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La invasion por acacias australianas altera profundamente tanto las caracteristicas abidticas del suelo como la estructura de las comunidades mi-
crobianas edaficas, modificando los procesos y servicios de los ecosistemas invadidos. En general, las acacias invasoras conllevan un gran aumento
del contenido de hojarasca, carbono y nitrégeno, asi como modificaciones en los ciclos biogeoquimicos de estos elementos y una disminucion de
la disponibilidad hidrica en los ecosistemas invadidos. Producen también modificaciones en la diversidad funcional y genética de las comunidades
de bacterias y hongos del suelo. Durante la invasién por algunas especies de acacias australianas se ha comprobado ademas que se produce una
co-invasion de bacterias fijadoras de nitrégeno exéticas asociadas a las acacias. Estas bacterias exéticas pueden asociarse a leguminosas nativas
que existen en el ecosistema invadido lo que conlleva una disrupcion de la simbiosis entre leguminosas y rizobios nativos. Todos estos cambios en
las propiedades abidticas y bidticas del suelo pueden tener consecuencias negativas para las especies vegetales nativas, reduciendo su crecimiento
o impidiendo su establecimiento. Ademas, los cambios introducidos por las acacias refuerzan la invasion ya que favorecen la germinacion, crecimiento
y capacidad competidora de estas especies. Los estudios realizados sugieren que estos procesos de retroalimentacion positivos entre las acacias
y los suelos que invaden aumentan con el tiempo de invasion y dificultan la recuperacion natural de los ecosistemas.
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Lorenzo, P., Rodriguez-Echeverria, S. 2015. Soil changes mediated by invasive Australian acacias. Ecosistemas 24(1): 59-66. Doi.:
10.7818/EC0S.2015.24-1.10

Invasive Australian acacias can have a great impact on abiotic soil properties and on the structure of soil microbial communities, altering processes
and services in the invaded ecosystems. In general, invasive acacias cause a significant increase of litter, carbon and nitrogen contents, alter bioge-
ochemical cycles and reduce water availability in the invaded ecosystems. Invasive acacias also modify the functional and genetic diversity of soil
bacterial and fungal communities. Interestingly, there is also a co-invasion of exotic N-fixing bacteria associated with the invasion of some Australian
acacias. These exotic microsymbionts can associate with native legumes, therefore disrupting the native legume-rhizobia symbiosis. All these changes
in the abiotic and biotic soil properties due to the invasion by Australian acacias can be detrimental for native plant species, decreasing their growth
or impairing their performance. In addition, these changes can boost invasion because they have a positive effect on the germination, growth and
competitive ability of the exotic acacias. These positive plant-soil feedbacks are maintained over time and can jeopardize the natural recovery of the
invaded ecosystems.
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Introduccion

El suelo tiene un papel esencial en la regulacion de procesos
ecosistémicos pero también como determinante de la composicion
de las comunidades vegetales. Las invasiones por plantas exéticas
pueden alterar profundamente el contenido y el ciclo de determina-
dos nutrientes del suelo (Liao et al. 2008), asi como modificar las
comunidades de microorganismos edaficos (Rodriguez-Echeverria
2009; Inderjit y Van der Putten 2010). Estos cambios pueden con-
tribuir al proceso de invasion a través del establecimiento de ciclos
de retroalimentacion positivos entre la especie exotica y el suelo
(Reinhart y Callaway 2006), o de efectos negativos directos en las
plantas nativas por el aumento de patégenos generalistas (Mangla
et al. 2008), el empobrecimiento de poblaciones de mutualistas na-
tivos (Stinson et al. 2006; Pringle 2009) y la transformacion de las

comunidades encargadas de la descomposicion y reciclado de nu-
trientes (Ehrenfeld 2003; Marchante et al. 2009). Estos datos con-
tribuyen al creciente nimero de estudios que demuestran el
importante papel desempefiado por las comunidades microbianas
edaficas en la estructura y dinamica de las comunidades vegetales
(e.g. Bever et al. 1997; Rodriguez-Echeverria et al. 2013a).

El género Acacia sensu lato (familia Leguminosae, subfamilia
Mimosoidae) incluye especies originarias de Australia, Africa y
Ameérica. En los dos ultimos siglos varias especies de acacias aus-
tralianas han sido transportadas desde su habitat original a diferen-
tes partes del mundo con fines ornamentales, forestales e
industriales (Poynton 2009; Richardson et al. 2011). Su introduccion
masiva y la posterior naturalizaciéon de muchas de ellas han hecho
que las acacias australianas sean en la actualidad uno de los gru-
pos con mas especies invasoras (Le Maitre et al. 2011). Se estima
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que un tercio de las 1012 especies de acacia australianas han sido
introducidas en otras regiones y 24 de ellas son consideradas in-
vasoras en la actualidad (Tabla 1; Hicks et al. 2001; Kull et al. 2007;
Richardson y Rejmanek 2011; Birnbaum et al. 2014; Kaplan et al.
2014). Existen en todos los continentes, excepto la Antartida, esta-
bleciendo extensas formaciones monoespecificas que excluyen a
otras especies nativas y producen impactos tanto en la estructura
y funcion de los ecosistemas como en los servicios ecosistémicos
(Lorenzo et al. 2010a; Le Maitre et al. 2011).

De entre todas las especies de acacias australianas cataloga-
das como invasoras Acacia longifolia, A. saligna, A. dealbata, A.
mearnsii, A. cyclops, A. melanoxylon y A. pycnantha son, por este
orden, las mas ampliamente estudiadas debido a la magnitud de
los impactos provocados (Tabla 1). No en vano fueron definidas
como auténticas transformadoras de ecosistemas (“Transformers”)
por Richardson y Rejmanek (2011). El grado de impacto de la in-
vasion varia segun la especie y también depende del contexto de
la misma, pero puede afectar tanto a la parte aérea como a la parte
subterranea de los ecosistemas (Le Maitre et al. 2011). Mas con-
cretamente, las acacias australianas invasoras comparten una serie
de rasgos funcionales que hacen que su impacto en los suelos de
los ecosistemas invadidos sea potencialmente elevado. Estas es-
pecies se caracterizan por establecer relaciones simbiéticas muy
efectivas con bacterias fijadoras de nitrégeno desarrollando hojas
y/o filodios con un alto contenido en este elemento (Rodriguez-
Echeverria et al. 2009; Morris et al. 2011). Son también muy efec-
tivas en la toma de otros nutrientes bien sea por asociacién con
hongos micorricicos o por la gran inversion en produccion de raices
(Morris et al. 2011)). Ademas, son especies que producen una gran
cantidad de hojarasca de descomposicion lenta que conlleva una
acumulacién de materia organica y cambios en la concentracion y
en los ciclos de nutrientes de los ecosistemas invadidos (Liao et al.
2008; Castro-Diez et al. 2012). Por otro lado, las acacias crean un
intrincado sistema radicular en las capas superficiales del suelo
modificando completamente su estructura y disminuyendo el espa-
cio fisico para el establecimiento de otras plantas (Fuentes-Rami-
rez et al. 2011). Finalmente, la invasion por acacias conduce a un
aumento en la frecuencia e intensidad de los incendios debido a
los cambios introducidos en la cantidad y calidad del material ve-
getal (van Wilgen y Richardson 1985). Este cambio en el régimen
de incendios es importante porque aumenta la erosién y la esco-
rrentia (Chamier et al. 2012) y puede modificar la composicion de
las comunidades de hongos mutualistas del suelo (Buscardo et al.
2009). Por todo ello, la invasion por acacias australianas representa
una buena oportunidad para estudiar el impacto de la invasion en
los ciclos biogeoquimicos y en las comunidades microbianas del
suelo asi como el efecto de estos impactos sobre la vegetacion na-
tiva. Los impactos de las acacias australianas sobre el suelo han
sido estudiados para aproximadamente un tercio de las especies
consideradas invasoras (Tabla 2), pero seria esperable que estos
impactos fueran semejantes para el resto de las acacias invasoras.

En esta revision resumimos la bibliografia disponible sobre los
impactos que las acacias australianas provocan en los suelos de
las areas donde son introducidas. El trabajo se divide en tres sec-
ciones que tratan los impactos en (I) la disponibilidad de agua; (ll)
la concentracion y reciclado de nutrientes; y (lll) las comunidades
microbianas edaficas, con una resefia especial a las bacterias sim-
bioticas fijadoras de nitrogeno.

Impactos en la disponibilidad hidrica

Uno de los procesos mas afectados en los ecosistemas invadi-
dos por acacias australianas es el ciclo del agua (Morris et al. 2011).
Este impacto se ha estudiado principalmente en Sudéfrica, donde
la magnitud del problema de pérdida de agua provocado por la in-
vasion de acacias exoticas llevo al establecimiento a nivel nacional
en 1995 del programa “Working for Water” con el fin de implicar a
diferentes sectores sociales para controlar la expansion de estas
especies y reducir sus impactos (van Wilgen et al. 2011).
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La invasion por acacias australianas afecta tanto al uso del
agua por la vegetacion como a la cantidad y calidad de agua dis-
ponible (Tabla 2). En general, las acacias forman doseles vegetales
densos que aumentan la pérdida del agua en el suelo debido a las
altas tasas de transpiracion. Estudios en distintos ecosistemas in-
vadidos en Sudafrica (fynbos) y en Portugal (pinares en dunas cos-
teras) han detectado que las acacias presentan una mayor
evapotransporacion que la vegetacion nativa (Dye et al. 2001; Ras-
cher et al. 2011). Esta mayor evapotranspiracion puede reducir el
agua disponible para las especies nativas limitando su crecimiento
(Rascher et al. 2011). Cuando las acacias invaden zonas de ribera
estas elevadas tasas de evapotransporacion provocan una reduc-
cion de la cantidad de agua en las cuencas hidrograficas (Chamier
et al. 2012). Al mismo tiempo, la invasion reduce la calidad del agua
de rios y riachuelos por la eutrofizacion derivada de una entrada
muy elevada de nutrientes y materia organica provenientes de la
gran cantidad de hojarasca producida por las acacias (Dye et al.
2001). Por otra parte, la invasion por acacias puede aumentar el
riesgo de inundaciones incluso a niveles moderados de precipita-
cion (Le Maitre et al. 2014). Esto se debe a que la gran cantidad
de hojarasca acumulada en las zonas invadidas aumenta la inten-
sidad de los incendios (Le Maitre et al. 2011, 2014) lo que esta di-
rectamente relacionado con la repelencia al agua del suelo
(MacDonald y Huffman, 2004). Por tanto, incendios mas intensos
provocan que exista una menor infiltracion aumentando la esco-
rrentia, la erosion y las inundaciones (Le Maitre et al. 2014).

Impactos en el contenido y reciclado de nutrientes
del suelo

Una caracteristica que comparten la mayoria de las invasiones
por acacias australianas es la alteracion de los niveles de nutrientes,
fundamentalmente carbono y nitrégeno, en el suelo. Este proceso,
que ocurre también con otras especies invasoras (Liao et al. 2008),
se ve agravado por el hecho de ser especies que establecen sim-
biosis con bacterias fijadoras de nitrégeno. La fijacion de nitrégeno
es generalmente mucho mas eficiente en las acacias australianas
que en las leguminosas lefiosas nativas de los sitios invadidos, lo
que hace que el contenido foliar en nitrégeno sea también mas ele-
vado (Rodriguez-Echeverria et al. 2009; Hellmann et al. 2011; Tye
y Drake 2012). Esto unido a la gran cantidad de hojarasca de des-
composicion lenta producida por estas especies (Marchante et al.
2008a; Castro-Diez et al. 2012), explica el gran aumento de los ni-
veles de materia organica y nutrientes detectados en las zonas in-
vadidas por acacias. El efecto de la invasién en el contenido de
nutrientes en suelo se ha documentado fundamentalmente para A.
longifoliay A. dealbata, que invaden dunas costeras y zonas de bos-
que o matorral respectivamente, aunque también hay algunos es-
tudios con A. cyclops, A. mearnsii, A. melanoxylon y A. saligna
(Tabla 2). Todas estas especies, aunque invaden suelos muy dife-
rentes, conducen a un aumento en los niveles edaficos de materia
organica, nitrédgeno y carbono totales, nitrato, amonio, calcio, sodio,
fésforo intercambiable y potasio disponible (Stock et al. 1995; Power
et al. 2003; Yelenik et al. 2004; Marchante et al. 2008a; Lorenzo et
al. 2010b; Hellmann et al. 2011; Lorenzo y Rodriguez-Echeverria
2012; Gonzalez-Mufoz et al. 2012; Boudiaf et al. 2013; Souza-
Alonso et al. 2014). En cambio, el efecto de la invasién sobre el pH
edafico no es tan uniforme. Tanto A. longifolia como A. mearnsii re-
ducen el pH (Sercu 2011; Boudiaf et al. 2013), sin embargo, el efecto
de A. dealbata depende del tipo de suelo invadido (Lorenzo et al.
2010b; Castro-Diez et al. 2012; Souza-Alonso et al. 2014).

El aumento de nitrogeno en suelo debido a la invasion por A.
longifolia no esta restringido al espacio ocupado por las acacias
sino que puede ser detectado en un area muy superior (Rascher
et al. 2012). Esto hace que el aumento en el contenido de nitro-
geno debido a la invasién pueda ser detectado en sitios con una
baja densidad de individuos de A. longifolia (Rascher et al. 2012).
En el caso de A. dealbata también se puede detectar un aumento
evidente en materia organica, nitrégeno y carbono en areas de
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Tabla 1. Distribucion y estado actual de las acacias australianas introducidas en otras partes del mundo, modificada de Richardson and Rejmanek (2011).
I: invasora; Pl: potencialmente invasora; E: erradicada; SC: sin clasificar.

Table 1. Current distribution and invasive status of Australian acacias introduced worldwide modified from Richardson and Rejmanek (2011). I: invasive;
PI: potentially invasive; E: eradicated; SC: unclassified.

c

o

_ ‘w

5 S

§ £

+

& a

b o] (2]

© [= .

= 2 @

o =]

-— o Q.

o = " o

= T o o

—_ [} = <) S g

£ -~ 0 s & & € 8§ £ T o

s £ s 2 T § 2 § & E § 8

2 @ S © @ 39 & = s s 2 © 2 T

@ o 2 =] Q g © © ° S (&) o £ o £ S

E § ¢ & £ s = N = B © ©®© @© 9 0

b ] o £ 2 ] ® < o o o

Q. = © [\] = c v © T © T o bt

°o £ ¢ 8§ © © § & & ¥ 3 @© @ o o § & o

: S o £ -] &< < = ) T E] S ) S 5 & S g o
Especies I} 4 < 7] < <L (o] < £ < 4 ] 0 0 0 a a c
A. auriculiformis - I - - - | - | - - - - - - | 4 4 1
A. baileyana - - - - | - - - - | SC - - - - 3 2 1
A. crassicarpa - - - - - - - - - - - - - - I 1 1 0
A. cyclops™ I Pl - - | - - - | - - - - 5 4 21
A. dealbata* | I - I I - - - - I I - - - I 6 6 27
A. decurrens® - - - - | | - - - | Pl - - - - 4 3 0
A. elata™ - - - - I - - - - SC - - - - - 2 1 2
A. farnesiana - Pl | - - | | | - | | | 11 10 2
A. holosericea - - - - - - - I - - - - - - - 1 1 2
A. implexa - - - - I - - - - - - - - - - 1 1 1
A. iteaphylla - - - - - - - - - | - - - - - 1 1 0
A. longifolia* | - - | - SC - - | - - - 7 6 46
A. mangium - - - | SC - - | | - - - - | | 6 5 6
A. mearnsii* I Pl - I I | - I I I I I [ I I 13 12 25
A. melanoxylon* | I - SC | | - - - | I I - | - 9 8 12
A. paradoxa™ - I - - | - - - - | - - - - - 3 3 3
A. podalyrifolia* - - - | | - - - - - - - - - - 2 2 0
A. pycnantha* | - - - | - - - - SC - - - - 4 3 11
A. retinoides I - - - - - - - - - - - - E - 2 1 0
A. salicina - - - - - - I - - - - - - - 2 2 0
A. saligna* | - - - | | I - - | - - - - - 5 5 41
A. stricta - - - - | - - - - - - - - - - 1 1 1
A. verticillata - - - - - - - - - - - - - 2 2 0
A. victoriae - - - - - - I - - - - - - - - 1 1 0

*Especies clasificadas como transformadoras por Richardson and Rejmanek (2011).
*Species classified as transformers by Richardson and Rejmanek (2011).
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Tabla 2. Resumen de los impactos producidos por siete especies de acacias australianas invasoras sobre diferentes caracteristicas del suelo. Las especies
estan ordenadas de mayor a menor segtin el nimero de impactos documentados. Para impactos cuantitativos: +: incremento; - descenso; +/-: incremento
o descenso segun tipo de suelo o ecosistema. Para impactos cualitativos: X significa que se ha documentado el impacto y 0 que no se ha podido demostrar.
La ausencia de simbolo en la tabla no significa que no haya impacto sino que no se ha encontrado informacion al respecto.

Table 2. Summary of the impact of seven Australian invasive acacias on different soil properties. Species are sorted according to the number of documented
impacts. For quantitative information: +: increase; - decrease; +/-: increase or decrease depending on soil or ecosystem type. For qualitative information: X
means that the species produced an impact in that process; 0 means that no impact was detected. No symbol means that there is no information available.
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transicion donde existe aun una baja densidad de acacias (Lorenzo
et al. 2010b). La mayor disponibilidad de nitrégeno en zonas inva-
didas por acacias conduce a una disminucién de la diversidad de
plantas nativas (Lorenzo et al. 2010a; Hellmann et al. 2011). Sin
embargo, la invasion también puede provocar un aumento del con-
tenido foliar en nitrégeno de especies nativas, cuyo origen es el ni-
trogeno fijado en los nddulos radiculares de las acacias invasoras
(observado para Corema album y A. longifolia; Hellmann et al.
2011; Rascher et al. 2012).

El efecto observado sobre los contenidos de nutrientes depende
del tiempo de invasion. En los estadios muy iniciales de invasion
no hay cambios en el nivel de nitrégeno inorganico en suelo, como
demuestran estudios de descomposicién de hojarasca de A. deal-
bata en suelos no invadidos (Castro-Diez et al. 2012). Esto se debe
a que la hojarasca de acacia contiene metabolitos secundarios que
ralentizan su descomposicion (Castro-Diez et al. 2012). Esto tam-
bién implica que la eliminacion de la hojarasca sea importante para
la restauracion de zonas invadidas, ya que asi se evita una entrada
continua de nutrientes en el suelo (Marchante et al. 2009). Asi-

mismo, en el caso de A. longifolia, los niveles totales de carbono
organico y nitrégeno son significativamente mayores en areas in-
vadidas durante mas de 20 afios que en las areas recientemente
invadidas (por menos de 10 afios) o en zonas no invadidas (Mar-
chante et al. 2008a, 2009). Esto sugiere que tanto la acumulacion
de nutrientes como la modificacién de ciclos biogeoquimicos es un
proceso gradual que necesita de varios aios para mostrar cambios
importantes. De igual forma, la recuperacion de los valores tipicos
de contenidos de nutrientes en el suelo no invadido tras el corte de
las acacias depende del tiempo de invasion. Son necesarios mas
de cuatro afios y medio para recuperar estos valores en dunas que
han estado invadidas por A. longifolia durante mas de 20 afios
(Marchante et al. 2009). Menos claro es el efecto del tiempo de in-
vasion por A. mearnsii sobre los nutrientes del suelo. Como en el
caso de otras acacias, A. mearnsii provoca un aumento de materia
organica, carbono, nitrégeno y fésforo en bosques de Quercus
suber en las primeros afios de invasion pero estos niveles son sig-
nificativamente menores en areas invadidas por mas de 20 afios
(Boudiaf et al. 2013).
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La invasion por acacias no solo modifica la concentracion de
nutrientes sino también los ciclos biogeoquimicos (Marchante et al.
2008a; Rascher et al. 2011, 2012). Los flujos de carbono y nitro-
geno son los mas afectados debido a la gran cantidad de hojarasca
rica en nitrdgeno que se acumula bajo el dosel de las acacias
(Tabla 2). El aumento en carbono organico proveniente de la hoja-
rasca de A. longifolia incrementa la actividad microbiana en el suelo
(Marchante et al. 2008a,b) y por tanto modifica el proceso de reci-
claje de nutrientes. Aunque se requieren unos 20 afios para detec-
tar diferencias significativas en los niveles de carbono y nitrégeno
edaficos en los suelos invadidos por A. longifolia (Marchante et al.
2008a, 2009), en menos de 10 afos se observa ya un descenso
de la relacion C/N y un incremento de la nitrificacion potencial, de
la actividad p-glucosaminidasa y de la respiracion basal microbiana
(Marchante et al. 2008a). Acacia dealbata también modifica de
forma especifica la actividad enzimatica de la fosfatasa acida, la 3-
glucosidasa, la ureasa y la N-acetyl-glucosaminidasa, enzimas re-
lacionadas con los ciclos del fésforo, carbono y nitrégeno
respectivamente (Souza-Alonso et al. 2015). Se ha encontrado que
estas enzimas incrementan su actividad en suelos con diez afios o
menos de invasion por A. dealbata y que este aumento de actividad
puede estar relacionado, en parte, con los altos niveles de fésforo,
carbono y nitrégeno encontrado en esos mismos suelos (Souza-
Alonso et al. 2015). Por otro lado, el aumento de los niveles de NH4*
y NOs™ en suelos invadidos por A. longifolia'y A. dealbata (Hellmann
et al. 2011; Gonzalez-Mufoz et al. 2012) sugiere que la invasion
por estas especies produce una alteracién de los procesos relacio-
nados con la amonificacion y la nitrificacion (Tabla 2). Asimismo, la
invasion por A. cyclops aumenta las tasas de mineralizacién de ni-
trégeno (Stock et al. 1995). En cuanto al carbono, el flujo de este
elemento puede verse alterado a través de la reduccion en la tasa
de asimilacion del carbono por la vegetacion nativa en presencia
de A. longifolia (Rascher et al. 2011). Estos datos demuestran que
las acacias invasoras alteran tanto la dinamica del carbono como
la del nitrégeno y que estos procesos pueden ser afectados desde
etapas tempranas de la invasion. No obstante, el impacto de las in-
vasoras en el ciclo del nitrégeno depende también de algunos atri-
butos funcionales de la vegetacién nativa, como son la capacidad
de fijar nitrogeno atmosférico y las caracteristicas de las hojas
(Castro-Diez et al. 2014). En los ecosistemas mediterraneos inva-
didos por A. longifolia'y A. dealbata existen leguminosas arbustivas
nativas, pero que tienen una menor capacidad de fijar nitrégeno, vy,
sobre todo, hojas mas pequefias y una produccion de hojarasca
mucho menor que las acacias introducidas (Rodriguez-Echeverria
et al. 2009; Rascher et al. 2012; Castro-Diez et al. 2014). Por lo
tanto, a pesar de existir leguminosas nativas en estos ecosistemas
el impacto de las acacias en el ciclo del nitrégeno, y también del
carbono, puede ser muy relevante.

Impactos sobre las comunidades microbianas
edaficas

La invasion por A. longifolia, A. dealbata y A. mearnsii provoca
cambios en la estructura de las comunidades edaficas bacterianas
y fungicas a nivel tanto genético como funcional (Lorenzo et al.
2010b, 2013a; Marchante et al. 2008b; Sercu 2011; Boudiaf et al.
2013) (Tabla 2). Estos cambios comienzan a ser detectables en
etapas de invasion intermedias, observandose un gradiente de
transformacion desde zonas no invadidas a zonas muy invadidas.
Si comparamos el efecto de estas especies en la estructura de las
comunidades microbianas, Acacia longifolia tiene un mayor efecto
que A. dealbata (Lorenzo et al. 2010b; Sercu 2011). Esta diferencia
podria ser debida a que A. longifolia invade dunas costeras con
suelos arenosos que tienen comunidades microbianas menos com-
plejas. A nivel genético los efectos de la invasion por A. dealbata
son mas importantes en la diversidad y estructura de la comunidad
de hongos que en las bacterianas (Lorenzo et al. 2010b). Este
efecto también depende del tipo de ecosistema invadido. Asi, la in-
vasion por A. dealbata tiene un mayor impacto en las comunidades
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bacterianas en las zonas de pasto y en las comunidades edaficas
de hongos en las zonas de matorral (Lorenzo et al. 2010b). La in-
vasion de una zona de pastos por una especie lefiosa con hoja-
rasca rica en nitrégeno provoca una gran modificacion en las
entradas y ciclos de nutrientes, y por tanto, puede alterar la activi-
dad y composicién de las comunidades bacterianas implicadas en
la descomposicion y reciclado de nutrientes. El efecto sobre los
hongos encontrado en la zona de matorral probablemente se pueda
explicar por una reduccion en la riqueza y diversidad de hongos ec-
tomicorricicos que se asocian a especies arbustivas pero no a A.
dealbata.

La invasion por A. longifolia, A. dealbata, A. holosericea y A.
mearnsii también provoca alteraciones significativas en la diversi-
dad funcional bacteriana edéfica, incluso en etapas iniciales de la
invasion (Marchante et al. 2008b; Remigi et al. 2008; Boudiaf et al.
2013; Lorenzo et al. 2013a). El perfil metabdlico de la comunidad
bacteriana cambia por la invasién de estas especies debido princi-
palmente a la gran acumulacion de hojarasca con alto contenido
en nitrégeno, ya que en general, la invasién favorece aquellos gru-
pos que degradan material complejo y rico en nitrégeno (Marchante
et al. 2008b; Lorenzo et al. 2013a).

Hay otros factores que pueden afectar a las comunidades eda-
ficas independientemente de los cambios en la calidad y cantidad
de materia organica debidos a la invasion. Se ha postulado que
la liberacion de compuestos alelopaticos por acacias podria con-
tribuir de forma significativa a las modificaciones observadas tanto
en la vegetacion nativa como en los suelos. No obstante, este me-
canismo sélo se ha demostrado de forma experimental para com-
puestos liberados por A. dealbata (Lorenzo et al. 2011, 2013a).
Estos autores comprobaron que los lixiviados naturales obtenidos
bajo la copa de A. dealbata modifican las comunidades edaficas
de bacterias y hongos de suelos con vegetacion nativa. Ademas,
se demostré que las comunidades edaficas de bosques mixtos,
con una vegetacién mas diversa que los pinares, son mas resis-
tentes a la accion de los compuestos alelopaticos (Lorenzo et al.
2013a). El impacto de los compuestos alelopaticos es mas rapido
y mayor en las comunidades bacterianas que en las fungicas,
aunque varia con el tipo de suelo ensayado. En este caso, los li-
xiviados de A. dealbata no tuvieron ningun efecto sobre el poten-
cial micorricico de los suelos de los bosques muestreados
(Lorenzo et al. 2013b). Sin embargo, si existen otros estudios que
demuestran que la introduccién de acacias australianas provoca
una reduccion de la equitabilidad de la comunidad de hongos for-
madores de micorrizas arbusculares (A. holosericea en Senegal,
Remigi et al. 2008).

Los cambios producidos en las comunidades microbianas del
suelo pueden tener un impacto en el establecimiento y crecimiento
de las plantas nativas y también en la propia acacia invasora. Asi,
se ha comprobado que en suelo invadido por A. mearnsii hay una
reduccion del crecimiento de plantulas de la especie nativa Quercus
suber, y que este efecto esta directamente relacionado con la
menor diversidad y abundancia de hongos ectomicorricicos en la
zona invadida (Boudiaf et al. 2013). La invasién de pinares de P.
pinaster por A. dealbata también provoca cambios en el suelo que
alteran tanto el establecimiento y crecimiento de estas especies
como el resultado de su interaccion (Rodriguez-Echeverria et al.
2013b). En el suelo del pinar las plantulas de A. dealbata son mas
competitivas que las de P. pinaster y crecen mas rapidamente que
éstas. Una vez que se produce la invasion, los cambios producidos
en el suelo tienen como resultado una estimulacion del crecimiento
de la propia acacia y un aumento de la mortalidad de plantulas de
P. pinaster (Rodriguez-Echeverria et al. 2013b). En general, en
todos los casos estudiados, las acacias crecen mejor en el suelo
invadido que en el suelo de otras especies nativas, por lo que se
puede deducir que se establecen ciclos de retroalimentacién posi-
tivos entre la planta y el suelo que contribuyen a la invasion (Afonso
2012; Lorenzo y Rodriguez-Echeverria 2012; Rodriguez-Echeve-
rria et al. 2009, 2013b).
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Co-invasion por bacterias simbioéticas fijadoras de
nitrégeno

Todas las especies australianas estudiadas establecen simbio-
sis con bacterias fijadoras de nitrdgeno que les permiten utilizar el
nitrégeno atmosférico. Sin embargo, la expansion de leguminosas
con una mayor especificidad simbiética puede estar limitado por la
disponibilidad de bacterias compatibles (Parker 2001). En el caso
de las especies de leguminosas invasoras se han propuesto dos
mecanismos que explican su capacidad para nodular en nuevos
rangos geograficos. Por un lado, especies mas promiscuas pueden
establecer nuevas relaciones simbiodticas en el area introducida por
lo que no estarian muy limitadas por la identidad de las bacterias
residentes. En este caso, cuanto mas proximidad filogenética haya
entre la invasora y las leguminosas residentes mas probabilidad
habra de que existan bacterias compatibles (Parker 2001; Rodri-
guez-Echeverria et al. 2011). Por otro lado, la co-introduccion de
microsimbiontes con las plantas exéticas puede permitir el estable-
cimiento de éstas en nuevas areas sin depender de las bacterias
residentes (Rodriguez-Echeverria et al. 2011).

El origen de los microsimbiontes asociados con las acacias
australianas invasoras esta poco estudiado. Existe informacion
para A. longifolia, A. dealbata, A. melanoxylon, A. pycnantha y A.
saligna en Portugal (Criséstomo et al. 2013a; Criséstomo 2013;
Rodriguez-Echeverria 2010, Rodriguez-Echeverria et al. 2011),
para A. pycnantha en Sudafrica (Ndlovu et al. 2013) y para A. lon-
gifolia 'y A. saligna en Australia (Birnbaum et al. 2012; Criséstomo
2013). En todos estos casos las acacias australianas estaban aso-
ciadas preferencialmente a bacterias con genes de origen austra-
liano, aunque en el caso de Sudafrica también estaban noduladas
por bacterias nativas. Por lo tanto, parecen existir diferentes gra-
dos de promiscuidad simbidtica entre las acacias australianas in-
vasoras. Parece que A. longifolia' y A. melanoxylon se asocian
fundamentalmente con bacterias introducidas en areas del rango
invadido, mientras que A. saligna, A. pycnantha y A. cyclops son
mas promiscuas siendo noduladas tanto por bacterias australianas
como nativas (Rodriguez-Echeverria 2010; Birnbaum et al. 2012;
Ndlovu et al. 2013).

La introduccion de microsimbiontes exéticos no solo ayuda al es-
tablecimiento y crecimiento de las acacias sino que puede alterar la
interaccion entre leguminosas y bacterias nativas. En las dunas cos-
teras portuguesas invadidas por A. longifolia, los microsimbiontes
predominantes, tanto en nddulos de la invasora como de arbustos
nativos, son de origen australiano, lo que indica que existe una co-
invasion de acacia y de las bacterias exoéticas (Rodriguez-Echeverria
2010). En un experimento en condiciones controladas se comprobd
que la simbiosis entre plantas y bacterias de origen diferente es po-
sible aunque las simbiosis mas efectivas se establecen entre plantas
y bacterias del mismo origen (Rodriguez-Echeverria et al. 2012).
Esto implica que la invasion por bacterias australianas puede dismi-
nuir el desempefio de las leguminosas nativas reduciendo asi la re-
sistencia a la invasién. También tiene implicaciones para la
recuperacion de areas invadidas por acacias exoticas ya que seria
necesario restablecer las comunidades de bacterias simbidticas na-
tivas para lograr una buena restauracion de estas zonas.

Conclusiones

Este estudio resume los trabajos realizados sobre la invasion
por acacias australianas y sus impactos en las propiedades y pro-
cesos del suelo. Las especies de acacias australianas para las que
se ha descrito un mayor numero de cambios en los suelos invadi-
dos son A. longifolia, A. dealbata 'y A. mearnsii (Tabla 2). Estas es-
pecies forman parte del grupo de las acacias mas extendidas y
estudiadas (Tabla 1) y podrian considerarse como modelos para
explicar las consecuencias ecosistémicas y ecolégicas de la inva-
sion por acacias australianas, aunque, indudablemente, habria que
tener en cuenta siempre las caracteristicas tanto bidticas como
abidticas de los ecosistemas afectados.
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El aumento del contenido en nutrientes y cambios en los ciclos
de carbono y nitrégeno son impactos comunes a muchas especies
de plantas invasoras (Liao et al. 2008; Castro-Diez et al. 2014).
Sin embargo, la magnitud de estos impactos es mayor para espe-
cies de leguminosas lefiosas invasoras, como es el caso de las
acacias, debido a la alta eficiencia en la fijacion de nitrégeno at-
mosférico y a la gran produccion de hojarasca de descomposicion
lenta. La magnitud y relevancia de los cambios introducidos por
las acacias australianas en los suelos de los ecosistemas invadi-
dos (Tabla 2) contribuye a su clasificacién como “transformadoras
de ecosistemas” (Richardson y Rejmanek 2011). Los cambios en
la fertilidad del suelo y la introduccion de nuevos compuestos qui-
micos tienen como resultado la modificacion de las comunidades
microbianas, tanto a nivel funcional como a nivel genético. El
efecto de estos cambios en la capacidad descomponedora y de
reciclado de nutrientes asi como su persistencia después de eli-
minar las acacias depende tanto de la especie de acacia como del
ecosistema invadido. Por ejemplo, la invasién convierte las dunas
oligotréficas en sistemas ricos en materia organica y nutrientes,
en un proceso que se agrava con el tiempo de invasion y dificulta
la recuperacion natural de los ecosistemas (Marchante et al.
2008a; 2009).

Generalmente, los cambios provocados por las acacias en el
suelo son mas intensos cuanto mayor es el tiempo transcurrido
desde la invasion (Marchante et al. 2008a; Souza-Alonso et al.
2014). Estos cambios pueden alterar, a su vez, el crecimiento de
las especies invasoras y de las especies nativas que compiten con
ellas (Ehrenfeld et al. 2005; Bever et al. 2010; Rodriguez-Echeve-
rria et al. 2013b). Ademas, los cambios producidos en el suelo pue-
den perdurar incluso varios afios después de que se haya
eliminado la especie invasora, pudiendo facilitar la re-invasion por
acacias, promover el establecimiento de otras especies exoéticas y
dificultar la recolonizacion del suelo por las especies nativas previas
a la invasion (Marchante et al. 2009).

Finalmente, una caracteristica de la invasion por acacias aus-
tralianas con importantes consecuencias tanto ecolégicas como
evolutivas es la invasion asociada de bacterias fijadoras de nitro-
geno simbidticas. La asociacion entre acacias y bacterias de origen
australiano domina en los ecosistemas invadidos en Europa, y con-
tribuye no sélo al rapido crecimiento de las acacias sino a la degra-
dacion de los ecosistemas invadidos al interferir en la asociacion
entre especies nativas de leguminosas y rizobios.
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