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Resumen: Las plantas de Pallenis spinosa (Asteraceae) dispersan aquenios alados y apteros escalonadamente desde
otofio a principios de invierno. Realizamos dos experimentos para testar la hipétesis de que el momento de dispersion
condiciona el comportamiento anual o bienal de la progenie. En un experimento en campo se evalud el efecto de la pre-
cocidad de la cohorte y de la fertilizacion en el ciclo vital y la fecundidad. En un experimento en invernadero se estudio
ademas el efecto del morfo de aquenio y de la poblacion. La frecuencia de anuales aumentdé significativamente con la
precocidad de la cohorte y bajo fertilizacién. No se encontré efecto del morfo ni de la poblacién sobre el tipo de ciclo
vital, siendo este caracter dependiente en Ultima instancia del crecimiento individual. Las plantas bienales mostraron una
fecundidad 2,7-4,6 veces mayor que las anuales. Los resultados indican la existencia en la especie de un efecto materno
directo sobre la historia vital de la progenie a través de un periodo de dispersion muy dilatado.
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1. INTRODUCCION

allenis spinosa (L.) Cass. es una Asterdcea mediterrdnea descrita a veces como anual (Valdés

et al., 1987) y a veces como anual a perenne (Blanca et al., 2011) que forma parte de co-

munidades nitréfilas viarias del Orden Onopordetalia acantho-nervosi. Es frecuente en los
agro-ecosistemas del drea mediterrdnea de la peninsula Ibérica, donde vive en linderos de parcelas
y mdrgenes de caminos. Esta especie es heterocdrpica, produciendo dos tipos de aquenios en cada
capitulo: aquenios periféricos alados y aquenios internos carentes de alas. Los aquenios de ambos
morfos germinan rdpidamente en condiciones favorables (Gonzdlez-Gregori, 2013). La floracién
tiene lugar desde mediada la primavera hasta principios de verano y los aquenios maduros no
empiezan a abandonar las plantas madre hasta las primeras lluvias del otono, prolongindose el
periodo de dispersion hasta mediados de invierno (Macias et al., 2011), es decir, hasta mucho
después de concluir el ciclo. La dispersion en los capitulos ocurre centripetamente, de modo que
los aquenios periféricos alados tienden a concluir la dispersién antes que los centrales dpteros
(Macias et al., 2011). El dilatado periodo de dispersion sugiere que las distintas fracciones de la
progenie, o cohortes, pueden diferir ampliamente en las condiciones ambientales que experimen-
tan, lo cual podria condicionar su historia vital y, en ltima instancia, su aptitud biolégica. Por
ejemplo, en la especie norteamericana de clima templado Campanula americana se han descrito
efectos maternos, mediados por la disponibilidad de luz y nutrientes, sobre el comportamiento
anual o bienal de la progenie (Galloway, 2001). Sin embargo, un posible control del tipo de ciclo
vital de la progenie a través del momento de dispersién de las semillas es una estrategia que, hasta
donde llegan nuestros conocimientos, no ha sido descrita con anterioridad. El objetivo principal
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de este trabajo fue testar la hipdtesis de que 1) el momento de dispersion de los aquenios condi-
ciona el tipo de ciclo vital que experimenta la progenie. Ademds, teniendo en cuenta que los dos
morfos de aquenio germinan rdpida y completamente en condiciones favorables, planteamos la
hipétesis de que 2) no existen diferencias intrinsecas entre morfos que determinen el tipo de ciclo
de la progenie. Por dltimo, como en las plantas bienales facultativas la floracién parece ocurrir
si se alcanza un tamafio minimo (Silvertown, 1984), planteamos la hipdtesis de que 3) el creci-
miento vegetativo individual condiciona en tltima instancia el tipo de ciclo vital. Para testar estas
hipétesis se realizaron dos experimentos complementarios, en campo y en invernadero.

2. MATERIAL Y METODOS

2.1. Experimento en campo. Entre noviembre de 2014 y noviembre de 2016 se realizé
un experimento en una parcela experimental del Campus de La Rébida de la Universidad de Huel-
va. El propésito del experimento fue evaluar el efecto del momento de dispersién de los aquenios,
a través del establecimiento de tres fechas de siembra seleccionadas para abarcar todo el periodo
de dispersién de la especie (noviembre, diciembre y febrero), y la disponibilidad de nutrientes
(adicién de nitrato aménico 33% o sin adicidn) sobre la historia vital de las plantas (ciclo anual o
bienal) y su fecundidad. Se establecieron parcelas elementales de 1 x 0.75 m siguiendo un disefio en
bloques (3 x 1.5 m) al azar con 12 repeticiones. En cada parcela se sembré un niimero elevado de
aquenios obtenido de varios capitulos completos previamente recolectados en una poblacién local
de P spinosa. No se hizo distincién entre morfos de aquenio. La siembra se realizé de modo previo
a episodios lluviosos y cuando fue necesario se aplicé riego por aspersién durante los 2-3 dias si-
guientes a la siembra para facilitar la rdpida germinacién. En cada parcela se marcaron inicialmente
50 plantulas. Se llevaron a cabo escardas periédicas para mantener baja la competencia con otras es-
pecies. Para limitar la interaccién entre las plantas marcadas, al comienzo de la primavera se realizé
un aclareo dejando de 15 a 20 plantas por parcela. Se realizaron censos mensuales de supervivencia
hasta fin de ciclo. Se midi6 el didmetro de la roseta al final de primavera del primer y segundo afio
y se conté el nimero de capitulos producidos por las plantas anuales y bienales.

2.2. Experimento en invernadero. Con el objetivo principal de testar la existencia de
un efecto directo del morfo de aquenio en el comportamiento anual o bienal de 2 spinosa, se llevd
a cabo en 2015/2016 un experimento en umbrdculo utilizando macetas de 1 1 con sustrato de
turba, arena y vermiculita en proporcién 1:1:1, disponiendo una planta por maceta. Ademds del
factor morfo se analizé la influencia en el tipo de ciclo de la fecha de germinacién (tres cohortes
seglin fecha de siembra: 4 de noviembre, 16 de diciembre y 5 de febrero), la disponibilidad de
nutrientes (adicién de nitrato aménico 33%, o sin adicién) y la poblacién (dos poblaciones, la
poblacién local y una poblacién de Priego, provincia de Cérdoba). El disefio del experimento
fue en bloques al azar con 17 repeticiones y un total de 408 macetas iniciales. Se realizé riego pe-
riédico por aspersién para no limitar la disponibilidad hidrica. El experimento se mantuvo hasta
mediados de verano. Entre otras variables, en cada planta superviviente se determing el didmetro
final de la roseta y la ocurrencia de floracién.

2.3. Andlisis estadisticos. Las hipdtesis asociadas a cada uno de los dos experimentos se
testaron mediante modelos lineales mixtos, tratando el bloque como factor aleatorio. Para la varia-
ble respuesta floracién/ausencia de floracién se utilizaron modelos generalizados con distribucién
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binomial y funcién de enlace logit. La fecundidad, estimada por el niimero de capitulos producidos
por planta, se traté como variable continua y se analizé previa transformacién logarftmica. Se esta-
blecieron inicialmente modelos completos incluyendo los factores principales e interacciones (Tabla
1). Finalmente se selecciond el modelo adecuado mds reducido via eliminacién progresiva de térmi-
nos no significativos de sucesivos modelos ajustados por médxima verosimilitud. Los andlisis se reali-
zaron usando el paquete Ime4 (Bates et al., 2015) en el entorno estadistico R (R Core Team, 2017).

3. RESULTADOS Y DISCUSION

En el experimento en campo, la mayoria de las 995 plantas que alcanzaron la floracién o
sobrevivieron hasta el final se comporté como estrictamente anual (22,7%) o bienal (63,8%). No
obstante, se constataron otras historias vitales, incluyendo un 11,6% de plantas que florecieron el
primer afo y rebrotaron con las primeras lluvias del otofio siguiente, llegando a florecer de nuevo
en el segundo ano. Estas plantas estuvieron principalmente localizadas en bloques expuestos a
condiciones ambientales particularmente favorables. Por otro lado, un 2,9% de las plantas se
mantuvo en estado de roseta después del segundo ano. En los anilisis, estos dos grupos de plantas
se trataron como anuales y bienales, respectivamente. El experimento en campo demostré que
la probabilidad de comportamiento anual dependi6 positivamente, de modo muy significativo,
de la precocidad de establecimiento y de la fertilizacién (Tabla 1). Asi, un 64.7% de las plantas
de la cohorte temprana se comporté como anual, disminuyendo esta frecuencia hasta el 0.4%
para la cohorte més tardia (Fig. 1a). La fertilizacién incrementd la frecuencia de anuales desde el
17.7% hasta el 51.0% (Fig. 1b). El tamafio final de la roseta también mostré una dependencia
positiva muy significativa (Tabla 1) tanto de la precocidad como de la adicién de fertilizante, su-
giriendo que el comportamiento anual/bienal es en tltima instancia dependiente del tamano que
alcanza la planta en la época de floracién. Las plantas de la cohorte precoz, intermedia y tardia
registraron didmetros medios de las rosetas en la primavera del primer afio de 10,9+3,7, 7,6+3,3
y 4,9+2,2 cm, respectivamente. La fertilizacidn supuso un incremento del didmetro medio de las
rosetas, desde 6,8+3,5 hasta 8,4+4,2 cm en el conjunto de las cohortes. La fecundidad varié muy
significativamente con la precocidad y con el tipo de ciclo, observdndose ademds una interaccion
significativa entre fertilizacién y tipo de ciclo (Tabla 1). Las plantas fueron mds fecundas cuanto
mds precoz fue la cohorte, y las bienales mostraron una fecundidad media entre 2,6 y 4,7 veces
mayor que las anuales (Fig. 1c). La mayor fecundidad de las plantas bienales permite compensar
la mortalidad adicional que experimentan durante el segundo afio de vida en comparacién con
las anuales (De Jong et al., 1987). En el conjunto de plantas, la fertilizacién solo incrementé la
fecundidad media de las plantas bienales (Fig. 1d). La supervivencia de las tres cohortes estableci-
das en el experimento de campo fue de al menos el 65% en todas las fases del ciclo vital (Tabla 2).

El experimento de invernadero demostré que ni el morfo de aquenio ni la poblacién con-
dicionaron la probabilidad de floracién, resultando dnicamente significativos los efectos de la
precocidad de establecimiento y de la fertilizacién (Tabla 1), estos tltimos en concordancia con
los resultados del experimento de campo. Un 90,0% de las plantas de la cohorte temprana flo-
recid, descendiendo esta frecuencia hasta el 39,8% en la cohorte tardfa (Fig. 2a). La fertilizacién
incrementd la frecuencia de floracién desde el 28,6% hasta el 95.0% (Fig. 2b). La probabilidad
de floracién apareci6 en dltima instancia condicionada por el tamano alcanzado por las plantas
al comienzo de la época de floracién. Las plantas que alcanzaron al menos 10 cm de didmetro de
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roseta tuvieron una probabilidad de florecer superior al 90% (Fig. 2c). Los resultados indican que
los aquenios alados, por el hecho de completar la dispersién antes que los aquenios 4pteros y, por
tanto, de germinar antes, dan lugar a una mayor frecuencia de plantas anuales que los dpteros, sin
que este comportamiento se deba a factores intrinsecos de cada morfo. Un efecto materno directo
similar ha sido recientemente descrito en Anacyclus clavatus (Afonso et al., 2014).

Tabla 1. Efectos testados mediante modelos lineales mixtos sobre la probabilidad de florecer (experi-
mento en invernadero), y sobre la probabilidad de ciclo anual, tamano final de la roseta en el primer afo
y fecundidad (experimento en campo). Las marcas indican las variables e interacciones incluidas en cada
caso en los modelos iniciales y en color negro se indican las retenidas en los modelos reducidos finales.
***: p<0.001, ns: no significativo

Experimento en campo Experimento en invernadero
Variable explicativa Variable respuesta Variable respuesta
Prob. de florecer Tamafio ) Prob. de florecer Prob. de florecer
B Fecundidad B B

afio 1 roseta afio 1 afio 1
COhOrte n *okx n *kx n *kok n kkx
Fertilizacién | o | Toae mns | Boae
Cohorte*fert u] o o
Morfo de Aquenio O
Poblacién o
Cohorte*morfo O
Ciclo (anual/bienal) m
Fertilizacién*ciclo m
Cohorte*ciclo o
Cohorte*fert*ciclo o
Tamafo roseta m

Tabla 2. Tasas de supervivencia observadas en el experimento de campo para las distintas fases del ciclo
vital de P, spinosa

Tasa de supervivencia (%)

Cohorte global hasta floracién de las anuales  de las bienales al verano  de las bienales hasta floracién
(fin abr. 2015) (may. a oct. 2015) (nov. 2015 a may. 2016)
Temprana 89,3 84,3 95,6
Intermedia 75,8 78,6 84,9
Tardfa 91,4 64,7 88,2

En conclusién, el estudio indica que las plantas de P spinosa modulan la historia vital de su
progenie a través de un dilatado periodo de dispersién de aquenios que germinan rdpidamente.
La estrategia de generacién de bancos de rosetas, asociada al comportamiento bienal, en lugar
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de bancos de semillas, se ve favorecida en condiciones de elevada mortalidad de las semillas y de
supervivencia de rosetas suficientemente alta. La primera puede estar mediada por depredadores
de semillas, particularmente hormigas granivoras que son abundantes en comunidades pioneras
mediterrdneas en las que la produccién de semillas es elevada y predecible en el tiempo (Wolff
and Debussche, 1999). En los hdbitats inestables caracteristicos de la especie, incluyendo linderos
y mdrgenes de camino, la frecuencia e intensidad de perturbaciones es menor que en las parcelas
cultivadas adyacentes, posibilitando la supervivencia de las rosetas.
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Figura 1. Experimento en campo: frecuencia de plantas anuales segun a) precocidad de la cohorte y b) tratamiento de
fertilizacion, y fecundidad de las plantas anuales y bienales en funcién de c) la cohorte y d) el tratamiento de fertilizacion.
En ¢) y d) se indican valores medios (columnas) y desviaciones estandar (lineas verticales). Entre paréntesis se indica el
numero de plantas, a: anuales, b: bienales.

n} bj <)
= S
IE :: - ] - B - —— - ——— i —
o= '-G_- - . i
g = E.
h:.:‘-\.' 1.5- & E
= ¥ = =
% 5 =3
- B o= ay
= !-I = |
= i |
T fd | s B
E= _E = o
= .. . 18 = e E
= E & == | eememms W #
::‘:’ erprand tisrmoeda  Eandiy = w1950 e {134) - ¥ — T
E (1160 3 [0k b ¥ ! o N 5 -
codorie Frik e tamewo de la rosera {om)

Figura 2. Experimento en invernadero: frecuencia de plantas que florecieron en funcién de a) la precocidad de la cohorte
y b) el tratamiento de fertilizacion, y c) probabilidad de florecer en funcién del tamafio final de la roseta. En c) los puntos
son valores observados y la linea es el modelo logistico ajustado. Entre paréntesis se indica el nimero de plantas.

95




XVI Congreso de la Sociedad Espafiola de Malherbologfa. Pamplona-Iruna 2017

4. REFERENCIAS

Afonso A, Castro S, Loureiro ], Mota L, Cerca de Olivera J and Torices R (2014). The effects of achene
type and germination time on plant performance and germination time in the heterocarpic Anacyclus
clavatus (Asteraceae). American Journal of Botany, 101, 892-898.

Blanca G, Cabezudo B, Cueto M, Salazar C y Morales Torres C (2011, eds.). Flora Vascular de Andalucia
Oriental. Universidades de Almeria, Granada, Jaén y Mélaga, Granada.

Bates D, Maechler M, Bolker B and Walker BS (2015). Fitting linear mixed-effects models using Ime4.
Journal of Statistical Software, 67, 1-48.

De Jong T7, Klinkhamer PGL and Metz JAJ (1987). Selection for biennial life histories in plants. Vegezation,
70, 149-156.

Galloway LE (2001). Parental environmental effects on life history in the herbaceous plant Campanula
amaericana. Ecology, 82, 2781-2789.

Gonzidlez-Gregori D (2013). Desarrollo de un modelo de germinacién de semillas de las Asterdcea hete-
rocérpica Pallenis spinosa. Proyecto Final de Carrera de Ingenierfa Técnica Agricola, Universidad de
Huelva. Documento no publicado.

Macias FJ, Gonzélez-Andtjar JL, Menéndez J y Bastida F (2011). Caracterizacion de la dispersién de
semillas en Pallenis spinosa (Asterdceas) mediante inferencia bayesiana. Plantas invasoras, resistencias a
herbicidas y deteccion de malas hierbas. Actas del XIII Congreso Nacional de Malherbologia. 22, 23 y 24
de noviembre, San Cristébal de La Laguna. Ed. por Arévalo JR, Ferndndez S, Lépez, F, Recasens ] y
Sobrino E, pp. 239-242. Universidad de la Laguna, San Cristébal de La Laguna.

Silvertown JW (1984). Death of the elusive biennial. Nature, 310, 271.

Valdés B, Talavera S y Ferndndez-Galiano E (1987, eds.). Flora Vascular de Andalucia Occidental. 3 vols. Ed.
Ketres, Barcelona.

Wolff A. & Debussche, M (1999). Ants as seed dispersers in a Mediterranean old-field succession. Oikos,
84, 443-452.

Maternal control of annual vs. biennial life history of the progeny is mediated by achene release timing
in Pallenis spinosa (Asteraceae)

Summary: Individual plants of Pallenis spinosa form winged and wingless achenes which are released in a staggered
fashion from autumn up to early winter. We performed two experiments to test the hypothesis of a direct effect of dispersal
timing on annual vs. biennial life history. In a field experiment we evaluated effects of cohort earliness and nutrient avai-
lability on life history and fecundity. In a greenhouse experiment we additionally tested for achene morph and population
effects. Frequency of annuals significantly increased with cohort earliness and with nutrient addition. Achene morph and
population did not show any effect on life history, this trait being ultimately size-dependent. Fecundity of biennials was
2.7-4.6 fold higher compared to annuals. Results indicate a direct maternal effect on the progeny’s life history mediated
by a staggered achene release pattern.

Keywords: biennial plants, heterocarpy, seed release, rosette bank.
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