada como la suma del número de semillas germinadas más el número de semillas 

teñidas e ident ificadas como viables dividido por el número total de semillas ensayadas. 
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Efecto de la intensidad de luz sobre el establecimiento de plántulas 

Se evaluó el efecto de dos intensidades de densidad de flujo fotónico fotosintético 

(µmol.m-
2
.seg.), con el fin de simular el efecto de zonas sombreadas (por efecto nodriza) 

y zonas abiertas, sobre la germinación, supervivencia y biomasa final de plántulas 

sexuales de S. gigantea y de plántulas sexuales y asexuales de K. daigremontiana. Se 

sembraron sem il las (n=30) de ambas especies exóticas colectadas de varios individuos y 

plántulas (n=20) de un mes de edad obtenidas en vivero de S. gigantea, y de los dos tipos 

de plántulas (n=20) producidas por K. daigremontiana (plántulas sexuales y asexuales) 

en parcelas experimentales de I m
2 dentro del área de estudio. Se aplicaron dos 

intensidades de DFFF, 50% y 100%, con diez rép licas por tratamiento. La DFFF se 

manipuló util izando una malla de vivero con un tamaño de orificio tal que redujo la 

DFFF en 50%, lo cual fue corroborado con el uso de un quantómetro (LICOR). El 

experimento fue monitorizado durante ocho meses. Se registró el porcentaje de 

germinación cada 1 5  días y el % de supervivencia de plántulas una vez al mes. Por 

último, se estimó la biomasa seca aérea final de cada una de las plántulas sobrevivientes. 

Para evaluar el efecto de los dos tratamientos (50% y l 00% de DFFF) sobre la 

supervivencia final de las plántulas sexuales de S. gigantea y de las plántulas sexuales y 

asexuales de K. daigremontiana se utilizó un modelo l ineal generalizado (Análisis de 

devianza). Este análisis se realizó considerando una distribución binomial y una función 

de unión logarítmica. Para real izar este análisis . se modificaron los valores de 

supervivencia final de las plántulas sexuales de K. daigremontiana en el tratamiento 

1 00% de DFFF, debido a que este valor fue cero para todas las réplicas. Para modificar 
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seis meses, desde octubre hasta el final del periodo seco (abril). Una gran proporción 

(>80%) de los parches de K. daigremontiana evaluados presentaron individuos que 

florecieron entre enero y abril (Figura 3 . 1  ). En estos cuatro meses de los dos primeros 

años de observaciones (marzo 2002-marzo 2004) se registró la mayor intensidad de 

floración (valores de intensidad mayores a 0,6) (Figura 3 . 1) en comparación con el 

tercero de observación. La fructificación de K. daigremontiana ocurre en el periodo 

húmedo. La aparición de frutos se inicia al principio del periodo húmedo, coincidiendo 

con el primer pico de lluvia, que ocurre anualmente (mayo) (Figura 3 . 1  ). El 100% de los 

parches evaluados de K. daigremontiana presentaron individuos que fructificaron en 

parte del periodo húmedo (mayo-septiembre). Durante la mayor parte del período de 

fructificación anual de K. daigremontiana, la intensidad en la producción de frutos fue 

relativamente constante (Figura 3. 1 ). 

La floración de S. gigantea es interm itente y con intensidad variable (<0,45) (Figura 

3. 1 ) .  En el primer año (marzo 2002- marzo 2003) ocurrió sólo durante la época de lluvia 

con intensidad variable, mientras que en los dos últimos años la floración ocurrió durante 

todo el año de forma intermitente y con intensidad variable (Figura 3. 1 ). S in embargo, en 

los tres años de estudio los mayores porcentajes de floración (60- 80 %) ocurrieron en el 

mes de mayo (primer pico de precipitación). El porcentaje e intensidad de la producción 

de frutos fueron relativamente bajos (< 20%) a lo largo del año (Figura 3 . 1  ). La 

fructificación estuvo limitada a cortos períodos de tiempo que coincidieron con una 

disminución en la floración. En el primer año del estudio, la fructificación fue más larga 

(septiembre-enero) con una intensidad menor de 0,2; mientras que en los últimos dos 

años de estudio la fructificación se presentó con una menor duración (sólo en noviembre) 

e intensidad (<0, 1) Figura 3 . 1. 
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Tabla 3.IV. 

Densidad de semillas (número de semil las.m-
2
) en el banco de semillas de seis zonas de vegetación del sector Padre Diego del 

P.N. 'Cerro Sarochc', Edo. Lara. Los datos muestran la media ± 1 EE, n= 1 O. 

Zona de Ka/anchoe Stape/ia 
Gramíneas 

Bastardia 
Cactáceas. Otras Total 

Vegetación daigremontiana gigantea Viscosa 

KD 1458,60 ± 42 1 ,87 0,00 ± 0,00 38,22 ± 25,79 38,22 ± 13,36 57,32 ± 24,59 3 1 ,85 ± 1 3,51 1624,20 ± 446,6 1 

SG 25,48 ± 1 3,36 6,3 7 ±  6,04 57,32 ± 19,00 6,37 ± 6,04 57,32 ± 2 1 ,03 12,74 ± 8,06 165,61 ± 40,48 

NAT 0,00 ± 0,00 0,00 ± 0,00 3 1 ,85 ± 13,5 1 19, 1 1 ± 12,90 6,37 ± 6,04 12,74 ± 8,06 70,06 ± 24,59 

KD-SG 394,90 ± 1 82 , 13  0,00 ± 0,00 1 0 1 ,9 1  ± 35,12 1 2,74 ± 1 2,09 50,96 ± 35,81 12,74 ± 8,06 573,25 ± 217,68 

KD-NAT 1 0 1,91 ± 22,43 0,00 ± 0,00 1 2 1 ,02 ± 27,69 38,22 ± 16, 1 1  12,74 ± 8,06 44,59 ± 20,29 31 8,47 ± 6 1 ,75 

SG-NAT 50,96 ± 1 7,56 0,00 ± 0,00 1 27,39 ± 29,88 19, 1 1 ± 9,23 50,96 ± 28,20 95,54 ± 27,40 343,95 ± 75,47 

KD: zona dominada por K. daigremontiana, SG: zona dominada por S. gigantea, NAT: zona dominada por vegetación nativa, 

KD-SG: zona con la presencia de las dos exóticas de estudio, KD-NAT: zona con K. daigremontiana y vegetación nativa, y 

SG-NAT: zona con S. gigantea y vegetación nativa. 
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La comparación de la biomasa seca final entre los tres tipos de plántulas siguió la 

misma tendencia descrita para la supervivencia de plántulas. La biomasa final de las 

plántulas de S. gigantea y las plántulas asexuales de K. daigremontiana fue mayor en el 

tratamiento de 50% de DFFF que en el tratamiento 100% DFFF (t= 7,00; p<0,0001) . La 

biomasa final de las p lántulas de S. gigantea en el tratamiento 50% de DFFF fue de 0,44 

g (EE ± 0,03, n=l47) y en el tratamiento 100% de DFFF fue de 0,2 1 g (EE ± 0,02, n=26). 

Un patrón similar se obtuvo para la biomasa final de las plántulas asexuales de K. 

daigremontiana, en la cual la biomasa en el tratamiento 50% de DFFF fue de 2, 78 g (EE 

± 0,22, n= l 80) y en el tratamiento 100% de DFFF fue de 1 ,27 g (EE ± 0,08, n= 142). No 

se pudo estimar el efecto de los dos tratamientos sobre la biomasa final de las plántulas 

sexuales de K. daigremontiana, debido a que éstas en el tratamiento 100% de DFFF 

tuvieron una supervivencia final de 0% y por tanto no se obtuvo ningún dato de biomasa 

para este tratamiento. Sin embargo, al comparar la biomasa de las plántulas sexuales 

(0,48 g ± 0,06, n=88) y asexuales de K. daigremontiana en el tratamiento 50% de DFFF, 

se obtuvo que la biomasa final de las plántulas sexuales de K. daigremontiana fue 

significativamente menor (t= 13 ,62; p<0,000 1)  que la biomasa de las plántulas asexuales 

de esta misma especie. 

DISCUSIÓN 

Ka/anchoe daigremontiana y Stapelia gigantea, dos especies exóticas suculentas 

originarias de ambientes secos del Paleotrópico, parecen ser capaces de establecerse e 

invadir háb itats simi lares en el Neotrópico. Ambas especies comparten algunas 

características reproductivas tales como propagación vegetativa, d ispersión por medios 

abióticos y períodos reproductivos prolongados y d i fieren en otras características 
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el hecho de que la relación fruto/flor en las pruebas de polinización natural sea 

significativamente mayor que en la prueba de fertil ización cruzada manual, sugiere que 

no hay limitación por polen en esta especie exótica. 

Por otro lado, S. gigantea es xenógama obligada, polinizada por moscas y con un 

sistema de polinización especialista. Las estapelias podrían ser consideradas como las 

más especializadas dentro de la sub-fami l ia Asclepioideae. En términos del número de 

especies de insectos que visitan sus flores, la mayoría de las especies de estapelias son 

polinizadas por moscas comunes, Musca domestica (Muscidae), o por especies de 

Sarcophaga (Sarcophagidae) y Calliphora (Calliphoridae) (Ollerton & Líede 1 997). El 

sistema de polinización especializado de S. gigantea podría parecer un factor que l imita 

su potencial invasor. Sin embargo, hay que considerar que para el establecimiento de 

relaciones planta-polinizador, lo importante es la presencia de las contrapartes, siendo 

entonces la presencia y abundancia del polin izador un factor l imitante. En este contexto, 

aunque S. gigantea presenta un sistema de polinización especial izado, no está l imitada 

por la presencia de polinizadores potenciales. S i  bien es polin izada exclusivamente por 

moscas, éstas son de amplia distribución en zonas tropicales, además la mosca doméstica 

que está asociada a actividades humanas puede ser abundante en zonas perturbadas (Byrd 

& Castner 2001 ). La mosca doméstica es particularmente abundante en el área de 

estudio, debido a la presencia de polleras y cochineras, lo cual podría incrementar la 

probabil idad de la producción de progenie vía sexual. La actividad pecuaria en la zona de 

estudio propicia indirectamente el establecimiento de S. gigantea. Este hallazgo está en 

concordancia con lo sugerido por Richardson (2000a), quien sugiere que las especies 

xenógamas obl igadas con sistemas de polinización especiali stas pueden invadir nuevos 

hábitats, si sus polinizadores son abundantes y de amplia distribución. Sin embargo, 
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son consumidas por ningún herbívoro, a excepción de los pétalos de las flores de S. 

gigantea que son consumidas ocasionalmente por chivos. 

La supervivencia de las plántulas y los requerimientos para el establecimiento de 

plántulas son factores que pueden ser importantes en determinar la repoblación y por 

tanto el potencial invasor de una planta exótica (Harper 1977). En zonas áridas, estos 

requer imientos frecuentemente involucran interacciones positivas planta-planta, como la 

presencia de plantas nodrizas (Brooker & Callaghan 1 998;  Cal laway & Pugnaire 1 999; 

Goldberg et al. 1 999; Larrea-Alcázar & Soriano 2006). La presencia de plantas nodrizas 

puede ser un factor que limita el establecimiento de plántulas de especies que requieran 

de la presencia de dichas nodrizas. Las plántulas sexuales de K. daigremontiana sólo 

sobrevivieron cuando se redujo la DFFF a 50%, sugiriendo que las plántulas de origen 

sexual de esta exótica requieren de plantas nodrizas para su establecimiento, pero las 

plántulas asexuales de esta misma especie pueden sobrevivir sin dicha protección, 

ind icando que pueden establecerse en zonas abiertas y no están limitadas por la presencia 

de plantas nodrizas. Estos resultados sugieren que el establecimiento de las plántulas de 

K. daigremontiana a nivel local no está l imitado por la presencia de plantas nodrizas, 

pero el establecimiento de plántulas en nuevos focos de d ispersión, provenientes de la 

dispersión de semillas, sí puede estar limitado por la presencia de plantas nodrizas. La 

supervivencia de las plántulas de S. gigantea expuestas a la rad iación solar directa fue 

sign ificativamente menor que cuando se protegió parcialmente contra la radiación solar. 

S. gigantea puede colonizar más rápidamente zonas que presenten árboles nativos que 

zonas abiertas y por lo tanto la invasión de S. gigantea puede estar limitada por la 

presencia de plantas nodrizas. A pesar de que S. gigantea no produce plántulas asexuales, 

si puede producir nuevos módulos con sistemas radicales, que eventualmente pueden 
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separarse y producir ramets independientes de la planta original. Los ramets pueden 

establecerse en áreas abiertas, pero sólo forman pequeños parches que rara vez superan el 

área de I m2, y los parches vigorosos y grandes se establecen bajo árboles de 

leguminosas, y cubren el sotobosque debajo de la sombra de estos árboles (l . Herrera, 

este estud io). Esta observación coincide con lo encontrado para otra especie del grupo de 

las estapelias (Orbea variegata), que invade zonas semiáridas de Australia. El 

establecimiento de O. variegata es faci l itado por la presencia de arbustos nativos (Lenz 

& Facell i  2003). Para el caso de S. gigantea, la faci litación por plantas nodrizas 

(leguminosas) parece ser esencial tanto para la producción y establecimiento de 

propágulos de origen sexual como de origen asexual, Jo cual sugiere que la expansión de 

S. gigantea podría estar asociada con la densidad de árboles del área de estudio. 

En síntesis, nuestros resultados sugieren que la combinación de diversas 

características sexuales en conjunto con la reproducción asexual le confieren a K. 

daigremontiana y S. gigantea el potencial de expandirse en zonas áridas en el 

Neotrópico. Varias de estas características coinciden con los aspectos reproductivos 

hipotéticos para plantas invasoras. Las diferencias reproductivas encontradas entre las 

dos exóticas muestran que los ambientes áridos pueden ser conquistados por especies 

exóticas con estrategias reproductivas alternativas. Concretamente, las características 

reproductivas que podrían conferirle a K. daigremontiana el potencial de invadir en el 

área de estudio son: ( 1 )  largos periodos de floración y fructificación, producción de 

frutos que coincide con época favorable para la germinación de semillas y, relación fruto/ 

flor igual a uno; (2) autogamia y producción de plántulas asexuales, (3) el gran número 

de semillas producidas por individuo; (4) banco de semilla elevado y, (5) las plántulas 

(incluyendo sexuales y asexuales) pueden establecerse en presencia plantas nodrizas o en 
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CAPÍTULO 4: EFECTO DEL ESTABLECIMIENTO DE DOS 

PLANTAS EXÓTICAS, KALANCHOE DAIGREMONTIANA Y 

STAPELIA GIGANTEA, SOBRE LA REPOBLACIÓN DE PLANTAS 

NATIVAS EN UNA ZONA ÁRIDA NEOTROPICAL 
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RESUMEN 

La presencia de plantas invasoras puede alterar la abundancia de especies vegetales 

nativas mediante interacciones de inhibición o faci litación. Ambos tipos de interacciones 

se presentan de forma acentuada en ecosistemas con estrés abiótico (p.ej. ecosistemas 

áridos). En este estudio se examinó el efecto de dos plantas exóticas, Ka/anchoe 

daigremontiana y Stapelia gigantea, sobre la repoblación de especies nativas 

dependientes y no dependientes de plantas nodrizas en una zona árida de la región centro 

occidental de Venezuela. Mediante un bioensayo se examinó el potencial efecto 

alelópatico de las dos p lantas exóticas sobre la germinación de plantas nativas. 

Util izando un enfoque experimental, se evaluaron los posibles efectos de facilitación o 

inhibición ocasionados por las dos plantas exóticas sobre la supervivencia y biomasa 

final de plántulas de dos especies nativas, el cardón lefaria (Cereus repandus), 

dependiente de plantas nodrizas, y el yabo (Cercidium praecox), considerado un árbol 

pionero. Además, se comparó la abundancia de plántulas y de individuos adultos de 

especies nativas entre zonas invadidas por las dos especies exóticas de estudio y zonas no 

invadidas. El bioensayo reveló que K. dglgremontiana inhibe la germ�n del cars!Qu 
-

lefaria, pero no afecta la  germinaci_2n del yabo, mientras que S. gigantea no afecta la 
-- -

-

germinación de estas dos especies nativas. El estudio experimental mostró que la 

supervivencia de las plántulas del cardón lefaria fue mayor bajo K. daigremontiana y la 
- . - _.....� 

supervivencia de las plántulas de yabo fue mayor creciendo bajo S. gigantea. La biomasa 

final de las plántulas de las dos especies nativas fue menor cuando la nodriza era K. 

daigremontiana. El estudio comparativo en campo evidenció que la mayor abundancia de 

plántulas nativas se encontró en la zona dominada por S. gigantea y en la zona dominada 
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por vegetación nativa. La menor abundancia de plántulas nativas fue encontrada en las 

zonas dominadas por K. daigremontiana, donde la abundancia de las cactáceas fue muy 

baja- en comparación con las zonas no invadidas. El porcentaje de presencia de plantas 

adultas nativas de algunas especies también fue menor en las zonas invadidas por K. 

daigremontiana. K. daigremontiana y S. gigantea pueden afectar la repoblación de 

especies de plantas nativas en zonas áridas neotropicales. El efecto neto de K. 

daigremontiana es inhibir la repoblación de plántulas nativas, lo cual es consecuencia de 

una combinación de efectos facilitadores e inhibitorios, ya que aunque el microclima 

generado por K. daigremontiana puede contribuir a la supervivencia de plantas nativas, 

la exótica puede inhibir por alelopatia la germinación de semillas y el desarrollo de las 

plántulas. Por su parte, S. gigantea facilita la repoblación de plantas nativas al generar un 

microclima adecuado y proveer de protección contra la herbivoría. Aparentemente, esta 

exótica no genera efectos negativos sobre las especies nativas. Se sugiere que K. 

daigremontiana tiene proridad de manejo sobre S. gigantea. 

INTRODUCCIÓN 

La invasión de plantas exóticas es considerada una de las principales amenazas a la 

· biodiversidad, debido a que éstas pueden modificar drásticamente el funcionamiento de 

ecosistemas y distintos componentes de las comunidades vegetales. La presencia de 

plantas invasoras en ecosistemas naturales pueden disminuir la abundancia de especies 

particulares y la diversidad de la comunidad (Walker & Yitousek 1 99 1 ;  Huenneke & 

Thompson 1995; Meekins & McCarthy 1999; Collier et al. 2002; Heidinga & Wilson 

2002; Gorchov & Trise! 2003; Hager 2004; Yurkonis et al. 2005; Henderson et al. 2006). 

Estimar los efectos potenciales de las plantas invasoras sobre especies nativas 
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relativamente húmedos (Jordan & Nobel 1 98 1 ;  de Viena et al. 2001 ). Muchas cactáceas 

columnares requieren de la sombra provista por especies arbóreas, especialmente 

leguminosas, para su repoblación (Sosa & Fleming 2002; Val iente-Banuet et al. 2002; 

Nassar & Ramírez 2004; Larrea-Alcázar & Soriano 2006; in prnsa). Por otra parte, otras 

especies de zonas áridas no requieren de plantas nodrizas y, en contraste con las 

anteriores, su establecimiento o crecimiento pueden afectarse negativamente (inhibirse) 

por la sombra generada por otras especies (Schenk & Mahall 2002). El efecto de 

sombreo asociado al aumento en la cobertura vegetal por l a  invasión de plantas podría 

alterar de manera diferencial la repoblación de especies nativas en zonas áridas. Las 

plantas exóticas de abundancia considerable, en ausencia de efectos inhibitorios, podrían 

actuar como plantas nodrizas para plántulas de cactáceas columnares frecuentes en las 

zonas áridas neotropicales. En contraste, este incremento en la cobertura vegetal ·en zonas 

áridas podría inhibir el establecimiento de plantas menos tolerantes a la sombra, como es 

el caso de las especies pioneras. 

Pero el síndrome nodriza en zonas áridas no es el único factor que influye sobre la 

germinación, establecimiento y supervivencia de plántulas. Existen otros elementos 

importantes que pueden afectar el proceso de repoblación en zonas áridas, tales como las 

condiciones hídricas y disponibilidad de recursos (Chesson et al. 2004), la granivoría 

(Reichman 1979) y herbivoría (Nassar & Emaldi 2004). Sin embargo, los efectos de 

estos factores pueden ser amo1tiguados por el efecto nodriza, debido a que éste provee de 

mejores condiciones de humedad y además, cuando las plantas nodrizas no son 

palatables para los herbívoros residentes, éstas podrían actuar como protección contra la 

herbivoría para plántulas nativas. A pesar de la comprobada importancia del efecto 

nodriza en zonas áridas neo-tropicales y de los cada vez más abundantes reportes de 
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Ka/anchoe dagremontiana 

Stapelia gigantea 

Figura 4.2. 

Parcelas experimentales de Ka/anchoe daigremontiana y Stapelia gigantea protegidas 

contra la herbivoría. 
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establecieron parcelas de 25 m2 y se registraron las especies de los individuos adultos 

presentes. En total se establecieron 1 20 parcelas de I m2 y 25 m2
. 

Las especies de plántulas y plantas adultas nativas registradas en el muestreo fueron 

organizadas en grupos taxonómicos para facilitar el análisis de los datos, excluyéndose 

algunas especies poco abundantes. En el caso de las plántulas, los grupos taxonómicos 

considerados fueron: ( 1 )  Cactus columnar (CC), que incluye a las especies Cereus 

repandus, Pilosocereus lanuginosus y Stenocereus griseus; (2) cactus globoso (CG), que 

incluye a plántulas de Melocactus curvispinus y Mamillaria mammillaris que no 

pudieron ser distinguidas a nivel de especie; (3) Mamillaria mammillaris (Mm); (4) 

Opuntia caracassana (Ocara); (5) Opuntia caribea (Ocari); (6) Cnidoscoulus urens y 

Jatropha gossypifolia (Cu y Jg); (7) Melocactus curvispinus (Me); (8) Bastardía viscosa 

(Bv); (9) lpomoea carnea (le); ( 1 0) Croton rhamnifolius (Cr); ( 1 1 )  Leguminosas (Leg), y 

( 1 2) 'otras', otros grupos de plantas no suculentas menos abundantes. En el caso de los 

individuos adultos presentes, se consideraron los siguientes grupos taxonómicos: 1 )  

Cactus columnar (CC), que incluye a las especies C. repandus, C. lanosus y S. griseus; 

(2) O. caracassana; (3) O. caribea; (4) C. urens, (5) M curvispinus; (6) M mammillaris; 

(7) B. viscosa, (8) l. carnea, (9) C. rhamnifolius, y ( 1 0) Leguminosas. 

Para el muestreo de plántulas y adultos, las tres especies de cactus columnar fueron 

agrupadas en un sólo grupo para faci l itar el análisis de los datos, y en el caso de las 

plántulas, debido a la dificu ltad de distinguirlos en el campo. Esta agrupación tiene 

sentido ecológico ya que los cactus columnares presentan características similares en lo 

que se refiere a requerimiento para su establecimiento (Nassar & Ernaldi 2004; Larrea­

Alcázar & Soriano 2006). Mientras que la agrupación de las dos especies de cactus 

globosos en el muestreo de plántulas es arbitraria, ya que no se conocen los 
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requerimientos para el establecimiento de estas especies. Por esta razón, cuando fue 

posible, se distinguió entre las dos especies, pero en el caso de plántulas esta separación 

específica fue frecuentemente imposible de realizar en el campo. 

Para el análisis de abundancia total de plántulas nativas por grupo taxonómico en las 

seis zonas de vegetación consideradas, se realizó un análisis de componentes principales. 

Este análisis permitió ordenar las zonas de vegetación según su similitud en abundancia 

de plántulas nativas e identificar cuáles especies tienen mayor abundancia en cada zona 

de vegetación evaluada. Para evaluar la asociación o dependencia entre las zonas de 

vegetación y el porcentaje de presencia de especies (individuos adultos) en las parcelas 

de 25 ni, se realizó una prueba de chi-cuadrado (X2
) y un análisis de residuales 

estandarizados (r.e.). En este último análisis se consideró como valor crítico (p<0,05) 

para los residuales estandarizados 3,6; es decir, todos los residuales mayores a 3,6 en 

módulo indican una asociación significativa, y el signo del valor del r.e. indica si la 

asociación es negativa (-) o positiva (+). 

RESULTADOS 

Efectos alelopáticos de K. daigremontiana y S. gigantea sobre la germinación de 

semillas de dos especies nativas, C. repandus y C. praecox 

El porcentaje de germinación de las semillas de C. repandus expuestas al extracto de 

hojas de K. daigremontiana (34,5± 1 ,5 %; n= 1 O) fue significativamente menor 

(t( l s)=2,07; p=0,02), que el porcentaje de germinación en las condiciones control 

(56,5±1 ,9 %; n= l ü) .  En contraste, el porcentaje de germinación de las semillas de C. 

praecox expuestas a este mismo extracto (4 1 ,7±0,8 %; n= I O) no d i firió 

significativamente (t( l s)=O, 79; p=0,22) del control ( 44,3±0, 7 %; n= 1 O). El porcentaje de 
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germinación de las semillas de C. repandus expuestas al extracto de hojas de S ,gigantea 

(40,5± 1 ,3 %; n= I O) no fue significativamente diferente (f(ts)= l , 1 1 ;  p=0,14), del 

porcentaje de germinación en las condiciones control. Igualmente, el porcentaje de 

germinación de las semillas de C. praecox expuestas a este mismo extracto (4 1 ,7± 1 ,2 %; 

n= 1 O) no difirió significativamente Ucisr0,66; p=0,26) del control. 

Efecto de las especies exóticas sobre la supervivencia y biomasa final de Cereus 

repandus (cardón le/aria) en las parcelas experimentales 

El tipo de planta nodriza, exótica o nativa, y la protección contra la herbivoría 

tuvieron efectos significativos sobre la supervivencia de las plántulas del cardón lefaria a 

lo largo del experimento (siete meses). Por su parte, la cobertura ensayada (alta y baja) 

de las dos plantas exóticas de estudio parece afectar parcialmente la supervivencia de 

este cactus. La biomasa final alcanzada por las plántulas del cardón lefaria luego de siete 

meses de crecimiento bajo las condiciones experimentales fue afectada por la interacción 

de los distintos factores evaluados: tipo de planta nodriza, herbivoría y cobertura de las 

plantas exóticas. 

Las curvas de supervivencia de C. repandus bajo los distintos tratamientos muestran 

que la proporción de sobrevivientes disminuye progresivamente, y tiende a estabi lizarse a 

partir de los meses de marzo y abril (Figura 4.3 y 4.4). El porcentaje de supervivencia de 

las plántulas de C. repandus en los tratamientos sin nodriza, con y sin herbivoría, se hace 

igual a O % a partir del quinto mes de monitoreo (abril), lo que comprueba que esta 

cardón requiere de plantas nodrizas para su establecimiento (Figura 4.3). La 

supervivencia de las plántulas del cardón lefaria a lo largo del tiempo fue 

significativamente diferente entre los tratamientos con distintos tipos de plantas nodrizas 
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Tabla 4.I. 

Resumen de la prueba MANOVA con medidas repetidas para evaluar el efecto de las 

plantas nodriza y la herbivoría sobre la supervivencia de plántulas de Cereus repandus a 

lo largo del tiempo. 

Fuente de variación se gl MC F p 

Tipo de nodriza 1 ,45 2 0,72 5 ,6 1  0,0 1 0* 

Herbivoría 1 ,09 1 ,09 8,46 0,007* 

Tipo de nodriza x herbivoría 0,22 2 O, 1 1  0,866 0,434 

Error 3,09 24 O, 1 3  

Tiempo 1 7,43 6 2,90 235,72 0,000* 

Tiempo x tipo de nodriza 0,36 1 2  0,03 2,44 0,006* 

Tiempo x herbivoría 0,67 6 0,1 1 9,03 2 x l0"8* 

Tiempo x tipo de nodriza x 
0,35 1 2  0,03 2,3545887 0,009* 

herbivoría 

Error 1 ,77 1 44 0,0 1  
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( 1 2  ± 6 %) (Figura 4.5). Corroborando que el yaba no requiere de plantas nodrizas 

nativas para su establecimiento. El factor 'tipo de planta nodriza' sí tuvo efecto 

significativo (F(3.32)
=23,6; p<0,000 1 )  sobre la supervivencia de las plántulas de C. 

praecox (Tabla 4.III). La supervivencia de las plántulas durante los ocho meses del 

experimento en las parcelas protegidas contra la herbivoría fue sign ificativamente mayor 

bajo S. gigantea y K. daigremontiana que creciendo bajo plantas nativas y sin plantas 

nodrizas (Figura 4.5) .  La supervivencia final de las plántulas de yaba protegidas de la 

herbivoría creciendo bajo S. gigantea fue de 62 % y bajo K. daigremontiana de 52 %. 

El factor 'herbivoría' también tuvo efecto significativo (F( I ,32)
=30,9; p<O,OOOI )  sobre 

la supervivencia de las plántulas de C. praecox (Tabla 4.III). La supervivencia de esta 

especie dism inuyó más rápido en presencia de herbivoría que en ausencia de la misma 

(Figura 4.5). 

La supervivencia de las plántulas de yabo creciendo sin plantas nodrizas y con plantas 

nodrizas nativas en las parcelas protegidas de la herbivoría fue cercana al 1 2  %, mientras 

que en las parcelas bajo  estas mismas condiciones del factor nodriza pero sin protección 

contra la herbivoría fue de 0% (Figura 4.5). Destaca el hecho de que este valor (0%) en el 

tratamiento sin nodriza y sin protección contra la herbivoría tendió a cero en los primeros 

dos meses (noviembre-diciembre) del experimento (Figura 4.5). La supervivencia del 

yaba bajo K. daigremontiana fue significativamente menor sin protección de la 

herbivoría ( 1 8  ± 8 %) que cuando se protegió de este factor (52 ± 13 %) (Figura 4.5). Al 

mismo tiempo, cuando la planta nodriza fue S. gigantea, la supervivencia de estas 

plántulas en las parcelas no protegidas contra la herbivoría ( 48 ± 9 % ) fue cercana a la de 

las parcelas que sí fueron protegidas contra la herbivoría (62 ± 6 %) (Figura 4.5). 
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La presencia de adultos del grupo de las 'Leguminosas' estuvo asociada significativa 

y positivamente a la zona 'K. daigremontiana' (r.e.=4,6) y negativamente a la zona 'S. 

gigantea' (r. e.=-6.5) (Tabla 4.V). Las ' Leguminosas' tendieron, de forma no significativa 

y obvia, a estar presentes en las zonas con árboles nativos y ausentes en la zona de 

vegetación nativa de bajo porte (Tabla 4.V). O. caribea está asociada significativa y 

positivamente con la zona 'K. daigremontiana creciendo bajo árboles nativos' (r.e.=5,7); 

aunque tendió de manera no significativa a estar ausente en las zonas 'K. 

daigremontiana ' y 'S. gigantea '. 

DISCUSIÓN 

Ka/anchoe daigremontiana y Stapelia gigantea son dos plantas exóticas con potencial 

para invadir zonas áridas neotropicales y pueden modificar la repoblación de especies de 

plantas nativas, tal como ha sido demostrado para otras plantas exóticas, las cuáles al 

alterar la repoblación de plantas nativas modifican la composición de especies en las 

comunidades vegetales que inavden (Yurkonis & Meiners 2004; Yurkonis et al. 2005). 

Las especies exóticas de estudio difieren en los efectos que pueden ocasionar sobre la 

repoblación de plantas nativas. El efecto neto de K. daigremontiana sobre la repoblación 

de especies nativas es negativo, a pesar de que este efecto ocurre mediante la 

combinación de interacciones de faci l itación e inhibición, mientras que S. gigantea 

facil ita la repoblación de plantas nativas y aparentemente no genera efectos negativos 

sobre éstas. 

Los efectos ocasionados por K. daigremontiana sobre la repoblación de especies 

nativas fueron d iscordantes entre los diferentes enfoques metodológicos util izados 

(bioensayo de alelopatía, estudio experimental y estudio comparativo). Específicamente, 
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estas fases de desarrollo trempranas podría ocurrir la inhibición por efectos alelopáticos, 

siendo este el mecanismo principal y más probable por el cual K. daigremontiana afecta 

la repoblación de especies nativas. Este mecanismo de inh ibición por alelopatía, a nivel 

de la germinación de semillas de plantas nativas, ha sido recientemente reportado como 

el mecanismo principal por el cual algunas plantas exóticas pueden modificar la 

diversidad y causar la dominancia de dichas exóticas en comunidades vegetales 

específicas (Orr et al. 2005; Dorning & Cipollini 2006). 

El efecto neto de K. daigremontiana es inh ibir la repoblación de plántulas nativas, lo 

cual es consecuencia de una combinación de efectos facil itadores e inhibitorios, ya que 

aunque el microclima generado por K. daigremontiana puede contribuir a la 

supervivencia de plantas nativas, la exótica puede inhibir el crecimiento de las mismas y 

la germinación. Finalmente, el efecto de esta exótica pareciera apuntar hacia una 

disminución en la riqueza y abundancia de especies nativas en las zonas donde domina. 

Los efectos inhibitorios de K. daigremontiana están afectando la presencia de plantas 

adultas de al menos tres especies nativas comunes: Cnidoscoulus urens, Jpomoea carnea 

y Melocactus curvispinus. Estas especies podrían ser excluidas por K. daigremontiana a 

mediano o largo plazo en la zona de estudio. 

Los distintos enfoques metodológicos util izados revelaron de forma consistente que S. 

gigantea afecta la repoblación de plantas nativas en forma similar a como actúan algunas 

especies nativas de leguminosas arbóreas, facilitando el establecimiento de plántulas 

nativas de diferentes grupos taxonómicos. El estudio experimental reveló que esta 

t:xótica facilita, igual que las nodrizas nativas, e l  establecimiento del cardón lefaria y del 

yabo, al incrementar, con respecto a la ausencia de plantas nodrizas, la supervivencia de 

sus plántulas. S. gigantea también favorece la acumulación de biomasa del cardón 
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En  e l  modelo se simula l a  introducción y e l  establecimiento de una población de K. 

daigremontiana en el área de estudio. La introducción de esta exótica ocurrió a partir di. 

pocas plántulas de origen asexual (ver Capítulo 2), así que la abundancia inicial supuesta 

para el modelo de referencia es de 1 O plántulas asexuales. El análisis del modelo 

poblacional de K. daigremontiana está enfocado en la fase de establecimiento de la 

población, cuando la densidad poblacional es lo suficientemente baja para que la 

estocasticidad afecte la abundancia de la población y donde la estimación de la 

probabilidad de extinción y de establecimiento son relevantes. 

Grafo de ciclo de vida y matriz de transición de Ka/anchoe daigremontiana 

K. daigremontiana es una planta bianual, lo que quiere decir que potencialmente 

cumple su ciclo de vida en dos años. Esta planta permanece en estado vegetat ivo durante 

el primer año y en el segundo año florece, fructifica y muere (Baldwin 1 938). Sin 

embargo, las plántulas de K. daigremontiana pueden permanecer en este mismo estado 

por más de un año, extendiéndose el estado vegetativo (Groner 1 974; Hannan-Jones & 

Playford 2002; I. Herrera, este estudio). Por esto podría ser adecuado clasificarla como 

una planta monocárpica de vida corta, con el potencial de completar su ciclo de vida en 

dos afios. Las plantas jóvenes de K. daigremontiana y los adultos producen plántulas de 

origen asexual, hasta el inicio de la floración. 

En el programa Ramas-Metapopse construyó un modelo matricial basado en estados 

para una población de K. daigremontiana. El modelo matricial es Xi,+n =A X,,l , donde 

x(,) es el vector que describe la abundancia inicial de individuos en cada estado en un 

tiempo (t) y A es la matriz de transición. Se consideraron cinco estados: ( 1 )  semil las en 

el banco de semillas de un año de edad, (2) plántulas de origen sexual, (3) plántulas de 
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origen asexual, (4) juveniles (plantas entre 1 5  y 40 cm de altura) y (5) adultos (plantas 

>40 cm de altura). El grafo del ciclo de vida y el diseño de la matriz de transición se 

muestra en la Figura 5 . 1 .  Cada l ínea del grafo representa la transición en un año. Se 

supuso que cada año empieza justo después de la reproducción. En el grafo se cons ideró 

el banco de semil las porque se encontró que esta especie tiene alta representación en el 

banco de semillas. Algunas de estas semillas pueden germinar al siguiente año, mientras 

que otras pueden permanecer por más de un año en el banco de semillas (ver Capítulo 3), 

por lo cual, para el estado 'semil las en el banco de semi l las' se definió una probabilidad 

de pasar al estado plántula sexual (S
p,) y una probabilidad de permanecer en el banco de 

semillas después de un año (Pbs) (Figura 5 . 1 ) .  

Las plántulas de origen sexual y asexual fueron clasificadas en dos estados diferentes, 

aunque su distinción en el campo no es evidente. Esta clasificación se debió a que 

resultados experimentales revelaron que la superv ivencia y crecimiento de estos dos tipos 

de plántulas son significativamente diferentes (ver Capítulo 3). Las plántulas de origen 

sexual y asexual se definieron como plantas con un tamaño de hasta 1 5  cm de altura y 

como individuos que no son reproductivos. E l  estado 'plántula sexual' se definió como 

plántulas producidas por la germinación de semi l las, mientras que el estado 'plántula 

asexual' se definió como plántulas desarrolladas en el margen de las hojas que caen al 

suelo y se establecen. Las plántulas de origen sexual y asexual pueden sobrevivir y 

permanecer en estos estados por más de un año, representado en el grafo como las 

probabilidades Pps y Ppa, respectivamente (Figura 5 . 1 ) .  Además, las plántulas sexuales y 

asexuales pueden sobrevivir y pasar al estado juvenil después de un año con una 

probabil idad de transición de S1 y S/, respectivamente (Figura 5 . 1 ) .  Después de un año de 

crec imiento, las plántulas sexuales y asexuales pueden crecer hasta alcanzar 1 5  cm de 
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Esto es bajo con respecto a la densidad de plántulas en campo, la cual tiene un valor 

máximo de 2053 plántulas.m-2• Por esto se puede considerar que la estimación de la 

supervivencia de plántulas y la probabil idad de las mismas de pasar al estado juvenil no 

incluyó el efecto de denso-dependencia negativa. 

Para estimar la supervivencia de juveniles (SJuv) se consideró que casi todos los 

juveniles llegan al estado adulto ( l .  Herrera, este estudio; Groner 1 974; Hanan-Jones & 

Playford 2002). 

Util izando el grafo de vida propuesto para K. daigremontiana, las ecuaciones para 

calcular sus tasas vitales y los parámetros estimados del ciclo de vida de esta exótica, se 

obtuvieron los valores de la matriz de transición para el modelo de referencia de K. 

daigremontiana (Tabla 5 . I l ) .  

Estructura espacial 

Para K. daigremontiana se simuló una sola población porque no existe evidencia de 

que esta especie forme sub-poblaciones originadas por la heterogeneidad espacial; la 

distribución de esta planta exótica en el área de estudio reveló que prácticamente existe 

un único gran parche (ver Capítulo 2). Para fines de cumplir con los objetivos propuestos 

se simuló un parche de hábitat para K. daigremontiana de 1 000 11}. 

Denso-dependencia y capacidad de carga 

En K. daigremontiana el crecimiento de las plántulas sexuales y asexuales es denso­

dependiente (Groner 1 974). Por esta razón, en Ramas-Metapopse establecieron estos 

estados como bases para la denso-dependencia (en Ramas-Metapob: 'Basis-DD') y la 

capacidad de carga fue definida sólo para estos estados. La capacidad de carga de 

plántulas sexuales y asexuales fue estimada a partir de la densidad máxima de plántulas 

observada en campo (2053 plántulas.m-2). 
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la probabil idad de extinción o de establecimiento, antes de que la denso-dependencia 

ejerza grandes efectos sobre la dinámica poblacional. 

Por otra parte, en bajas densidades la denso-dependencia positiva ('efecto Allee') 

puede afectar la dinámica de las poblaciones en la fase de establecimiento. Con base en 

los resultados de supervivencia de las plántulas de K. daigremontiana en las parcelas 

experimentales (Capítulo 3), se supuso que cuando la abundancia de plántulas es igual a 

uno las tasas vitales son menores. Este experimento reveló que en ausencia de plantas 

nodrizas (que podrían ser otras plantas de K. daigremontiana) la supervivencia de 

plántulas sexuales tiende a cero y la de las p lántulas asexuales es reducida al menos 20%. 

En Ramas-Metapopel efecto A llee es incluido multiplicando las tasas vitales por 

Nr,/A +NrrJ, donde A es el número de individuos en el cual las tasas vitales son la mitad de 

lo que sería sin efecto Allee. Cuando N(t) es muy grande el parámetro A pierde 

importancia. Para K. daigremontiana se utilizó un parámetro A igual a 1 .  

Estocasticidad 

La estocasticidad en el modelo poblacional de K. daigremontiana fue incluida como 

estocasticidad demográfica y estocasticidad ambiental. 

La estocasticidad demográfica se refiere a variaciones intrínsecas de las tasas vitales. 

Para entender cómo es incluida la estocasticidad demográfica en el programa Ramas­

Metapopse puede plantear un ejemplo. Supóngase que las plántulas asexuales de K. 

daigremontiana tienen una probabilidad de sobrevivir y pasar al estado juvenil de O, 1 1 , 

entonces, si hay 1 00 plántulas asexuales en el próximo año habrá 1 1  juveniles. Sin 

embargo, si hay 5 plántulas asexuales el próximo año habrá 0,55 juveniles, pero como no 

se puede tener una fracción de un individuo, algunas veces (en algunas replicaciones de 

la simulación) se obtendrá que la abundancia de juveniles es cero y otras veces uno. 
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vital de la matriz de transición del escenario de referencia se varió desde -\ 00 hasta + 1 00 

% de su valor original. Estas variaciones se h icieron una a la vez; para un total de 1 1  O 

simulaciones. Se evaluó el efecto de estos porcentajes de variación sobre el porcentaje de 

variación de la Ps1, El porcentaje de variación de la Ps1 fue calculada como la variación de 

la nueva Psi, que fue generada por cambios en las tasas v i tales, con respecto a la Ps, 

estimada utilizando el escenario de referencia. Así, con base en la ecuación de 

sensibilidad de la tasa intrínseca de crecimiento a cambios en las tasa vitales propuesta 

por Caswell (2001 ), se obtiene un estimado de la sensibil idad de la Ps,. considerando la 

aproximación SPs,= !::,.ps/!::,.rv, donde Sps1 es la sensibi l idad de la probabil idad de 

establecimiento, !::,.ps1 es la variación de la probabi l idad de establecimiento y !::,.rv es la 

variación de la tasa vital aiJ 

Para aquellas tasas vitales cuyos cambios generan variación apreciable en la 

probabi lidad de establecimiento, se graficó la probabi l idad de establecimiento versus los 

valores de la tasa vital; esto con el fin de establecer si existen valores de las tasas vitales 

a partir de los cuales deja o empieza a ser perceptible la variación sobre la Ps, ocasionada 

por los cambios en una tasa vital. 

El anál isis de sensibi l idad diseñado permite identificar las tasas vitales que afectan la 

probab i l idad de establecimiento de una población de la exótica K. daigremontian. 

También permite identificar cuáles son las tasas vitales que deben ser estimadas con 

mayor precisión para obtener futuros y mejores modelos de invasión. Además, se 

modi ficaron (en 20%) dos o más tasas vitales simultáneamente con el fin de entender 

cómo y por qué cambios en una tasa vital alteran la probabi l idad de establecimiento, 

mientras que otras tasas vitales no lo hacen. 

Opciones para el manejo 
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El manejo de especies invasoras involucra el entendimiento de factores que puedan 

incrementar la probabilidad de establec imiento de nuevos focos de invasión, tal como la 

presión de propágulos, así como la búsqueda de estrategias para disminuir el tamaño 

poblacional y, en el mejor de los casos, incrementar la probabilidad de extinción de las 

poblaciones de especies exóticas invasoras. 

Para entender cómo la dispersión natural e introducción deliberada de propágulos 

puede favorecer el establecimiento de nuevas poblaciones de K. daigremontiana, se 

evaluó el efecto de la presión de propágulos, cantidad y tipo (sexuales y asexuales), sobre 

la probabilidad de establecimiento de nuevas poblaciones de K. daigremontiana en la 

localidad de estudio. La abundancia inicial de propágulos se varió desde dos hasta 1 000, 

considerando d iferentes intervalos. Para abundancias mayores de I O la variación se hizo 

cada diez, y para abundancias mayores de 1 00 la variación se realizó cada I OO. Se 

hicieron en total 42 simulaciones para cada tipo de propágulo. Se graficó la variación de 

la Psi en función de la cantidad de propágulos introducidos de cada tipo. 

Con el fin de explorar el efecto de diferentes acciones de manejo sobre la probabilidad 

de extinción poblacional de K. daigremontiana se probaron tres estrategias de manejo. 

Estas estrategias inc luyeron evaluar el efecto de modificar las tasas vitales, identificadas 

en el análisis de sensibil idad como claves para la dinámica poblacional, sobre la 

probabil idad de extinción de K. daigremontiana y cosechas que variaron en frecuencia, 

intensidad y tiempo de acción desde la introducción (tiempo desde la introducción de los 

primeros propágulos hasta el momento en el cual se aplican las acciones de manejo). 

Específicamente las estrategias fueron: i) disminuir las tasas vitales (-20%,-50%, -60%,-

70%,-80%,-90%,-95%); ii) variación en la intensidad (20%, 50%, 65%, 80% plantas 

cosechadas) y tiempo de acción (a los 2, 4, 6, 8 años desde la i ntroducción) de las 
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cosechas; y i i i) variación en la intensidad (20%, 50%, 65%, 80% plantas cosechadas) y 

frecuencia (cada 1 ,  2, 3, 4 años) de las cosechas (para un tiempo de acción inicial de 2 

años y final de 8 años, se escogió este tiempo final porque después del octavo año las 

cosecha no afectan la Pex1). 

La variación en tasas vitales simula el uso del control biológico como acción de 

manejo para K. daigremonliana. Las cosechas simulan tanto la extracción física de 

plantas de esta exótica como el uso de herbicidas. Para final izar, se grafican los 

resultados de las estrategias de manejo con el fin de compararlas y discutir la 

aplicabil idad de las mismas en vida silvestre. 

RESULTADOS 

Predicciones y validez del modelo 

La matriz de transición propuesta para la exótica K. daigremontiana, sin considerar 

denso-dependencia ni estocastic idad, predice una población que crece con una tasa 

intrínseca de crecimiento (A.) de 4,06. 

Por otro lado, al incluir en el modelo la denso-dependencia y estocasticidad, se 

obtuvo que la densidad promedio de individuos por estado predicha por el modelo es 

consistente con la observada en el área de estudio. (Tabla 5 . I I I). Este resultado sugiere 

que aún cuando las tasas vitales fueron estimadas experimentalmente la proporción de 

individuos por estado predicha por el modelo es similar a la observada en el campo, lo 

cual es medio de veri ficar que para las tasas vitales se obtuvieron valores adecuados. 

Análisis de sensibilidad de cambios en la matriz de transición sobre la probabilidad 

de establecimiento 
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Figura 5.7. 
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Efecto del tiempo de inicio e intensidad de cosechas (a), y de la frecuencia e intensidad 

de cosechas (b), sobre la probabil idad de extinción poblacional de Ka/anchoe 

daigremontiana. 

La línea punteada en cada gráfica indica la probabil idad de extinción poblacional de K. 

daigremonliana del escenario de referencia, sin estrategia de manejo. 
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A pesar de este último resultado, es importante destacar que cuando la intensidad de 

cosecha supera el 65% y se inicia en el segundo año del establecimiento de K. 

daigremontiana, la Pexr es bastante alta (>0.3) independientemente de la frecuencia de la 

cosechas (Figura 5 .7 b). Por último, cuando las cosechas son retrasadas hasta después de 

cinco años del establecimiento de K. daigremontiana, la intensidad y frecuencia de las 

cosechas no modifican su Pexr (datos no mostrados). Así que el efecto conjunto de iniciar 

las cosechas con prontitud, con intensidad relativamente alta de 65-80% y repetidas en el 

tiempo es la mejor opción para cosechar exitosamente a K. daigremontiana. 

DISCUSIÓN 

El modelo poblacional constru ido para K. daigremontiana permitió entender los 

aspectos de su ciclo de vida que contribuyen con el éxito de su establecimiento en zonas 

áridas tropicales, identificar el 'talón de Aquiles' de esta especie exótica y sugerir 

estrategias de manejo para sus poblaciones en estos ambientes. 

El éxito del establecimiento poblacional de K. daigremontiana depende fuertemente 

de la probabil idad de las plántulas asexuales de sobrevivir y permanecer en el mismo 

estado o pasar al estado juvenil. Evidenciando el mecanismo por el cual esta especie 

exótica es exitosa en su  establecimiento: la formación de un 'banco de plántulas 

asexuales', el cual es altamente viable, pues estas plántulas tienen alta supervivencia y 

además es formado rápidamente después de la introducción, ya que sólo a un año de edad 

los juveniles producen dichas plántulas. Esto ocurre más rápido que la formación de un 

banco de plántulas sexuales, pues para la producción de estas últimas se requiere primero 

el paso por el estado de semillas, y además las semi l las son producidas por plantas 

adultas de al menos dos años de edad. Por otra parte, la alta mortalidad de plántulas de 
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La relación entre la presión de propágulos y probabilidad de establecimiento de 

especies exóticas puede variar dependiendo de las características intrínsecas de las 

especies y las características del hábitat (Lonsdale 1 999; Verling et al. 2005). En la 

gráfica resultante de esta relación es posible obtener dos patrones: ( 1 )  curvas que 

muestran que pasado un umbral de número de propágulos introducidos, el ingreso de 

nuevos propágulos es redundante para la probabi lidad de establecimiento, y (2) curvas 

que muestran que el ingreso de nuevos propágulos incrementa consistentemente la 

probabilidad de establecimiento (Lockwood et al. 2005). En K. daigremontiana se 

obtienen ambos tipos de curvas, dependiendo de si el propágulo es de origen sexual o 

asexual. La presión de propágulos asexuales presenta una relación con la probabil idad de 

establecimiento simi lar al primer tipo de curvas y la presión de propágulos sexuales se 

relaciona con la probabilidad de establecimiento de una forma similar al segundo tipo de 

curvas. Lockwood (2005) señala que para aquellas especies introducidas en las que la 

presión de propágulos incrementa su establecimiento consistentemente, el manejo debe 

ser dirigido hacia la disminución del esfuerzo de introducción. Además, este autor 

sugiere que no es necesario manejar la presión de propágulos en aquellas especies 

introducidas con curvas que muestren que pasado un umbral de propágulos introducidos 

el establecimiento no incrementa. Sin embargo, esta sugerencia de manejo basada en la 

relación entre presión de propágulos y probabi l idad de establecimiento no es aplicable en 

el caso de K. daigremontiana, ya que la introducción de pocos propágulos asexuales 

incrementa significativamente el riesgo de establecimiento de nuevas poblaciones de K. 

daigremontiana, con respecto a la introducción de propágulos sexuales en la localidad de 

estudio. Esto último sugiere que la dispersión de propágulos asexuales mediada por el 

hombre, incrementa sustancialmente el establecimiento de nuevas poblaciones de K. 
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Para evaluar las opciones de manejo de especies exóticas es crucial probar si la 

diseminación deliberada, causada por el hombre dentro del área recientemente 

colonizada, es más importante que la capacidad intrínseca de dispersión de las especies 

exóticas invasoras (Lonsdale 1 999; Lockwood et al. 2005; Thuil ler et al. 2006), debido a 

que las estrategias de manejo pueden requerir la participación de las comunidades 

humanas presentes en el área de estudio. En el caso de la especie exótica en estudio, su 

manejo debe incluir la prohibición del traslado de propágulos asexuales mediado por el 

hombre. 

La última estrategia de manejo probada son las cosechas. Esta estrategia simula el 

efecto del control físico y químico. En K. daigremontiana las cosechas realizadas por el 

uso de herbicida o extracción física es sólo recomendada para controlar parches pequeños 

recién establecidqs, ya que en parches grandes, con varios años de estab lecidos, estas 

estrateg ias tienen poco impacto. sobre la probabil idad de extinción. El control de parches 

pequeños es importante, ya que la presencia de éstos acelera la velocidad de expansión 

de especies invasoras (Moody & Mack 1 988). El uso de herbicidas (específicamente 2,4 

D ácido) puede ser particularmente exitoso ya que destruye el 90 % de las plantas de una 

especie muy simi lar a la de estudio (K. tubiflora) en Australia a un costo de 1 60 $.ha· 1 

(Hannan-Jones & Playford 2002). Las principal precaución al util izar herbicidas es evitar 

la contam inación de ríos y el daño a especies nativas. En este caso no hay problemas con 

ríos, pues K. daigremontiana no es una especie ribereña y probablemente no haya, 

mayores problemas con el daño que pudieran hacer los herbicidas a la vegetación nativa, 

pues esta exótica elimina casi completamente la repoblación de especies nativas . 

(Capítulo 4). Por su parte, la extracción física puede ser dificultosa porque la eliminación 

manual de plántulas que forman una 'alfombra' sobre el suelo es ardua e ineficiente. 
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producción de semillas parece afectar poco la  probabil idad del establecimiento de una 

población. En K. daigremontiana se debe a la baja supervivencia de plántulas sexuales 

comparada con la de las plántulas asexuales. En S. gigantea, probablemente a que la 

propagación vegetativa es una forma más rápida de producir nuevos individuos, ya que 

un parche de esta planta de 2-4 m2 puede producir 67 ramets en un año, mientras que las 

plántulas desarrol ladas a partir de la germinación de semillas deben crecer al menos por 

tres años para poder florecer (F. Hübner, comunicación personal) y además la eficiencia 

de producción de frutos en esta especie es relativamente baja. La alta contribución de la 

reproducción asexual al éxito del establecimiento de plantas exóticas ha sido reportada 

anteriormente por diferentes autores (Baker 1 974; Cronk & Fuller 1 995;  Reichard 1997; 

Lloret et al. 2005). 

El establecimiento de las dos especies exóticas podría estar favorecido por las 

características del hábitat receptor. Las exóticas de estudio fueron introducidas en un 

hábitat con condiciones climáticas similares a las de su región de origen K. 

daigremontiana y S. gigantea provienen de otras zonas áridas (Hannan-Jones & Playford 

2002; Mulej & Strlic 2002; Bester 2006), por lo cual están bien adaptadas a las 

condiciones de estrés que caracterizan a estos ambientes áridos en Venezuela. La 

compatibil idad o similitud entre el hábitat de origen y el receptor es usualmente 

considerada como una condición que favorece la invasión (Chicoine et al. 1 986; 

Rejmánek 2000). 

La ausencia de enemigos naturales tales como herbívoros, que pudieran tener efectos 

significativos sobre la supervivencia de las dos exóticas en la localidad de estudio, 

constituye otro factor causal del establecim iento de estas plantas en la región. La 

' hipótesis de liberación de enemigos naturales' propone que las especies exóticas se 
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porque la dispersión de semillas y el establecimiento de plántulas de origen sexual es 

limitado. Por esta razón, probablemente el proceso de invasión de K. daigremontiana ha 

iniciado una fase de expansión caracterizada por el incremento en área del único parche 

presente. Por su parte, S. gigantea forma diversos parches en una zona relativamente 

amplia del área de estudio, lo que sugiere que esta especie ha alcanzado su fase de 

expansión al establecer varios focos de invasión. Esto último puede deberse a que sus 

semillas tienen la capacidad de dispersarse a largas distancias, debido a las adaptaciones 

morfológica que le permiten a las semillas desplazarse por medio del viento. La tasa de 

expansión de S. gigantea probablemente sea mayor que la de K. daigremontiana, ya que 

la expansión de plantas exóticas ocurre más rápido cuando se establecen diferentes 

parches que actúan como focos de invasión independientes (Moody & Mack 1 988; 

Shigesada & Kawasaki 1 997). Sin embargo, la expansión de S. gigantea por el 

establecimiento de nuevos parches puede verse l imitada por la disponibilidad de árboles 

que actúen como nodrizas, que como se demostró son requeridas por esta planta exótica. 

En general, la expansión de especies de plantas está asociada a la tasa de dispersión de 

semillas y la distribución de hábitats adecuados (Shigesada & Kawasaki 1 997). La tasa 

de dispersión depende de la capacidad de dispersión y del número de semillas 

producidas. La capacidad de dispersión de semillas parece ser mayor para S. gigantea 

que para K. daigremontiana. Sin embargo, las dos especies tienen relativamente alta 

producción de semillas, lo cual puede favorecer la expansión de ambas en la localidad. El 

gran número de semillas producidas por K. daigremontiana está asociado a que esta 

especie no requiere de polin izadores para producir semillas, ya que es autógama. En S. 

gigantea, la alta abundancia de polinizadores (moscas) en e l  área de estudio puede 

favorecer la producción de semil las, a pesar de ser autoincompatible y de su 
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especializado sistema de polinización. En K. daigremontiana la independencia de 

polinizadores para la producción de semillas puede favorecer su expansión, lo que 

coincide con el perfil de especies invasoras propuesto por Baker ( 1 974), mientras que 

para S. gigantea la posibilidad de formar relaciones mutualistas (polin izadores) 

representa un recurso que favorece la invasión (Mitchell et al. 2006). 

La otra característica que puede afectar la expansión de plantas exóticas es la 

disponibilidad y distribución de hábitats adecuados. Para las dos especies de estudio, la 

germinación de semillas y establecimiento de plántulas de origen sexual es facilitada por 

la sombra producida por otras plantas. Los parches de S. gigantea se establecen 

principalmente bajo árboles nativos, sugiriendo que las zonas más arboladas pueden ser 

más invadidas que las áreas abiertas, sin embargo, esta es una aproximación simplificada 

del problema. Una predicción más precisa de las áreas que pueden ser ocupadas por [as 

plantas exóticas de estudio puede ser obtenida al construir mapas de hábitat adecuados, 

basados en la distribución actual de las especies y de diferentes variables ambientales 

(Hirzel et al. 2002). 

Los impactos que K. daigremontiana y S. gigantea pueden ocasionar en los 

ecosistemas áridos invadidos son considerablemente distintos. A pesar de que K. 

daigremontiana se encuentra en un área relativamente restringida dentro de la localidad 

de estudio, la población establecida puede afectar sustancialmente la comunidad de 

plantas nativas en la localidad. Esta especie puede inhibir la repoblación de cactáceas 

nativas por efectos alelopáticos. Además, es posible que K. daigremontiana ocasione la 

muerte de animales domésticos y silvestres por el consumo de sus partes florales, ya que 

las flores contienen sustancias tóxicas concentradas (Mckenzie & Armstrong 1 986; 

Mckenzie & Dunster 1 986; Mckenzie et al. 1 987). Estas toxinas pueden también poner 
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S i  bien K. daigremontiana tiene un patrón de distribución restringido en el área de 

estudio con respeto a S. gigantea, este patrón se invierte a nivel regional. K. 

daigremontiana se encuentra en vida silvestre en diferentes zonas del país, incluyendo 

otras zonas áridas, mientras que S. gigantea parece sólo haberse establecido en la 

localidad de estudio. Así que a una escala más amplia K. daigremontiana tiene mayor 

probabi lidad de establecerse e invadir más zonas áridas que S. gigantea. Además, los 

efectos negativos ocasionados por K. daigremontiana sugieren que esta especie debería 

tener prioridad de manejo frente a S. gigantea, que parece no ser nociva para este 

ambiente árido. 

Las opciones de manejo disponibles actualmente para el control de K. daigremontiana 

involucran la extracción física y el uso de herbicidas, siendo la segunda opción la más 

adecuada en el área de estudio, porque los parches de esta planta pueden ser muy difíciles 

de extraer mecánicamente, dado a que son muy densos y de gran tamaño. El control 

biológico que afecte la supervivencia de plántulas de origen asexual será la mejor opción 

para el control de esta planta. Actualmente, la asignación de este control se encuentra en 

fase experimental (Witt 2004). Por otra parte, una estrategia para el control de está 

exótica por disminución de recursos (Blumenthal 2005) no es aplicable en K. 

daigremontiana y puede ser poco efectiva para su control, como ocurre en otras plantas 

invasoras (Seastedt 2007). Los recursos que parecen incrementar la invasión de K. 

daigremontiana en el área de estudio son el calcio y el suelo arcil loso (N. Chacón et al., 

datos no publ icados), pero no hay una tecnología para disminuir estos recursos. Una 

estrategia adicional que podría disminuir la invasión de K. daigremontiana, e inclusive la 

de S. gigantea, es la exclusión de los chivos; sin embargo, esta medida aunque relevante 

ecológicarnente no es aplicable desde el punto de vista socioeconómico, ya que los 
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lugareños v iven de la cría de caprinos. En todo caso, independientemente de la estrategia 

que se utilice para controlar a K. daigremontiana, es necesario involucrar e informar a los 

lugareños acerca del problema causado por esta especie con el fin de reducir el traslado 

de propágulos asexuales a nuevos sitios y evitar riesgos a la salud, ya que en la localidad 

se desconocen los efectos tóxicos de esta especie. 

Por último, poco es conocido acerca del efecto del cambio global sobre el proceso de 

invasión de plantas exóticas. La conversión de hábitat por deforestación en la localidad 

podría no afectar la tasa de invasión de K. daigremontiana y podría disminuir la invasión 

de S. gigantea, pues ésta es una especie no pionera que requiere de plantas nodrizas. Para 

K. daigremontiana las perturbaciones que involucren el incremento de nutrientes podrían 

favorecer su estab lecimiento (Hannan-Jones & Playford 2002; N. Chacón el al., datos no 

publicados). Otras evidencias sugieren que elevadas concentraciones de C02 atmosférico 

asociadas al cambio climático global pueden incrementar el éxito y dominancia de 

plantas exóticas, particularmente de anuales, en ecosistemas áridos (Smith et al. 2000). 

Por esta razón, es de esperar que el incremento de las concentraciones de C02 

atmosférico pudieran favorecer principalmente la invasión de K. daigremontiana, por su 

condición de planta bianual. 

Para concluir, esta tesis representa el primer documento científico que registra la 

invasión de K. daigremontiana y S. gigantea en zonas áridas del Caribe, y posiblemente 

sea el primer estudio formal de invasiones de plantas en estas zonas áridas. Por lo tanto, 

la información presentada de distribución, historia de vida, efectos y propuesta de manejo 

debería ser considerada como el punto de partida y de referencia para los subsiguientes 

estudios sobre la invasión de estas dos especies de plantas y de otras plantas exóticas que 

se están estableciendo o invaden ecosistemas áridos de la región caribeña. Asimismo, 
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