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ResuMEN. Eragrostis plana (capin Annoni) es una importante graminea invasora de los pastizales del Rio de la
Plata, frecuentemente asociada a sitios con alto grado de estrés abidtico (e.g., estrés hidrico). Por medio de dos
experimentos complementarios, evaluamos el efecto relativo del estrés hidrico en el desempefio y la habilidad
competitiva de E. plana y de dos gramineas nativas: Eragrostis bahiensis y Sporobolus indicus. En el primer
experimento estudiamos el desempefio de las especies en dos tratamientos (n=5), con y sin estrés hidrico. En el
segundo, evaluamos la habilidad competitiva mediante la manipulacion de las interacciones planta-planta en
estrés hidrico (n=5). Ambos experimentos fueron realizados en simultaneo en un invernaculo con condiciones
controladas. Se midieron distintas variables de desempefio individual relacionadas con el crecimiento de las
plantas y las estrategias de adquisicion/uso de recursos (e.g., altura, nimero de hojas verdes y secas, numero
de macollos y biomasa). En el primer experimento se compard el desempefio de cada especie con y sin estrés
hidrico, mientras que en el segundo se calcularon indices de intensidad de interaccién relativos. Eragrostis plana
fue la especie mas afectada por el estrés hidrico, con menor produccién de hojas, mayor tasa de senescencia
foliar y menor tasa de crecimiento en altura. En el experimento de habilidad competitiva, E. plana tuvo un
mayor efecto supresor del crecimiento de las gramineas nativas, y su respuesta fue generalmente positiva o
neutra cuando interactud con éstas. Se concluye que, aunque el estrés hidrico tuvo mayor efecto en E. plana
que en las gramineas nativas estudiadas, la habilidad competitiva de la invasora es superior incluso en estas
condiciones.

[Palabras clave: capin Annoni, competencia interespecifica, exética, invasion bioldgica, pastizal, sequia]

ABsTRACT. Performance and competitive ability of the invasive grass Eragrostis plana under water stress.
Eragrostis plana (capin Annoni) is an important invasive grass of the Rio de la Plata grasslands, frequently
associated with sites under high degree of abiotic stress (e.g., water stress). We performed two complementary
experiments, in which we evaluated the relative effect of water stress on the performance and competitive
ability of E. plana and two native grasses: Eragrostis bahiensis and Sporobolus indicus. In the first experiment,
the performance of the species was studied in two treatments (n=5), with and without water stress. In the
second, we evaluated the competitive ability by manipulating plant-plant interactions under water stress (n=5).
Both experiments were carried out simultaneously in a greenhouse under controlled conditions. Different
individual performance variables related to plant growth and resource acquisition/utilization strategies were
measured (e.g., height, number of green and dry leaves, number of tillers, biomass). In the first experiment,
the performance of each species with and without water stress was compared; while in the second, relative
interaction intensity indices were calculated. Eragrostis plana was the most affected species by water stress,
with lower leaf production, higher rate of leaf senescence and lower rate of height growth. In the competitive
ability experiment, E. plana had a greater inhibitory effect on the growth of native plants, and its response
was generally positive or neutral when interacting with them. We conclude that although water stress had
a greater effect on E. plana than native grasses, the competitive ability of the invader is superior even under
these conditions.

[Keywords: capin Annoni, interspecific competition, exotic, biological invasion, grassland, drought]
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INTRODUCCION
Las invasiones biologicas causan
transformaciones irreversibles en los

ecosistemas naturales (Elton 1958; Vitousek
et al. 1996; PysSek et al. 2012). El grado de
invasion de un ecosistema esta determinado
por la accién conjunta de tres componentes
principales: la presion de propagulos (dada por
el nimero y la frecuencia de introducciones),
la invasividad (i.e., la capacidad de invasiéon
de una especie) y la invasibilidad (i.e.,
la susceptibilidad de la comunidad a ser
invadida) (Lonsdale 1999; Richardson et
al. 2000; Davis 2005). Diversos trabajos
investigaron cuales son las caracteristicas y los
mecanismos que subyacen a estos conceptos
para entender qué atributos confieren mayor
invasividad a las especies y qué factores tornan
una comunidad mas susceptible a la invasion
(Levine et al. 2003; Liancourt et al. 2005; Gioria
and Osborne 2014).

A nivel individual y poblacional, las
especies exdticas invasoras han sido asociadas
con caracteristicas que le confieren gran
capacidad de establecimiento y propagacion
(i.e., invasividad). A partir de combinaciones
pareadas con especies nativas se demostré que
las especies exoticas invasoras pueden tener
un mayor desempefio en altura, crecimiento
lateral, tasa de crecimiento y diferencias en
asignacion de biomasa, entre otras variables
(Daehler 2003; Vila and Weiner 2004; Van
Kleunen et al. 2010). Estas caracteristicas
pueden significar una ventaja al momento de
competir por recursos limitantes con especies
vecinas, debido a una mayor eficiencia en su
adquisiciéon o uso, con lo cual aumenta su
invasividad en ciertas condiciones (Funk
2013; Gioria and Osborne 2014). Por lo
tanto, la competencia interespecifica entre
especies exdticas invasoras y especies nativas
es uno de los procesos mas estudiados para
entender el éxito de una invasion bioldgica
en comunidades vegetales (Goldberg 1996;
Levine et al. 2003; Vila and Weiner 2004; Gioria
and Osborne 2014).

La habilidad competitiva se define como el
efecto de suprimir el crecimiento delas especies
vecinas (efecto competitivo) o de tolerar
niveles de recursos que fueron reducidos
por la competencia (respuesta competitiva)
(Goldberg and Werner 1983; Goldberg 1990;
Bakker and Wilson 2001; Vila and Weiner
2004; Young and Mangold 2008; Gruntman
et al. 2014; Schultheis and MacGuigan 2018).
La superioridad competitiva de las especies

exdticas invasoras fue destacada como un
mecanismo clave en las primeras etapas
del proceso de invasion (Goldberg 1996;
Vila and Weiner 2004; Gioria and Osborne
2014). Esta superioridad competitiva se ha
observado, inclusive, en condiciones de baja
disponibilidad de recursos (e.g., situaciones de
estrés hidrico), en las que las plantas exoticas
invasoras podrian ser mas eficientes en la
adquisicién de agua o en la utilizacién de
niveles bajos de este recurso (Nernberg and
Dale 1997; Mason et al. 2012).

En el contexto mundial de cambio climatico se
espera que la region de los Pastizales del Rio de
la Plata presente modificaciones en el régimen
de precipitaciones, generando periodos de
sequias 30% mas frecuentes, 10% mas severos
y menos duraderos (Penalba and Rivera 2013,
2015). Este escenario de cambio global afecta el
éxito de las invasiones biologicas por aumentar
el nivel de las perturbaciones a través de
eventos climaticos extremos, lo que resulta
en fluctuaciones mayores y mas frecuentes en
la disponibilidad de recursos (Bradley et al.
2010). Observaciones a campo en los pastizales
brasilefios del Rio de la Plata indicaron que
los focos de invasidon de plantas exdticas se
asociaron a zonas con mayor déficit hidrico
(Guido et al. 2016). Las predicciones para esta
region sugieren un aumento en la riqueza de
especies exoéticas invasoras, y especialmente
gramineas de metabolismo C, de origen
africano (Barbosa 2016), posiblemente por su
tolerancia a climas mas calidos y secos. Por lo
tanto, estas condiciones de déficit hidrico que
se proyectan ser mas frecuentes, podrian ser
ventanas de oportunidad para desencadenar el
proceso de invasién biologica en los pastizales
del Rio de la Plata.

En particular, la invasién por Eragrostis
plana Nees, una graminea perenne-estival
originaria del sur de Africa, esta causando
impactos significativos en los pastizales del
sur de Brasil y Uruguay al afectar la diversidad
de especies y la produccién ganadera por su
baja palatabilidad (Medeiros et al. 2009;
Favaretto et al. 2015a; Guido and Pillar 2017;
Dresseno et al. 2018; Guido et al. 2021). Segtin
un estudio experimental en el sur brasilefo,
E. plana presenta mayor habilidad competitiva
en comparacion con gramineas nativas de la
region (Guido et al. 2019). Generalmente, E.
plana posee caracteristicas ventajosas para
competir por recursos, como, por ejemplo,
rapido crecimiento (Sheffer-Basso et al.
2019), gran produccion de semillas de rapida
germinacion (Guido et al. 2017; Maldaner et
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al. 2019) y potencial alelopatico (Favaretto et
al. 2011, 2015b; Bittencourt et al. 2018; Guido
et al. 2020). Ademas, tiene alto contenido de
materia seca foliar (Guido et al. 2021) y un
sistema radicular denso con espacios aireados
en la pared cortical (Favaretto et al. 2015a),
lo que le podria brindar mayor tolerancia a
eventos de déficit hidrico. Sin embargo, no
existen evidencias empiricas que demuestren
su tolerancia y superioridad competitiva en
situaciones de estrés hidrico, como posible
explicacion de su invasividad en los pastizales
del Rio de la Plata.

En este contexto, este trabajo propone evaluar
el efecto del estrés hidrico en la invasividad
de la graminea exoética invasora E. plana
mediante la evaluacion de su desempenio
individual y su habilidad competitiva. Los
objetivos especificos son 1) evaluar el efecto
relativo del estrés hidrico en el desempefio de
E. plana en comparaciéon con dos gramineas
nativas co-ocurrentes (Eragrostis bahiensis y
Sporobolus indicus) y 2) evaluar la habilidad
competitiva de E. plana en condiciones de
estrés hidrico, considerando sus efectos y
respuestas cuando interacciona con estas
mismas especies. Se espera que el efecto del
estrés hidrico en E. plana sea menor que en las
gramineas nativas por presentar caracteristicas
asociadas a mayor eficiencia en la utilizacion
del agua, y, por lo tanto, le brindaria mayor
habilidad competitiva.

MATERIALES Y METODOS

Area de estudio

Este trabajo se ejecuto luego de haber
realizado observaciones a campo en la region
de pastizales de Sierras del Este, en Uruguay,
donde en sitios invadidos por Eragrostis
plana co-ocurren las gramineas nativas
Eragrostis bahiensis y Sporobolus indicus. Las
tres especies son gramineas de la subfamilia
Chloridoideae, de ciclo de vida perenne
estival, con habito de crecimiento cespitoso y
de metabolismo fotosintético C,, evitando asi
posibles efectos relacionados con diferentes
grupos funcionales (Powell and Knight
2009). El periodo de floracion de estas tres
especies se extiende desde octubre a abril.
A nivel productivo, las especies nativas son
consideradas de mediana a baja palatabilidad
(Rosengurtt 1979), mientras que la especie
exotica invasora es considerada una especie
poco palatable, consumida principalmente en
periodos de escasez forrajera (Medeiros and
Focht 2007; Guido et al. 2021).
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Disefio experimental

Se realizaron dos experimentos
complementarios y paralelos, uno para cada
objetivo especifico: 1) efecto del estrés hidrico,
y 2) habilidad competitiva en estrés hidrico,
en un invernaculo del Instituto Nacional de
Investigacion Agropecuaria de Uruguay (INIA
Treinta y Tres, Uruguay). Los propagulos se
obtuvieron de colectas de semillas en Artigas
para E. plana (abril 2018), y en la localidad de
Treinta y Tres para S. indicus (febrero 2019)
y E. bahiensis (abril 2018). En marzo de 2019,
se sembraron una o dos especies por maceta,
seglin experimento y tratamiento (ver Figura
1), colocandose 10 cariopses por especie para
garantizar su establecimiento. Se utilizaron 45
macetas en total, siendo 15 exclusivas para cada
experimento y otras 15 compartidas (Figura 1).
Las macetas fueron de 12 cm de didmetro con
sustrato de arena (1/5), sustrato organico (3/5)
y perlita (1/5). El invernaculo conto con riego
automatico por aspersores, el cual fue regulado
segun la temperatura durante el periodo
de estudio (10-15 mL diarios). Para reducir
posibles diferencias en cuanto a calidad de la
luz y temperatura dentro del invernaculo, las
macetas se rotaron semanalmente de forma
aleatoria. Una vez germinadas (abril 2019)
se realizd un raleo aleatorio de las plantulas,
dejando un tnico individuo de cada especie
por maceta (Figura 1). Las especies crecieron
con alta disponibilidad hidrica, con unnivel de
humedad volumétrica entre el 30 y 50% previo
a la aplicacion de los tratamientos (se midi6
con el método TDR a través de la utilizacion
de sonda de tres puntas).

Para el primer objetivo especifico, se instald
un experimento para evaluar el efecto del
estrés hidrico en individuos de las tres
especies (E. plana, E. bahiensis y S. indicus),
que consistio en aplicar dos tratamientos:
con estrés hidrico y sin estrés (Figura 1), en 5
réplicas por especie (total: 30 macetas). Para
el segundo objetivo especifico se instaléo un
experimento de habilidad competitiva con
las tres especies bajo condiciones de estrés
hidrico, considerando todas las interacciones
interespecificas posibles: A) E. bahiensis vs.
E. plana, B) E. bahiensis vs. S. indicus, y C) S.
indicus vs. E. plana. Cada combinacion tuvo
5 réplicas y cada una consistié en un tnico
individuo por especie en cada maceta. Los
individuos aislados en condiciones de estrés
hidrico del primer experimento se utilizaron
como control sin interaccion de este tltimo,
por lo cual 15 macetas son compartidas por
ambos experimentos (Figura 1).
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Figura 1. Esquema de los dos experimentos del estudio.
Se representa el experimento que evalda el efecto
del estrés hidrico en el desempefio individual de las
especies y el experimento de habilidad competitiva en
condiciones de estrés hidrico. Las especies utilizadas son
las gramineas nativas Eragrostis bahiensis (a) y Sporobolus
indicus (b), y la invasora Eragrostis plana (c), con sus
respectivos tratamientos (efecto del estrés hidrico: con
y sin estrés hidrico; habilidad competitiva en estrés
hidrico: sin interaccién y con distintas combinaciones
de interacciones). Notese que los tratamientos sin
competencia con estrés hidrico corresponden a ambos
experimentos.

Figure 1. Scheme of the two study experiments. Both
experiments are represented: the one that evaluates
the effect of water stress on the individual performance
of the species and the competitive ability experiment
under water stress conditions. The selected species are
the native grasses Eragrostis bahiensis (a) and Sporobolus
indicus (b), and the invasive Eragrostis plana (c), with
their respective treatments (effect of water stress: with
and without water stress; competitive ability under
water stress: without interaction and with different
combinations of interactions). Note that the treatments
without competition under stress correspond to both
experiments.

El tratamiento con estrés hidrico de ambos
experimentos consistio ensometeralasespecies
a dos eventos de déficit hidrico, un evento a
los 140 dias y otro a los 175 dias del inicio del
experimento (Material Suplementario-Tabla
S1). Cada evento consistié en la suspension
total del riego. La duracion de la suspension
de riego fue diferente para cada evento, 20
dias para el primer evento y 14 dias para
el segundo, dependiendo del momento
de aparicion de sintomas de estrés (hojas
plegadas, senescencia de hojas, cambio de
color), y evitando la mortandad de las plantas.
Las temperaturas medias del invernaculo para
el primer y el segundo evento de estrés hidrico

fueron 19y 24 °C, respectivamente. Al finalizar
cada evento, el sustrato presentdé un contenido
de humedad relativo entre 0 y 5%, mientras
que aquellos sin estrés mantuvieron valores
entre 30-50%. La disminuciéon promedio del
peso de las macetas luego de los periodos
de estrés hidrico fue de 35 a 40% respecto
al peso sin estrés (Material Suplementario-
Tabla S2). En noviembre de 2019, a los 50
dias de la aplicacion del tratamiento, los
individuos fueron cosechados y fraccionados
en biomasa aérea y subterranea (ver Material
Suplementario-Tabla S1).

Obtencion de datos

Al inicio y al final de la aplicacion del
tratamiento (30 de setiembrey 18 denoviembre,
respectivamente) se evalud el desempeno de
cada individuo considerando las siguientes
variables: altura, nimero de hojas (verdes y
secas) y numero de macollos e inflorescencias.
Se calcul6 la tasa de produccion de hojas (Tph),
la tasa de senescencia (Ts), la tasa de macollaje
(Tm) y la tasa de crecimiento en altura (Ta)
(Tabla 1). Para cada individuo, las variables
Tph, Ts, Tm y Ta fueron calculadas respecto
al dia de la aplicacion del tratamiento (i.e., el
dia de aplicacion del primer evento de estrés
hidrico fue el tiempoinicial). Estarelativizacion
se realizo para disminuir posibles diferencias
iniciales entre individuos o especies. Al final
del experimento, los individuos se cosecharon,
se secaron y pesaron (a 60 °C por 72 h) para
obtener la biomasa seca total y su asignacion
de biomasa aérea y subterranea. Se calculd tasa
de crecimiento en biomasa (Tc) y la relaciéon
biomasa aérea/biomasa subterranea (A/S) (ver
Tabla 1). La tasa de crecimiento en biomasa
(Tc) se calculd desde el dia de la siembra al fin
del experimento (cosecha, dia 250). Ademas,
se calculd el contenido relativo de agua foliar
(CRA,; tres réplicas por individuo, total n=15
por tratamiento) mediante el método descrito
por Barrs and Weatherley (1962), ya que es un
indicador del estado hidrico de las plantas.

Analisis de datos

Primeramente, se realizé una comparacion
descriptiva entre el desempefio potencial
de las tres especies (i.e., sin estrés hidrico
y sin interacciones) para evaluar posibles
diferencias de estrategias de crecimiento.
Para ello, se utilizaron los valores finales de
altura, nimero de hojas, numero de macollos,
numero de inflorescencias y biomasa al final
del experimento. Para cada variable se
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Tabla 1. Variables de respuesta estudiadas, abreviaciones, unidades y descripciones.

Table 1. Measured response variables, abbreviations, units and descriptions.

Variable Abreviacion Unidades Descripcion
Biomasa g Peso seco post cosecha
N° de n° de inflorescencias  Diferencia en el n° de inflorescencias desde la aplicacién
inflorescencias del tratamiento al final del experimento
Contenido relativo CRA (g/g)*100 Porcentaje de contenido hidrico relativo a su potencial
de agua turgente
Tasa de produccién Tph n° hojas/dia Incremento en el niimero de hojas relativo a la aplicacién
de hojas del tratamiento por unidad de tiempo
Tasa de senescencia Ts n° hojas senescentes/dia Incremento en el numero de hojas senescentes relativo a
foliar la aplicacion del tratamiento por unidad de tiempo
Tasa de macollaje Tm n° macollos/dia Incremento en el nimero de macollos relativo a la

aplicacion del tratamiento por unidad de tiempo

Tasa de crecimiento Ta cm/dia Incremento en altura relativo a la aplicaciéon del
en altura tratamiento por unidad de tiempo
Tasa de crecimiento Tc g/dia Incremento en biomasa relativo a la siembra (0)
en biomasa
Relacién Aéreo/ A/S g/g Relacion de biomasa aérea respecto a la subterranea post
subterraneo cosecha

Indice de intensidad IIR
de interaccion
relativo

Cambios en los valores de las variables en interaccion con
otras especies respecto a sin interaccion

evaluaron diferencias entre especies utilizando
el analisis de varianza no paramétrico de
Kruskal Wallis.

En el experimento sobre el efecto del estrés
hidrico en el desempefio de las especies se
utilizaron las distintas variables de respuesta
(Tph, Ts, Tpm, Ta, Tc, y A/S) y CRA (Tabla
1) a fin de comparar la situacién con y sin
estrés. Para cada variable, se evaluo el efecto
acumulativo de los dos eventos de estrés en
cada especie mediante el analisis de varianza
no paramétrico de Kruskal Wallis con prueba
entre pares. Se compard la magnitud del
efecto del estrés en el CRA entre las especies,
a través del estadistico de Cohen (1988), que
indica mayor tamano del efecto en valores
mas altos.

En el experimento de habilidad competitiva
se calculd el indice de intensidad de
interaccion relativo (IIR) para la tasa de
produccion de hojas (Tph), de macollaje
(Tpm) y de crecimiento en biomasa (Tc) en
cada interaccion considerada (Armas et al.
2004). De esta manera:

R =(V, -V,)/(V, +V,) Ecuacién 1

donde V es la variable de estudio (en
nuestro caso se utilizo la Tph, Tpm y Tc), w
el valor en competencia (interaccion) y 0 el
valor sin competencia (sin interaccion). Los

resultados se expresan en valores de -1 a 1,
desde competencia (IIR<0), neutralidad (IIR=0)
a facilitacion (IIR>0) (Armas et al. 2004), con
un intervalo del 95% de confianza. Si el limite
no incluye el cero, consideramos que existe
interaccion significativa. Todos los analisis
fueron realizados en INFOSTAT (Di Rienzo
et al. 2019).

ResurtADOS

Experimento I. Efecto del estrés hidrico en el
desemperio de las especies

Se observaron distintas estrategias de
crecimiento y de asignaciéon de recursos
entre las especies estudiadas sin estrés
hidrico (Material Suplementario-Tabla S3).
Al final del experimento, la especie invasora
E. plana obtuvo mayor o igual desempeno
que las especies nativas E. bahiensis y S.
indicus (Material Suplementario-Tabla S3).
Se destaca su menor relacion de biomasa
aérea/subterranea en comparacién con
ambas especies nativas. Sin embargo, E. plana
fue la tinica especie que no florecié durante
el experimento, lo que indica que no asigno
recursos a la reproducciéon sexual (Material
Suplementario-Tabla S3).

Los resultados mostraron distintas respuestas
de las especies a los eventos de estrés hidrico.
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El estrés hidrico disminuyd el contenido  bahiensis (sin estrés: 97.0:5.3%; con estrés:
relativo de agua (CRA) en E. plana (sin estrés: ~ 65.5:27.2%), siendo la magnitud de este
86.2+13.1 %; con estrés: 24.4:10.5%) y en E.  efecto significativamente mayor en la especie

Eragrostis plana Eragrostis bahiensis Sporobolus indicus
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Figura 2. Promedio (n=5) de la tasa de produccién de hojas (n° de hojas/dia), tasa de senescencia foliar (n°® de hojas
senescentes/dia), tasa de macollaje (n° de macollos/dia), tasa de crecimiento en altura (cm/dia) para los tratamientos
con y sin estrés hidrico (EH) en las especies Eragrostis plana, Eragrostis bahiensis y Sporobolus indicus. Las barras indican
el desvio estandar. Los asteriscos indican diferencias significativas (P<0.05) entre tratamientos (con y sin estrés hidrico)
para cada especie. Por resultados de analisis estadisticos ver Material Suplementario-Tabla S3.

Figure 2. Average (n=5) of the leaf production rate (number of leaves/day), leaf senescence rate (number of leaves/day),
tillering rate (number of tillers/day), height growth rate (cm/day) for treatments with and without water stress (EH)
in the species Eragrostis plana, Eragrostis bahiensis and Sporobolus indicus. Bars indicate standard deviation. Asterisks
indicate significant differences (P<0.05) between treatments (with and without stress) for each species. For statistical
analysis, see Supplementary Material-Table S3.
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invasora (Material Suplementario-Tabla 54).
El estrés hidrico afect6 el desempeno de E.
plana en la medida que disminuy0 la tasa de
produccién de hojas y la tasa de crecimiento
en altura (Figura 2A y J), aumentando la tasa
de senescencia foliar (Figura 2 D). Las tasas de
crecimiento en altura para las especies nativas
E. bahiensis y S. indicus fueron menores en el
tratamiento con estrés hidrico (Figuras 2Ky L),
perono se observaron respuestas enlas tasas de
produccién de hojas, macollaje o crecimiento
en biomasa. La relacion de biomasa area/
subterranea fue significativamente afectada
por el estrés hidrico en S. indicus (Figura 3F).
Por detalle de parametros estadisticos ver
Material Suplementario-Tabla S5.

Experimento II. Habilidad competitiva en estrés
hidrico

Los indices de intensidad de interaccion
relativo (IIR) evidenciaron interacciones
interespecificas de competencia (IIR<0),
neutralidad (IIR=0) y facilitaciéon (IIR>0)
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dependiendo de la especie objetivo y
acompanante. Para E. plana, la tasa de
produccion de hojas no fue afectada en
interaccion con las especies nativas (Figura
4A), mientras que su tasa de macollaje se
favorecié (Figura 4D). El IIR para la tasa de
crecimiento en biomasa de E. plana cuando
estuvo acompafnada por E. bahiensis fue
inferior a 0, lo cual indica un efecto inhibitorio
de la especie nativa sobre la invasora para esta
variable (Figura 4G).

Los valores de IIR para las distintas variables
de crecimiento de la especie nativa E. bahiensis
fueron negativos en interaccion con E. plana
(IIR<0) y neutros en presencia de S. indicus
(IIR=0) (Figuras 4B, E y H). En relacién con
las respuestas de S. indicus a las interacciones,
tanto E. plana como E. bahiensis presentaron
efectos negativos para todas sus variables de
crecimiento (Figuras 4C, F, I). Sin embargo, la
competencia entre S. indicus con E. plana fue
mas intensa en comparacion con E. bahiensis,
presentando valores menores de IIR (Figuras
4C, Fel).

Eragrostis plana Eragrostis bahiensis Sporobolus indicus
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Figura 3. Promedio (n=5) de la tasa de crecimiento en biomasa (mg/dia) y relaciéon biomasa aérea/subterranea (g de
biomasa aérea/g de biomasa subterranea) para los tratamientos con y sin estrés hidrico (EH) en las especies Eragrostis
plana, Eragrostis bahiensis y Sporobolus indicus. Las barras indican el desvio estandar. Los asteriscos indican diferencias
significativas (P<0.05) entre tratamientos (con y sin estrés hidrico) para cada una de las especies. Por resultados de
andlisis estadisticos, ver Material Suplementario-Tabla S5.

Figure 3. Average (n=5) growth rate (mg/day)and aboveground/underground ratio (g of aboveground biomass/g of
underground biomass) for the treatments with and without water stress (EH) in the species Eragrostis plana, Eragrostis
bahiensis and Sporobolus indicus. Bars indicate standard deviation. Asterisks indicate significant differences (P<0.05)
between treatments (with and without water stress) for each of the species. For statistical analysis, see Supplementary
Material-Table S5.
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Figura 4. Promedio (n=5) de los indices de intensidad interaccion relativos (IIR) para la tasa de produccion de hojas, tasa
de macollaje y tasa de crecimiento en biomasa para cada especie objetivo (Eragrostis plana, Eragrostis bahiensis y Sporobolus
indicus) en interaccion con las especies acompafiantes. Las barras indican los intervalos de confianza al 95%.

Figure 4. Average (n=5) of the relative intensity interaction indices (IIR) for leaf production rate, tillering rate and
biomass growth rate for each species (Eragrostis plana, Eragrostis bahiensis y Sporobolus indicus) when interacting with
neighboring species (interaction treatments). Bars indicate confidence intervals of 95%.

Tabla 2. Resumen de los resultados del indice de intensidad de interaccion relativo (IIR) (Armas et al. 2004) para cada
especie objetivo segtin la especie acompanante, considerando la tasa de produccion de hojas (Tph), la tasa de macollaje
(Tm) y la tasa de crecimiento de biomasa (Tc). IIR=0: neutralidad; IIR<0 (-): competencia; IIR>0 (+): facilitacion.

Table 2. Summary of the results of the relative interaction intensity index (IIR) (Armas et al. 2004) for each target species
according to the neighboring species considering the leaf production rate (Tph); tillering rate (Tm) and biomass growth
rate (Tc). RII=0: neutrality; RII<0 (-): competence; RII>0 (+): facilitation.

Especie acompanhante Especie objetivo

E. plana E. bahiensis S. indicus

Tph Tm Tc Tph Tm Tc Tph Tpm Tc
E. plana - - - - - -
E. bahiensis 0 + - - - -

S. indicus 0 + 0 0 0 0
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En la Tabla 2 se resumen las interacciones
interespecificas descriptas anteriormente.
Eragrostis plana inhibe el crecimiento de
las especies nativas y generalmente no fue
afectada o fue favorecida por dicha interaccion;
E. bahiensis fue inhibida por E. plana y no por S.
indicus; S. indicus fue afectada negativamente
por ambas especies, pero su crecimiento fue
mas inhibido por E. plana.

Discusion

A partir de dos experimentos de corta
duracién y relativamente sencillos se evalué
el efecto del estrés hidrico en el desempefio
de E. plana, una graminea exodtica invasora
de los pastizales del Rio de la Plata, y su
habilidad competitiva en interaccion con dos
gramineas nativas. Este abordaje permitiria
proyectar si eventos de estrés hidrico, los que
se espera que sean mas severos y frecuentes
en la region, podrian favorecer el proceso de
invasion de E. plana a través del aumento de su
invasividad en estas condiciones. Estas ideas
estan asociadas a hipétesis de la literatura que
sugieren que las especies exdticas invasoras
pueden ser exitosas, inclusive en ambientes
estresantes, debido a su capacidad para
tolerar niveles bajos de recursos (Hobbs and
Huenneke 1992; Dukes and Mooney 1999;
Funk and Vitousek 2007; Funk 2013), y, por
lo tanto, podrian explicar su gran habilidad
competitiva.

Nuestra hipétesis inicial fue confirmada de
forma parcial, ya que esperabamos que en
condiciones de estrés hidrico, E. plana fuera
menos afectada y mas competitiva que las
gramineas nativas. Encontramos que la especie
exdtica invasora y las dos nativas seleccionadas
respondieron de forma diferente a los eventos
de estrés hidrico, posiblemente debido a sus
distintas estrategias de uso del agua. Por
un lado, E. plana presentd siempre mayor o
igual valor en las variables de desempefio
que las especies nativas, y se destaca su gran
proporcién de biomasa subterranea (Material
Suplementario-Tabla S3), lo cual coincide con
caracteristicas de plantas con superioridad
competitiva (Westoby et al. 2002; Funk 2013;
Sheffer-Basso et al. 2019). Algunos trabajos
demostraron una mayor captacion de agua
en especies exoéticas que invaden sistemas
deficientes en disponibilidad de agua a
través de una mayor inversion en biomasa
subterranea (Funk 2013). Asi, al momento de
aplicacion de los tratamientos, E. plana habia
adquirido mayor desempenio que las especies
nativas, y especialmente mayor biomasa
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radicular, siendo una ventaja competitiva en
situaciones estresantes (Weiner and Fishman
1994; Han et al. 2012). Por otro lado, las
gramineas nativas E. bahiensis y S. indicus
florecieron y continuaron la floracion incluso
en condiciones de estrés hidrico, 1o cual indica
diferencias en asignacion de recursos entre las
especies. Esta estrategia de floracién temprana
puederesponder al escape de unasequiaestival
(Levitt 1980; Volaire 2018), diferenciandose de
la especie exdtica invasora, que en el campo
suele florecer desde la primavera tardia a fines
del verano (Medeiros and Fotch 2007).

El desempefio de E. plana, sin embargo,
fue significativamente afectado luego de la
aplicacion de los eventos de estrés hidrico,
y el tamafio de dicho efecto fue inclusive
mayor que el observado para las especies
nativas. En el tratamiento con estrés hidrico,
E. plana disminuyo6 de forma notoria el
contenido relativo de agua de las hojas
verdes, en comparacion con ambas especies
nativas. Estos resultados indicarian que la
especie exotica invasora fue mas afectada por
el estrés hidrico que las gramineas nativas
seleccionadas, al menos en las condiciones
experimentales del presente trabajo. Si bien
existen estudios que muestran a las especies
exodticas invasoras como mas exitosas que
las nativas en situaciones estresantes (Dukes
and Mooney 1999; Moijzes et al. 2020; Welles
and Funk 2021), también hay trabajos que
destacan la gran tolerancia de las nativas,
sobre todo debido a una posible adaptacion a
periodos adversos que ocurren naturalmente
en su ambiente (Hobbs and Huenneke 1992;
Alpert et al. 2000; Funk and Vitousek 2007).
Por lo tanto, en la literatura se encuentran
resultados contrastantes (e.g., Rejmanek and
Richardson 1996; Funk and Zachari 2010; Han
et al. 2012), lo cual sefiala que las respuestas
de las especies nativas y exdticas invasoras en
condiciones de escasez de recursos pueden ser
un fendmeno contexto-dependiente y de dificil
generalizacion (Gioria and Osborne 2014).

Por otro lado, demostramos que E. plana
tiene la capacidad de suprimir el crecimiento
de ambas especies nativas, y, en general, su
desempenio se ve facilitado o no se afecta
con estas especies vecinas (Tabla 2). Estos
resultados de efectos y respuestas reafirman
su gran habilidad competitiva, ya reportada
en otro trabajo previo en la region (Guido
et al. 2019), ahora con la novedad de que
esta capacidad se mantiene en condiciones
estresantes de déficit hidrico. Cuando E.
plana es acompanada por E. bahiensis y S.
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indicus, se ve favorecida porque aumenta su
tasa de macollaje (Tabla 2), lo cual sugiere una
posible estrategia de colonizacion a través de
la propagacion vegetativa, sin invertir energia
en reproduccion sexual. Esta estrategia podria
presentar una ventaja en las primeras etapas
del proceso de invasidn por brindarle la
capacidad de colonizar rapidamente espacios
vacios luego de una sequia severa. Nuestros
resultados son similares a otros experimentos
que evaltan interacciones entre especies
exoticas invasoras y nativas en condiciones
estresantes, demostrando que aunque el efecto
del estrés pueda ser mas adverso en la especie
exotica invasora, su superioridad competitiva
se mantiene (Nernberg and Dale 1997; Mason
et al. 2012; Schultheis and MacGuigan 2018).
Es importante mencionar que ademas de la
competencia, nuestras observaciones podrian
también ser el resultado de otras interacciones
en simultaneo, como la alelopatia, lo cual
también fue reportado como un posible
mecanismo de invasion de E. plana (Favaretto
et al. 2018; Guido et al. 2020).

En suma, concluimos que eventos de
estrés hidrico afectaron de forma desigual
al desempeno de las especies estudiadas,
siendo mayormente perjudicada la especie
exotica invasora E. plana. Sin embargo, su
gran habilidad competitiva, ya reportada
en estudios previos (Guido et al. 2019), se
extiende para situaciones de estrés hidrico,
lo cual podria explicar su invasividad y
algunos patrones observados a campo (Guido
et al. 2016). De acuerdo con los resultados
obtenidos y ante las probabilidades de que
ocurran sequias mas frecuentes y severas en
los pastizales del Rio de la Plata (Penalba and
Rivera 2013, 2015), los eventos de estrés hidrico
podrian ser una ventana de oportunidad para
el proceso de invasién de E. plana. Debido a
que la ganaderia extensiva es una actividad

fundamental en estos pastizales, las sequias
significarian no sélo pérdidas de forraje, sino
también una amenaza para la invasién de una
especie exdtica altamente competitiva y de baja
calidad forrajera, lo cual podria comprometer
la produccion de estos sistemas. Sin embargo,
es importante mencionar que este trabajo fue
a nivel de planta individual, en condiciones
de invernaculo y considerando tinicamente
dos especies nativas. Por lo tanto, para
complementar nuestros resultados y entender
mas el proceso de invasidon de E. plana es
necesario expandir estudios a un mayor
numero de especies nativas y también estudiar
la invasibilidad a nivel de comunidades a
campo. Ademas, experimentos que evaltien
otras condiciones asociadas a las predicciones
del cambio climatico (e.g., temperatura y
niveles de CO,) podrian ser complementarios
para evaluar conjuntamente la invasividad de
E. plana y la invasibilidad de los pastizales,
obteniendo asi un mejor entendimiento del
proceso de invasion.
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