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Resumen 

Balance facilitación-competencia entre plantas a lo largo de gradientes de estrés 

biótico y abiótico 

 

El balance de interacciones entre plantas determina en gran parte la estructura y 

composición de una comunidad. La hipótesis de gradiente-estrés propone que las 

interacciones positivas, de facilitación, son más frecuentes en ambientes con alto estrés 

físico (ej. temperaturas extremas, sequía) o biótico (fuerte presión de pastoreo), en tanto 

que las interacciones negativas, de competencia, son preponderantes en condiciones 

ambientales favorables. Existen numerosos factores no incorporados en estudios previos 

que podrían modificar esas predicciones. En particular, el balance de interacciones se ha 

estudiado mayormente entre plantas sometidas a un solo factor de estrés cuando en la 

naturaleza en muchos casos co-ocurren varios factores. En esta tesis se evaluó el resultado 

neto del balance de interacciones entre plantas en gradientes de herbivoría y de 

disponibilidad de agua. Se utilizó como sistema de estudio una planta no palatable común 

en la región, Baccharis ulicina (Baccharis, Asteraceaea), y varias especies de plantas 

vecinas a ella. Se hicieron muestreos descriptivos a nivel especifico y comunitario. 

Además, se implementaron un experimento de remoción de Baccharis en zonas con 

distinta presión de herbivoría y un experimento de trasplante de una gramínea dentro vs 

fuera de Baccharis en un gradiente de presión de herbívoros y con un tratamiento de riego. 

Los resultados de esta tesis muestran un efecto positivo importante por parte de Baccharis 

sobre la fecundidad de las especies dominantes de la comunidad en condiciones de 

herbivoría intensa, sugiriendo que es un efecto dado por protección anti-herbívoro. No 

hay evidencia de efectos de amortiguación de condiciones ambientales en las especies 

facilitadas por parte de Baccharis. La disponibilidad de agua no modificó el resultado del 

balance de interacciones positivas y negativas en este sistema. Estos resultados apoyan a 

la hipótesis de gradiente de estrés en el gradiente de herbivoría por lo que sugieren que el 

efecto de protección anti-herbívoro es preponderante en el resultado del balance de 

interacciones en este sistema, y es por tanto un factor clave en la conformación de la 

comunidad. 

Palabras claves: hipótesis de gradiente de estrés, facilitación indirecta, interacciones entre 

plantas, plantas no palatables, gradiente de herbivoría. 
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Abstract 
 
The structure and composition of a community are largely determined by the net balance 

of interactions between plants. The stress gradient hypotheses propose that positive 

interactions, that is facilitation, are more frequent in communities under high physical 

(e.g. extreme temperatures, drought) or biotic (herbivore pressure) stress, and that 

negative interactions would prevail in more favorable conditions. There are several 

factors, however, that are not included in previous studies about plant interactions that 

can modify these predictions. Particularly, the balance of interactions has been studied 

mostly in plants subjected to one stress factor when in nature usually several stress factors 

occur simultaneously. In this thesis interactions between plants were explored in a 

gradient of herbivore pressure and water availability. The study system consisted on an 

unpalatable plant frequent in the area, Baccharis ulicina (Baccharis, Asteraceae), and 

several neighboring plants species. A Baccharis removal experiment was performed in 

zones with distinct herbivore pressure. Also, a transplanting experiment of a grass inside 

vs. outside Baccharis was conducted in a gradient of herbivory and under irrigation 

conditions. The results of this thesis showed an important positive effect by Baccharis on 

the fecundity of the dominant species of the community under heavy grazing conditions 

suggesting that the positive effect was mediated by protection against herbivores. There 

was no evidence of a direct effect of amelioration of physical stress. Water availability 

did not modify the results of the net balance of positive and negative interactions in this 

system. These results support the stress gradient hypothesis in the consumer pressure 

gradient, suggesting that the effect of protection against herbivores governs the balance 

of interactions between plants in this system and that this mechanism is, in consequence, 

a key factor in assembling the community. 

 

Key words: stress gradient hypothesis, indirect facilitation, plant interactions, unpalatable 

plants, herbivores gradient. 
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Capítulo 1  - Introducción general 
 

1.1. MARCO CONCEPTUAL 
La estructura y composición de una comunidad están en gran parte determinadas por las 
interacciones positivas y negativas que ocurren entre plantas vecinas (Armas y Pugnaire 
2005). Las interacciones negativas, de competencia, ocurren cuando una planta perjudica 
el desempeño de plantas vecinas (ej. sobrevivencia, crecimiento o fecundidad) a través 
del consumo de recursos que son limitados (Keddy 2001). Las interacciones positivas, o 
también llamadas de facilitación, ocurren cuando una especie, denominada “nodriza”, 
modifica directa o indirectamente el ambiente biótico o abiótico y de esta forma mejora 
el desempeño de especies vecinas (Brooker y Callaghan 1998; Vandenberghe et al. 2009). 
La facilitación puede ocurrir de forma directa por amortiguación de condiciones 
ambientales, modificación del sustrato o incremento de la disponibilidad de recursos, y 
de modo indirecto por la eliminación de competidores, la atracción de organismos 
beneficiosos (ej. polinizadores) y la protección del consumo de los herbívoros (Callaway 
1995).   

Durante varias décadas las investigaciones sobre interacciones entre plantas 
pusieron el foco en la competencia, ignorando el rol de las interacciones de facilitación 
en el ensamble de las comunidades (Bruno et al. 2003). Luego, numerosos ejemplos en 
diversos sistemas evidenciaron la importancia de la facilitación en procesos ecológicos a 
nivel de población y comunidad. La facilitación puede expandir el nicho fundamental de 
una especie (Bruno et al. 2003; Bulleri et al. 2015; Filazzola et al. 2017) y modificar sus 
patrones de distribución (Oesterheld y Oyarzábal 2004; Graff y Aguiar 2011). Además, 
contribuye a la riqueza específica y diversidad biológica (Callaway, Kikvidze y Kikodze 
2000; Cavieres y Badano 2010; Hierro y Cock 2013, Mcintire y Fajardo 2014), puede 
aumentar el éxito de reclutamiento de las poblaciones (Castro et al. 2004; Lortie y 
Turkington 2010), y afectar incluso las trayectorias evolutivas de las especies (Valiente-
Banuet y Verdú 2008, Kikvidze y Callaway 2009). El reconocimiento de la importancia 
de la facilitación ha permitido su inclusión en la teoría ecológica (Bruno et al. 2003, 
Mittelbach 2012). 

Las interacciones positivas y negativas son procesos que co-ocurren en una misma 
comunidad y en un mismo par de individuos (Callaway y Walker 1997; Holmgren et al. 
1997). El balance entre ambas determina un resultado neto positivo (facilitación) o 
negativo (competencia) y, en consecuencia, los efectos en la dinámica poblacional de las 
especies (Armas y Pugnaire 2005). Ese balance de interacciones depende de muchos 
factores, tales como las formas de vida (Gómez-Aparicio 2009; He et al. 2013), la edad 
(Pugnaire y Lázaro 2000; Miriti 2006; García-Cervigón et al. 2016), las estrategias de 
vida (Liancourt et al. 2005; Maestre et al. 2009; Graff y Aguiar 2016), y el origen (nativo 
vs. exótico, Kuebbing y Nuñez 2016) de las plantas intervinientes. La teoría sugiere que 
más allá de las variaciones dadas por los rasgos propios de las plantas, pueden hallarse 
patrones generales en el balance de interacciones en función de los niveles de estrés en el 
ambiente (Bertness y Callaway 1994; Alberti et al. 2008; He et al. 2013). La hipótesis de 
gradiente de estrés (HGE; Bertness y Callaway 1994) predice que el balance neto de las 
interacciones es positivo, de facilitación, cuando el estrés es elevado, sea este ambiental 
(abiótico) o por presión de herbívoros (biótico). Las interacciones negativas, por su parte, 
ocurrirían en situaciones de niveles de estrés intermedio (Fig. 1.1.).  
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Consistentes con la HGE, algunos trabajos han encontrado facilitación en 
situaciones de alta presión de los herbívoros (por ejemplo Graff, Aguiar y Chaneton 
2007). Otros trabajos, por el contrario, han encontrado que ante elevada presión de 
herbívoros disminuye el efecto positivo a plantas vecinas, en relación a aquellas situadas 
en zonas de baja o intermedia presión de herbívoros (Brooker et al. 2006; Smit et al. 2007; 
Vandenberghe et al. 2009; Saiz y Alados 2012). Esta reducción del efecto positivo puede 
deberse a que ante la herbivoría intensa y generalizada la planta benefactora sufre daño 
(Smit et al. 2007), o bien el alimento comienza a escasear llevando a los herbívoros a 
incrementar elesfuerzo de búsqueda detectando incluso plantas que viven asociadas a 
otras plantas (Brooker et al. 2006, Soliveres et al. 2011). 

Respecto a gradientes de estrés abiótico, se ha destacado que en zonas de aridez, en 
las que el agua es un recurso limitante, la facilitación directa por amortiguación de 
condiciones ambientales desfavorables es un mecanismo importante (Tewksbury y Lloyd 
2001). Sin embargo, algunos trabajos han demostrado que en las situaciones de aridez 
prepondera la competencia (Tielbörger y Kadmon 2000; Maestre y Cortina 2004), o bien 
que ante condiciones muy extremas los efectos positivos disminuyen (Kitzberger et al. 
2000; de Bello et al. 2011; Koyama y Tsuyuzaki 2012). Hay un debate vigente en lo que 
respecta al balance de interacciones entre especies de plantas según gradientes de estrés 
por disponibilidad de agua (Butterfield et al. 2015). 

Dadas las contradicciones en los estudios de facilitación directa e indirecta, aún hay 
controversia acerca de cómo es la relación entre el nivel de estrés y el balance de 
interacciones entre plantas vecinas (Maestre y Cortina 2004; Maestre, Valladares y 
Reynolds 2006; Lortie y Callaway 2006; Maestre et al. 2009). Por ello se han elaborado 
modelos alternativos que proponen que la facilitación es más importante en condiciones 
de estrés intermedio mientras que en niveles severos las interacciones podrían ser neutras, 
o de competencia (ver Fig. 1.2., Malkinson y Tielbörger 2010; Holmgren y Scheffer 2010; 
Michalet et al. 2013). Las contradicciones halladas pueden deberse a la complejidad que 
reviste el hecho de que numerosos factores afectan el balance de interacciones, como a 
las distintas aproximaciones de los estudios: estudios que evalúan interacciones a nivel 
de pares de especies vs aquellos que las evalúan a nivel comunitario, estudios descriptivos 
vs. experimentales, o distintas variables de medición sobre las plantas estudiadas (He et 
al. 2013). También se ha señalado que hay una falta de realismo en los trabajos al 
considerar un único factor de estrés cuando en la naturaleza en la mayoría de los casos 
co-existen múltiples factores (Bulleri et al. 2008). La combinación de herbivoría y estrés 
biótico, por ejemplo, ha sido escasamente explorada. Se ha sugerido que prepondera el 
efecto de la herbivoría en el resultado del balance de interacciones (Smit et al. 2009) y 
que interacciones que son positivas en presencia de herbívoros pueden ser negativas en 
su ausencia, por el efecto de la competencia por agua (por ejemplo, Graff et al. 2007, 
Filazzola et al. 2017). Clarificar la relación entre estrés y balance de interacciones, así 
como sus efectos a niveles específico y comunitario, es importante no sólo desde el punto 
de vista teórico, sino que además permitiría predecir el rol de las interacciones bióticas 
como mediadoras de las respuestas de la comunidad y de las especies al cambio climático 
global (Brooker et al. 2008). 

El objetivo de esta tesis es contribuir al conocimiento del balance de interacciones 
entre plantas vecinas sometidas a herbivoría y estrés hídrico y de esta forma re-evaluar la 
HGE. Se utilizó como sistema de estudio a la planta perenne no palatable Baccharis 
ulicina (de aquí en más Baccharis) y las plantas vecinas a ella en el bosque de caldén 
(Prosopis caldenia) en La Pampa, Argentina. Se ha observado que dentro de la superficie 
ocupada por Baccharis, otras plantas exhiben mayor tamaño y un mayor número de 
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inflorescencias que aquellas viviendo aisladamente (Imagen 1.1.) Dado que la región se 
caracteriza por tener estrés hídrico la mayor parte del año, y por estar sometida al pastoreo 
por parte del ganado vacuno (Cano et al. 1980), ambos factores estresantes afectan a la 
comunidad vegetal, pudiendo contribuir a la observación realizada.  

 
 

 
 
Figura 1.1. Modelo de Bertness y Callaway (1994) 
Este modelo relaciona la frecuencia de las interacciones positivas y negativas con el nivel de 
estrés físico o por presión de herbívoros del ambiente. De acuerdo con este modelo, las 
interacciones de facilitación prevalecerían cuando el estrés es elevado, ya que ante fuerte presión 
de consumo es más probable la ocurrencia de facilitación por protección anti-herbívoro y en 
condiciones de estrés ambiental es más probable la amortiguación de esas condiciones. 
 

 

Figura 1.2. Modelo de Malkinson y Tiëlborger (2010) 
Este modelo relaciona el desempeño relativo de las plantas vecinas con los niveles de estrés. El 
desempeño relativo es el desempeño en función de ambos procesos, competencia y facilitación y 
a lo largo de un gradiente. Este modelo contempla la multiplicidad de factores, mientras que puede 
haber facilitación por aumento de nutrientes y humedad, también puede haber competencia por 
agua y nutrientes, y ambos procesos van modificando su importancia a través de los gradientes 
de estrés. Eso se expresa usando desempeño relativo. A diferencia del modelo de gradiente de 
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estrés mostrado en la Fig. 1.1., este modelo propone que, ante estrés severo, el efecto neto tiende 
a disminuir. Esto ocurriría porque la facilitación disminuye (a) o porque la competencia 
contrarresta el efecto positivo (b).  
 

 
 
Imagen 1.1. Ejemplar de B. ulicina 
En esta imagen pueden observarse las inflorescencias del pasto palatable, P. napostaense, dentro 
de la zona ocupada por Baccharis, así como también el alto consumo por parte de los herbívoros 
fuera de la zona ocupada por Baccharis. 
 
1.2. OBJETIVOS E HIPÓTESIS 
 

1.2.1. Objetivo general 
Entender los mecanismos que modulan la intensidad relativa de las interacciones positivas 
y negativas entre plantas sometidas a estrés abiótico y consumo por herbívoros. 
 
1.2.2. Objetivos específicos 
1. Describir el patrón espacial de asociación entre Baccharis y plantas herbáceas y 

evaluar el efecto neto ejercido por Baccharis sobre la comunidad.  
2. Evaluar el efecto de la biomasa aérea de Baccharis sobre el desempeño de plantas 

vecinas en función de un gradiente de pastoreo. 
3. Determinar cómo la interacción entre estrés biótico y abiótico modifica el resultado 

neto del balance de interacciones positivas y negativas entre Baccharis y otras 
especies de la comunidad. 

 
 
1.3.3. Hipótesis  
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Hipótesis 1. La presencia de Baccharis favorece el establecimiento, crecimiento y éxito 
reproductivo de plantas herbáceas vecinas. 
 
Hipótesis 2. Baccharis ejerce efectos positivos sobre plantas herbáceas vecinas debido 
a la acción indirecta del canopeo que ofrece protección anti-herbívoro y no al efecto 
directo del mejoramiento de las condiciones edáficas provocadas por Baccharis. 
 

Hipótesis 3. Baccharis ejerce efectos positivos sobre gramíneas palatables en áreas de 
fuerte presión de consumo, independientemente de la disponibilidad de agua, debido al 
efecto preponderante de protección anti- herbívoro. En situaciones de baja o nula 
herbivoría la baja disponibilidad de agua lleva a la competencia entre plantas vecinas.  
 
1.3.ÁREA DE ESTUDIO  
1.3.1. Descripción del sitio 
El estudio se realizó dentro del bosque semiárido de caldén (Prosopis caldenia, caldenal). 
Fitogeográficamente, el caldenal es un distrito ubicado en la porción sur de la provincia 
del Espinal (Cabrera 1994, Fig. 1.4.). Este bosque se caracteriza por conformar un bosque 
abierto dominado por P. caldenia y con especies acompañantes tales como P. flexuosa, 
Geoffroea decorticans, Schinus fasciculatus y Jodina rhombifolia. El estrato herbáceo 
está compuesto principalmente por gramíneas perennes palatables, Piptochaetium 
napostaense, Nassella tenuis y Poa ligularis y otras no palatables, mayormente Jarava 
ichu, N. tenuissima y Amelichloa brachychaeta (Cano 1988).  

La región presenta un clima semiárido (precipitación entre 150-250 mm a 250-
500 mm, Noy-Meir 1973). La lluvia media anual es de 471,5 mm (datos para General 
Acha, alrededor de 50 km de los distintos sitios de estudio de la tesis, 1897-1989, 
www.worldclimate.com), la cual ocurre mayoritariamente entre octubre y abril. Se 
destaca la variabilidad inter e intra anual de las precipitaciones en la zona (Cano et al. 
1980), siendo esto propio de las regiones áridas y semiáridas en todo el mundo (Noy-Meir 
1973). Las bajas precipitaciones de la región se consideran un factor limitante para el 
desarrollo de la producción agropecuaria (Cano et al. 1980). Los datos de temperatura 
pueden verse en la figura I y los de precipitación en la figura III del Anexo. 

El bosque de caldén es utilizado principalmente para el pastoreo de ganado vacuno 
durante el invierno, ya que sus principales gramíneas de valor forrajero tienen un ciclo 
invernal. El ciclo de pastoreo es desde abril-mayo hasta el final de la primavera, 
abarcando períodos de unos 6-7 meses. En algunas zonas también utilizan cultivos de 
invierno y alternan el pastoreo entre sitios de bosque de caldén y estos cultivos. Pero esto 
depende de la disponibilidad de tierras aptas para cultivos de invierno, así como de la 
disponibilidad de fuentes de agua en cada establecimiento (comunicación personal con 
productores). Los sitios de estudio de esta tesis consisten en establecimientos 
agropecuarios que utilizan el bosque de caldén para el pastoreo durante el invierno.  

El bosque de caldén es un ambiente sometido a la presión de herbívoros y al estrés 
hídrico, lo que lo hace un sitio ideal para evaluar el balance de interacciones en plantas 
sometidas a ambos factores de estrés (Veblen 2008). 
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Figura 1.4. Provincia Fitogeográfica del Espinal 
En esta figura puede verse la localización del Espinal en la Argentina y la ubicación del bosque 
de caldén en La Pampa. El punto rojo indica la localización de la zona donde se realizaron los 
distintos estudios de esta tesis. 
 
1.3.2. Descripción de las especies estudiadas 
Baccharis ulicina Hook y Arn. es un subarbusto perenne perteneciente a la familia 
Asteraceae. En Argentina crece en las regiones secas hasta el norte de Patagonia, y 
además crece en Bolivia (Cano 1988). Es de baja palatabilidad (no ramoneada, salvo en 
casos de extrema falta de otro forraje, Cano 1988) y muy frecuente en sitios de pastoreo 
en áreas de bosque de caldén. Su altura puede variar según el momento del año, oscilando 
entre 20 cm y 70 cm (Troiani y Steibel 2008). También varía el tamaño de su canopeo y 
la cantidad de follaje a lo largo del año y entre un año y otro (observación personal, ver 
Imagen 1.2.). 
 Piptochaetium napostaense (Speg.) Hackel es una gramínea perenne nativa de 
Argentina que se extiende desde Catamarca hasta Chubut (Cano 1988). Es muy palatable 
y de buena calidad y cantidad de forraje, por lo tanto, es importante para el productor 
agropecuario. Se utiliza principalmente desde otoño a primavera, ya que pasado ese 
período comienza a encañar y en verano baja su valor proteico (Cano 1988).  
 Otras especies de especial importancia por su uso en el bosque de caldén son P. 
ligularis Nees y N. tenuis (Phil.) Barkworth. Estas especies también son nativas en 
Argentina, y ampliamente distribuidas desde el centro al sur del país (Cano 1988). Al 
igual que P. napostaense, ambas tienen buena cantidad y calidad de forraje, y son 
utilizadas en invierno (Cano 1988). A diferencia de P. napostaense, estas especies son 
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más sensibles al pastoreo, pudiendo bajar su abundancia por el sobreuso prolongado 
(Cano 1988). 
 

 
 
Imagen 1.2. Ejemplares de B. ulicina en distintos años 
En la imagen de la izquierda puede observarse un ejemplar con su follaje completo, mientras que 
a la derecha el ejemplar no presenta follaje sino sólo ramas. Ambas fotografías corresponden al 
mes de noviembre, pero en dos años distintos.  
 

1.3.3. Gradientes de pastoreo en el área de estudio 
En diversas regiones del mundo se ha registrado que las fuentes de agua artificiales, 
instaladas para abastecer al ganado ovino y bovino, generan un patrón de presión de 
pastoreo diferencial, con efectos pronunciados en la cercanía que disminuyen en tanto 
aumenta la distancia a la fuente de agua (Brooks et al. 2006). Este patrón tiene efectos 
más pronunciados en zonas áridas y semiáridas, en las que los herbívoros deben regresar 
con mucha frecuencia a la fuente de agua (Lange 1969). En el caldenal a menudo los 
establecimientos agropecuarios presentan escasez de agua para abastecer al ganado, 
llevando a localizar una única aguada para grandes extensiones (Morici et al. 2003). En 
este sistema, se han detectado gradientes de presión de pastoreo en función de la distancia 
a la aguada en potreros de 600 has (Morici et al. 2006). En las zonas cercanas a la aguada, 
hasta unos 750 m, el pastoreo es excesivo, mientras que a distancias mayores a 1500 m el 
pastoreo es bajo, pudiendo haber subutilización de las especies valiosas (Nazar 
Anchorena 1988).   

Este patrón, denominado piósfera, ocurre debido a la necesidad de los herbívoros 
de retornar con frecuencia a la fuente de agua y, a su vez, a la menor superficie disponible 
en la zona de la aguada (Lange 1969) que, por lo general, está ubicada en la esquina del 
potrero. Esto ocasiona cambios sobre los componentes físicos y bióticos del sistema. Los 
cambios físicos en la zona cercana a la aguada son la compactación de suelo por pisoteo, 
la acumulación de heces (Andrew y Lange 1983) y el consecuente aumento de nutrientes 
(Fernandez-Gimenez y Allen Díaz 2000). Los cambios bióticos son la disminución de la 
biomasa aérea de la vegetación (Andrew y Lange 1986), la disminución del éxito 
reproductivo por individuo así como el menor aporte de semillas al banco de suelo 








































































































































