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INTERACCIONES PLANTA-PLANTA: UN CLÁSICO DE LA ECOLOGÍA TERRESTRE 

Las plantas, como el resto de los seres vivos, interactúan entre sí con efectos tanto negativos como 

positivos, y dichas interacciones son determinantes de la estructura espacial, diversidad y dinámica de las 

comunidades vegetales (Connell y Slatyer, 1977; Schoener, 1983; Tilman, 1982, 1986; Callaway y Walker, 

1997; Tewksbury y Lloyd, 2001). 

La interacción interespecífica que históricamente ha recibido más atención es la competencia 

(Schoener, 1983; Goldberg y Barton, 1992). Se entiende que hay competencia entre dos especies cuando 

la interacción entre ambas conduce a una reducción en fecundidad, supervivencia o crecimiento de al 

menos una de ellas. Esta competencia puede darse bien por la explotación común de recursos 

(competencia por explotación), donde los individuos interactúan entre sí indirectamente, respondiendo 

a un nivel de recursos (luz, agua, nutrientes, polinizadores, etc.) disminuido por la actividad de los 

competidores (Tilman y col., 1981) o bien por interferencia, donde existe una interacción negativa directa 

entre las especies, como en el caso de interacciones alelopáticas o territoriales (Stiling, 1999). La 

competencia interespecífica es con frecuencia asimétrica, ya que a menudo las consecuencias de la 

interacción no son las mismas para ambas especies (Connell, 1961; Graze y Wetzel, 1981; Lawton y Hassell, 

1981). Como ejemplo extremo de esta asimetría está el amensalismo, en cuyo caso una especie afecta 

negativamente a otra, pero esta segunda especie no tiene ningún efecto, ni positivo ni negativo, sobre la 

primera.  

En otro extremo del rango de posibles interacciones estarían las interacciones positivas, donde al 

menos una de las dos especies se beneficia de la interacción con la otra. Estos beneficios directos o 

indirectos que una planta proporciona a otras se engloban bajo el término de facilitación, definida como 

el fenómeno mediante el cual una especie mejora la supervivencia, crecimiento o estado general de otra 

(Callaway, 1995). Aunque destaca la atención creciente que las interacciones positivas han recibido en las 

últimas décadas, este tipo de interacciones se han asumido desde antiguo en la teoría ecológica, 

especialmente en relación a los procesos de sucesión ecológica (Connell y Slatyer, 1977).  Los mecanismos 

de facilitación son muy diversos, pueden consistir en la protección frente a herbívoros, la atenuación de 

las condiciones climáticas extremas y mejora de las condiciones microambientales a través del sombreo, 

o la elevación hidráulica (Zamora y col., 1999; Ludwig, 2001; Maestre y col., 2003a).  

Competencia y facilitación juegan un papel crucial en la organización de las comunidades vegetales, 

de manera que combinaciones complejas de ambas parecen ser lo común en la naturaleza (Bruno y col., 

2003) y será el balance neto entre los efectos positivos y negativos el que determinará el resultado final 



20 | Capítulo 1 

 

de la interacción. Una cuestión crucial en el estudio de las interacciones interespecíficas es conocer cuáles 

son las condiciones que favorecen la coexistencia o la exclusión competitiva de las especies. La predicción 

de este resultado y la determinación de los factores que lo controlan han sido objeto de numerosas 

investigaciones (Chesson, 2000; HilleRisLambers y col., 2012; Valladares y col., 2015) y desarrollo de 

modelos, como los de Lotka-Volterra (Volterra, 1926; Lotka, 1932) y Tilman (1982, 1986), clásicos en 

Ecología, y otros muchos recientes que incorporan diversos factores de control (Kleinhesselink y Adler, 

2015; Letten y col., 2017). Igualmente, la intensidad y el signo del balance neto entre los efectos positivos 

y negativos de las interacciones planta-planta dependen de múltiples factores. En esta línea y basándose 

en la noción de que las interacciones bióticas dependen de las condiciones ambientales (Gause, 1934), 

Bertness y Callaway propusieron en 1994 la Hipótesis del Gradiente de Estrés (SGH), que sugería que las 

interacciones positivas serían más frecuentes bajo condiciones de estrés, biótico o abiótico, mientras que 

la competencia dominaría en condiciones relativamente favorables. Esta hipótesis abrió paso a la 

generación de una masa crítica de conocimiento sobre el tema, siendo apoyada por numerosos trabajos 

(Callaway y col., 2002; Maestre y col., 2003a; Soliveres y col., 2010) pero también cuestionada por otros 

muchos (Tielbörger y Kadmon, 2000; Choler y col. 2001; Maestre y col., 2005; Michalet y col., 2006; Miriti, 

2006; Kawai y Tokeshi, 2007). Esta controversia en torno a la SGH dio pie al planteamiento de varias 

modificaciones (Dormann y Brooker, 2002; Maestre y col., 2009), poniendo de manifiesto la necesidad de 

incluir otros factores que ayuden a refinar las predicciones sobre las interacciones entre plantas. Entre los 

factores que pueden determinar el signo e intensidad de la interacción planta-planta cabe destacar, la 

ontogenia (Miriti, 2006), la ocurrencia de perturbaciones (Melgoza y col., 1990), la presencia de una 

tercera especie (Soliveres y col., 2015), el balance entre la habilidad competitiva y diferenciación de nichos 

de las especies que interactúan, en función de la distancia filogenética (Mayfield y Levine, 2010) o el grupo 

y características funcionales de las especies (Maestre y col., 2004;Gómez-Aparicio, 2009; Schöb y col., 

2013). Por ejemplo, el resultado variará en función de si las especies son competitivas o estrés-tolerantes 

(Maestre y col., 2009; He y col., 2013) o especies tempranas versus especies tardías en la sucesión (Bazzaz, 

1990). 

Cuantificación de las interacciones 

Dada la complejidad que hay detrás del fenómeno de las interacciones planta-planta, también 

existe cierto debate sobre cuál es la mejor perspectiva para medirlas. Normalmente, el efecto de las 

interacciones se mide a través de experimentos manipulativos, en los que alterando combinaciones de 

composiciones de especies (sin modificar la densidad global o modificándola), se evalúa el efecto e 

intensidad de la interacción sobre la especie en una variable respuesta (Harper, 1977). Un ejemplo de 
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metodología manipulativa ampliamente utilizada lo encontramos en el enfoque sustitutivo o de series de 

reemplazos (de Wit, 1960), aplicado para estudiar las interacciones en sistemas donde se varían la 

frecuencia relativa.  

A menudo, el balance neto de las interacciones planta-planta, se mide como la variación en alguna 

variable de crecimiento o función (performance) entre los individuos que crecen aislados y los individuos 

que crecen junto a plantas vecinas. Se debe tener en cuenta que el valor obtenido de las variables de 

respuesta contempla el efecto neto de la interacción (esto es, la suma de todos los efectos, ya sean 

directos, indirectos, positivos o negativos que influyen en la respuesta de las plantas) (Goldberg y col., 

1999), ya que dichas interacciones actúan simultáneamente en la naturaleza. Se han utilizado diversos 

índices para tal fin: Los índices planteados por Reynolds (1999) y Weigelt y Jolliffe (2003) que incluían el 

índice de competencia relativa (Relative Competition Index, RCI) propuesto por Wilson y Keddy (1986); 

el ratio de respuesta logarítmica (log Response Ratio, lnRR) de Hedges y col. (1999) o el efecto relativo 

del vecino (Relative Neighbour Effect, RNE), que es una modificación del RCI que permite tener en cuenta 

los efectos de la facilitación (Markham y Chanway, 1996). 

 En una revisión realizada por Armas y col. (2004) se criticó la falta de simetría y la pobreza de las 

propiedades estadísticas de todos estos índices, lo que justificó la propuesta de un nuevo índice (Relative 

Interaction Index, RII), que ha sido el más ampliamente utilizado desde su publicación. Este índice parte 

de la asunción de que el individuo que crece aislado alcanzará un máximo (sea la variable respuesta que 

sea) que vendrá determinado por el genotipo y las condiciones ambientales. En cambio, cuando crezca 

junto a otras plantas vecinas, el individuo tendrá valores situados por debajo de dicho máximo cuando 

domine la competencia y por encima si prevalecen los mecanismos de facilitación. Así, dicho índice 

representa la relación entre los efectos de la facilitación y la competencia en la variable respuesta. 

Recientemente, Díaz-Serra y col. (2016) propusieron una nueva familia formada por cuatro nuevos índices 

estandarizados (Neighbour Effect Indices) que permiten evaluar la intensidad e importancia de las 

interacciones. Además, sugieren que el RII podría subestimar los efectos de facilitación. 

Welden y Slauson (1986) y Grace (1991) distinguieron dos componentes en la evaluación del grado 

de competencia: la intensidad y la importancia. La intensidad de la competencia interespecífica se 

entiende como el efecto absoluto de una especie sobre otra. La importancia de la competencia, en 

cambio, considera el grado de impacto de una especie sobre otra en relación al impacto de otros factores 

ambientales. Es decir, la contribución relativa de la competencia sobre la variable respuesta de otra 

especie, en comparación con la contribución general del ambiente en la misma variable respuesta. Con el 

objetivo de medir este parámetro Brooker y col. (2005) propusieron el índice Cimp, que  usaba como proxy 
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del óptimo de referencia los valores de performance de una  planta creciendo sin plantas vecinas a lo largo 

de un gradiente, obviando por tanto los posibles mecanismos de facilitación, que posteriormente fueron 

incluidos por Seifan y col., (2010) con el índice C´imp. No obstante, tanto este índice como el anterior son 

no simétricos, complicando la comparación los valores obtenidos cuando interacciones positivas y 

negativas ocurren simultáneamente. En el mismo trabajo estos autores proponen un último índice para 

medir la importancia de las interacciones Iimp, que consigue similar comportamiento bajo la presencia de 

ambos mecanismos. Sin embargo, los propios autores sugieren que los valores derivados de cualquier 

índice vayan siempre acompañados de valores medidos en variables de respuesta adecuadas, para 

permitir una interpretación clara de las interacciones bióticas en cada contexto particular.  

NUEVOS ENFOQUES DEL ESTUDIO DE LAS INTERACCIONES  

Los nuevos enfoques se encaminan a la consideración y el estudio de la complejidad existente 

detrás de las interacciones planta-planta. En este sentido, surge la demanda y empieza a haber resultados 

de estudios que tienen en cuenta diversos factores simultáneamente, y la interacción entre ellos, como 

responsables del resultado final de dichas interacciones. El efecto de la distancia filogenética, por 

ejemplo, ha sido estudiado en interacción con la ontogenia (Castillo y col., 2010), a lo largo de un gradiente 

altitudinal (Pistón y col., 2015), o para un amplio rango de condiciones ambientales (Soliveres y col., 2012). 

También se han evaluado varias combinaciones de estrés biótico y abiótico, como estrés hídrico y 

pastoreo (Soliveres y col., 2011; Verwijmeren y col., 2014). El efecto de la ontogenia por su parte, se ha 

evaluado en función del gradiente climático (Schiffers y Tielbörger, 2006; Soliveres y col., 2010; le Roux, 

2013). 

Los nuevos enfoques también demandan la consideración de la complejidad que resulta de 

interacciones múltiples a escala de comunidad. En el pasado, la mayoría de los estudios sobre 

interacciones planta-planta se han centrado en un único par de especies (estudios por parejas). Sin 

embargo, recientemente se observa una tendencia creciente hacia estudios de interacciones complejas 

de varias especies, combinaciones de diversidad genotípica intraespecífica o redes de interacciones, 

(Soliveres y col., 2014; Schob y col., 2015, 2017; Pistón y col., 2016; Levine y col., 2017). Estas nuevas 

perspectivas van encaminadas a esclarecer cómo se comportan estas redes de interacciones 

multiespecíficas, con qué frecuencia aparecen en los ecosistemas y a evaluar la importancia relativa de 

las interacciones como factor responsable de las características de una comunidad. 

El estudio de las interacciones a escala de comunidad entronca con el estudio de los factores que 

controlan la diversidad y como ésta, a su vez, determina el funcionamiento de los ecosistemas. 
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INTERACCIONES, DIVERSIDAD Y FUNCIÓN 

En el proceso de ensamblaje, las interacciones son uno de los mecanismos determinantes de la 

composición de la comunidad. Por ejemplo, el efecto de prioridad (priority effect), definido como el 

efecto que tiene una determinada especie en la composición de una comunidad por el hecho de llegar 

primero que otras (Belyea y Lancaster, 1999; Young y col., 2001), puede incluir tanto efectos de inhibición, 

cuando dicha especie pionera tiene un impacto negativo sobre otra segunda especie con la que 

competiría por espacio y recursos disponibles, como efectos de facilitación, cuando la especie pionera 

altera las condiciones bióticas o abióticas que pueden influir de manera positiva en el establecimiento 

llegada de una segunda especie (Connell y Slatyer, 1977). Las interacciones positivas pueden agrandar el 

nicho real de ciertas especies, aumentando la riqueza de especies en condiciones de cierto estrés (Hacker 

y Gaines, 1997). Por otro lado, una reducción de la competencia asociada a un menor solapamiento de 

nichos podría explicar el efecto positivo de la diversidad en la productividad de comunidades vegetales 

(Hector y col., 1999).  Las interacciones planta-planta pueden, por tanto, favorecer o limitar la diversidad 

biológica (Arroyo y col., 2015) y, de este modo, también el funcionamiento de las comunidades.  

Los dos aspectos principales que han centrado los estudios de las relaciones entre diversidad y 

función de los ecosistemas han sido la productividad (Brown y Davidson, 1977; Tilman y col., 1997a, Hector 

y col., 1999) y la estabilidad del ecosistema (May, 1975; Balvanera y col., 2006; Cleland, 2011; Hines y col., 

2015), aunque más recientemente han proliferado trabajos que analizan el papel de la diversidad en 

indicadores de multifuncionalidad que integran funciones diversas (Maestre y col., 2012; Manning y col., 

2018). Una mayoría de investigadores asume que la productividad, normalmente medida como la biomasa 

vegetal en cierta área, puede considerarse como un indicador general del funcionamiento del ecosistema 

y que el uso total de recursos y otros indicadores del funcionamiento del ecosistema están 

correlacionados con la productividad (Hector y col., 1999; Cardinale y col., 2011). El término estabilidad es 

más complejo de definir; generalmente se consideran dos medidas de estabilidad: (1) las variaciones en 

el tiempo de los tamaños de las poblaciones de la comunidad o de alguna medida agregada de la misma 

(e.g., biomasa), de forma que la estabilidad sería mayor si hay menor probabilidad de extinción de 

especies (Doak y col., 1998); (2) la resiliencia y resistencia del ecosistema, donde un ecosistema más 

resistente sería el que cambia menos por el impacto de una perturbación y un ecosistema más resiliente 

sería el que vuelve rápidamente al estado de equilibrio tras haber sufrido una perturbación o el que 

requiere de una mayor presión o perturbación para pasar a un estado alternativo (Holling, 1973; McCann, 

2000; Folke y col., 2004).  
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Los efectos de la diversidad en el funcionamiento de los ecosistemas, y en la productividad en 

particular, se pueden explicar por los llamados efecto de complementariedad y efecto de muestreo. El 

primero considera que la coexistencia de especies de plantas es el resultado de la partición de nichos o la 

diferencia entre especies en sus requerimientos de recursos. A través de la complementariedad, una 

comunidad más diversa usaría los recursos de una manera más complementaria, convirtiéndola en una 

comunidad más productiva (Tilman y col., 1997a; Fridley, 2001). Este fenómeno es una asunción central 

en el análisis del papel de la diversidad funcional, que considera la diversidad de grupos y atributos 

funcionales (Tilman y col., 1997b; Tilman, 1999). El efecto de muestreo se refiere a la mayor probabilidad 

de incluir una especie con alta capacidad productiva que se da de forma inherente en mezclas más 

diversas. Esto implica un efecto de composición en la productividad, más que un efecto directo de la 

diversidad. El efecto de muestreo puede resultar de una mayor productividad inherente de alguna especie 

de la mezcla, pero también de una mayor probabilidad de seleccionar una especie que se adapta bien a 

unas condiciones particulares. Además, se puede añadir al efecto de muestreo una mayor probabilidad 

de incluir un par de especies que se complementan la una a la otra, o ciertas especies con un efecto 

facilitador sobre otros miembros de la comunidad.  

Más de 30 años de estudios sobre relaciones biodiversidad-función han generado un importante 

cuerpo teórico al respecto (Cardinale y col., 2012). Las preguntas que quedan abiertas y los nuevos 

enfoques que se demandan para la investigación futura apuntan a cuestiones relacionadas con el papel 

de la diversidad existente en la colonización de nuevas especies (Vellend, 2008), la consideración de redes 

complejas de interacciones y estructuras tróficas (Cardinale y col., 2012) y la relación entre biodiversidad 

y los bienes y servicios ecosistémicos (Lefcheck y col., 2015, Isbell y col., 2017). 

IMPLICACIONES Y AMPLICACIONES DE LAS INTERACCIONES PLANTA-PLANTA EN GESTIÓN Y 

CONSERVACIÓN 

Dada la importancia de las interacciones planta-planta en la determinación de la estructura biótica 

de los ecosistemas y, a través de ésta, en su funcionamiento, no sorprende que sus aplicaciones alcancen 

una gran variedad de ámbitos en la gestión de ecosistemas. A continuación, se destacarán dos de estos 

ámbitos, de especial relevancia para la investigación doctoral que se presenta en esta memoria: la 

restauración ecológica y la mejor y conservación de cultivos.  

  



 Introducción | 25 

Restauración ecológica  

 Las interacciones planta-planta, ya sean de competencia o facilitación, han sido consideradas por 

los teóricos y profesionales de la restauración desde antiguo (Young, y col. 2005). Tradicionalmente, por 

ejemplo, en las prácticas de reforestación, se consideraba que los arbustos que crecían cerca de los 

plantones de árboles introducidos actuarían como fuertes competidores y, por tanto, los arbustos se 

eliminaban antes de realizar la plantación (Mesón y Montoya, 1993; Savill y col., 1997). Sin embargo, a 

consecuencia del creciente interés por las interacciones de facilitación a partir de finales de los años 90, 

fue aumentando la evidencia de que las interacciones positivas entre plantas podrían usarse en beneficio 

de la restauración (Maestre y col. 2001; Castro y col. 2004; Gómez-Aparicio y col. 2004). De hecho, la 

facilitación se ha considerado desde hace tiempo en las actividades de selvicultura y gestión forestal, en 

algunos casos como un proceso necesario para el establecimiento de especies de etapas maduras de la 

sucesión vegetal (Montero y Alcanda, 1993). La restauración de los ambientes semiáridos degradados es 

posiblemente donde se ha visto mayor potencial para el uso de la facilitación. La formación de "islas de 

recursos" (Reynolds y col., 1999), la mejora del microclima (Breshears y col., 1998) y las interacciones 

positivas en las manchas de vegetación (Callaway, 2007), hace que éstas puedan ser lugares adecuados 

para la introducción de especies de interés (Vallejo y col., 2000). Otros ecosistemas para los que también 

se estima un papel relevante de la facilitación en la restauración son los ecosistemas de alta montaña 

(Walker y Powell 1999; Aerts y col., 2007) y los lugares muy perturbados, como pueden ser las zonas 

afectadas por actividades mineras (Densmore, 2005; Frérot y col., 2006), siendo todos ellos ambientes 

sometidos a un gran estrés ambiental.  

Como se ha discutido anteriormente, el grado de estrés abiótico no basta para predecir los 

resultados de las interacciones entre plantas y, por tanto, los beneficios de su uso en restauración, sino 

que deben tenerse en cuenta otros muchos factores y particularidades de las especies. Así, por ejemplo, 

en un estudio reciente en un ecosistema de sabana en Túnez (Noumi y col., 2015) se descartó el uso de la 

facilitación como herramienta de restauración forestal porque la única especie arbórea de interés y 

disponible para su uso en restauración era demasiado intolerante a la sombra y demasiado tolerante a la 

sequía como para verse beneficiada por las plantas vecinas. Cabe destacar que la mayoría de estudios que 

examinan el efecto de la facilitación en la restauración de sistemas terrestres, se centran en los efectos 

positivos de las plantas nodrizas durante un periodo corto de tiempo, a menudo menor a tres estaciones 

de crecimiento (Maestre y col., 2001, 2003b, 2004; Barchuk y col., 2005). Dada la variabilidad temporal en 

las interacciones entre plantas en estos sistemas (Tielbörger y Kadmon, 2000a; Miriti, 2006), este podría 
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ser un periodo insuficiente para evaluar si las plantas nodrizas tienen o no un efecto positivo neto, por lo 

que estudios a más largo plazo son claramente necesarios (Brooker y col., 2008).  

La investigación sobre interacciones planta-planta, y su relación con temas clave de la ecología 

como el de los estados estables alternativos (Suding y col., 2004), la sucesión (Walker y col., 2007) o los 

vínculos entre la estructura y función del ecosistema puede ser de gran ayuda para el desarrollo de 

herramientas eficaces que maximicen el éxito de la restauración ecológica (Young y col., 2005; Cortina y 

col., 2006). 

Conservación y mejora de cultivos  

Al igual que ocurre con muchas prácticas silvícolas tradicionales, a menudo se ha asumido que las 

interacciones negativas son las predominantes en los terrenos cultivados, particularmente en aquellos 

sistemas dominados por cultivos intensivos monoespecíficos (Brooker y col., 2015 y referencias 

contenidas en él). Sin embargo, evidencias recientes apuntan a la presencia e importancia de 

interacciones de facilitación entre plantas en ambientes productivos (Ren y col., 2014). En esta línea, las 

nuevas técnicas que se están desarrollando en los sistemas agrarios demuestran el amplio rango de usos 

posibles de las interacciones positivas para la gestión de estos sistemas. La facilitación puede incrementar 

la presencia de polinizadores, que se traduce en un mayor rendimiento de los campos de cultivo (Ricketts 

y col., 2004); puede contribuir en la mejora del estado hídrico de los cultivos, a través del crecimiento de 

especies capaces de producir elevación hidráulica (Pate y Dawson, 1999; Sekiya y Yano, 2004) y a la 

transferencia de nitrógeno fijado desde una especie leguminosa a otra especie no leguminosa 

(Hauggaard-Nielsen y Jensen, 2006). Las interacciones planta-planta pueden también jugar un papel 

crucial en los impactos de una mayor diversidad genética de cultivos (Brooker y col., 2018). Schöb y col. 

(2017) mostraron que el impacto de una comunidad existente de especies de cultivo y malas hierbas en la 

colonización de especies herbáceas poco comunes estaba modulado por el efecto de dicha comunidad 

sobre las condiciones abióticas del medio. Estos efectos, ya sean de inhibición o de facilitación, pueden 

ser mayores cuanto mayor sea la diversidad genética del cultivo (Schöb y col., 2015).  

La diversidad de plantas es un componente imprescindible en la biodiversidad de los cultivos y 

puede tener efectos importantes sobre otros componentes de la biodiversidad dentro de estos sistemas 

(Wilson y col., 1999; Marshall y col., 2003). Alrededor de un 40% de especies, pertenecientes a 47 grupos 

taxonómicos, han desaparecido de los agroecosistemas gestionados de manera intensiva (Newbold y 

col., 2015). En la actualidad existe un creciente interés no sólo en prevenir la pérdida de biodiversidad, 

sino en la diversificación estratégica de agroecosistemas simplificados y de bosques de producción a 

través del incremento de la diversidad genética de cultivos, plantaciones mixtas, rotación de cultivos y 
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diversificación de márgenes y paisajes circundantes. Hay evidencias de que incrementar 

estratégicamente la diversidad de plantas aumenta el rendimiento de los cultivos y el forraje, la 

producción de madera, la estabilidad del rendimiento, la presencia de polinizadores y la supresión de 

plagas y malas hierbas (Isbell y col., 2017).  A medida que los rendimientos de los monocultivos 

desaceleren su crecimiento y la demanda de servicios ecosistémicos siga aumentando como 

consecuencia del crecimiento de la población y el consumo per cápita, esta diversificación podría 

convertirse en una herramienta esencial para mantener los servicios de producción y otros servicios 

ecosistémicos en tierras de cultivo, pastizales y bosques de producción (Isbell y col., 2017) y es aquí donde 

las interacciones entre plantas pueden jugar un papel crucial en el éxito o el fracaso de dicha 

diversificación.   

ESTRUCTURA DE LA MEMORIA DE TESIS, ESTUDIOS Y OBJETIVOS 

Los trabajos recogidos en la presente memoria de tesis doctoral abordan las interacciones planta-

planta a través de una ruta de aprendizaje y conocimiento que busca contribuir a la demanda de nuevos 

enfoques en los estudios sobre interacciones y diversidad. Específicamente, partiendo del estado del arte 

reciente sobre el tema y de forma incremental, se aborda el papel de las combinaciones de varios factores 

y especies en el control del resultado de las interacciones planta-planta, sus efectos en el ensamblaje de 

comunidades, la biodiversidad y función del ecosistema, así como en sus aplicaciones en el manejo y 

conservación de ecosistemas vulnerables (Fig 1) 

 

El cuerpo de la tesis está estructurado en los siguientes cuatro estudios científicos: 

 

 El efecto combinado de la disponibilidad de nutrientes y agua, la edad y el estrés individual 

como moduladores de las interacciones arbusto-herbácea en estepas semiáridas (The interaction between 

water and nutrient availability, individual strain, and ontogeny modulates grass-shrub competition in 

semiarid steppes. Capítulo 4). Es, en orden cronológico, el primer estudio de la investigación doctoral y el 

de mayor duración. Se basa en un experimento manipulativo a largo plazo realizado en zonas semiáridas 

de Alicante. El objetivo específico de este estudio fue investigar el efecto de varias combinaciones de 

disponibilidad de agua y nutrientes en el balance neto de la interacción entre plantones de Olea europaea 

var. sylvestris y macollas de Stipa tenacissima L., así como el efecto modulador de la edad y la variación en 

el estrés individual de los plantones en el resultado de dicha interacción. 

 La asimetría competitiva, con independencia del parentesco, controla la interacción por 

pares de especies y la productividad de especies herbáceas perennes mediterráneas (Relatedness-
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independent competition asymmetry controls pairwise interaction and productivity of Mediterranean 

perennial grasses; Capítulo 5). Este estudio se realizó bajo condiciones controladas en invernadero (en los 

módulos invernaderos de la Universidad de Alicante) y consistió en el ensayo de cultivos mono y bi-

específicos de tres especies de gramíneas comunes en ecosistemas semiáridos (Lygeum spartum L., 

Brachypodium retusum Pers. y Stipa tenacissima L.), bajo condiciones contrastadas de disponibilidad 

hídrica. El objetivo principal del ensayo fue la comparación de la intensidad de la interacción entre 

individuos de la misma especie e individuos de dos especies diferentes en función de sus diferencias 

funcionales y su distancia filogenética. 

 

 La diversidad genética intraespecífica y la composición como modificadores de las 

relaciones diversidad-productividad (Intraspecific genetic diversity and composition modify species-level 

diversity–productivity relationships; Capítulo 2). Este estudio y el siguiente se realizaron en el marco de 

sendas estancias de investigación en el Instituto James Hutton, Aberdeen, Escocia, y complementan los 

estudios sobre diversos factores que controlan las interacciones realizados en la Universidad de Alicante 

con estudios centrados en el papel de la diversidad en dichas interacciones y en el control de la 

productividad. El objetivo de este estudio fue analizar el papel de la diversidad genética y específica en la 

productividad de comunidades de cultivos.  A través de un experimento manipulativo en invernadero, se 

construyeron comunidades vegetales con diferentes niveles de diversidad genotípica de cebada 

(Hordeum vulgare) y de diversidad específica de “malas hierbas” y se evaluaron los efectos 

independientes y combinados de ambos tipos de diversidad y el papel relativo en las relaciones 

diversidad-productividad del efecto de muestreo y el efecto de complementariedad. 

 

 La diversidad genética de los cultivos como facilitadora de especies raras (Crop presence, 

but not genetic diversity, impacts on the rare arable plant Valerianella rimosa; Capítulo 3). También 

mediante un experimento manipulativo, utilizando un sistema de cultivo de cebada, este estudio exploró 

el potencial de la diversidad de cultivos para influir en el éxito de especies de “malas hierbas”. El ensayo 

se centró en la especie Valerianella rimosa Bastard, una herbácea anual de sistemas de cultivo 

perturbados, incluidos márgenes de campo que han escapado a la gestión intensiva. 

A pesar de que el orden especificado más arriba refleja la secuencia seguida en el trabajo de tesis y 

es el orden de lectura lógico y recomendado, se presentarán primero los capítulos 2 y 3, por estar ya 

publicados y a continuación los capítulos 4 y 5, todavía en vías de publicación, debido a requerimientos 

de formato contemplados en la normativa de la Escuela de Doctorado. 
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Fig 1. Diagrama explicativo de la secuencia de los estudios llevados a cabo y su aportación al 

conocimiento dentro del área de las interacciones planta-planta 
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Los capítulos presentados en esta tesis doctoral ofrecen una visión global de las interacciones planta-

planta a varias escalas, de los factores bióticos y abióticos que modulan su dinámica, y de su impacto 

sobre la función y productividad del ecosistema. En  una serie de experimentos manipulativos, se ha 

contrastado el efecto de la interacción entre la disponibilidad de agua y nutrientes, la ontogenia y el estrés 

individual en la intensidad de la competencia entre Stipa tenacissima y Olea europea en un estudio a largo 

plazo (Capítulo 4); el papel de la relación filogenética y morfo-funcional en las interacciones y en la 

productividad final de comunidades bi-específicas y mono-específicas de Brachypodium retusum, Lygeum 

spartum y Stipa tenacissima, bajo condiciones contrastadas de disponibilidad de agua (Capítulo 5); para 

comunidades multi-específicas se ha evaluado, por un lado, el efecto de la diversidad inter e intra-

específica en la productividad de cultivos de Hordeum vulgare y varias especies de “malas hierbas” 

(Capítulo 2) y por otro lado, si los cultivos de H. vulgare con alta diversidad genética pueden beneficiar el 

establecimiento de especies vulnerables o raras como Valerianella rimosa (Capítulo 3).  

Globalmente, este trabajo ha mostrado la importancia de la interacción entre factores que modulan la 

respuesta en cada caso, determinando la intensidad de la facilitación o competencia, y los mecanismos 

dominantes en la productividad. No obstante, para facilitar la claridad de la discusión se exponen a 

continuación algunas convergencias entre casos de los efectos de los factores más relevantes.  

FACTORES MODULADORES 

La Ontogenia. La importancia de estudios a largo plazo. 

La importancia de la ontogenia de las plantas que interactúan en el balance neto de las 

interacciones positivas y negativas ha sido destacada en numerosos trabajos (Goldberg y col., 2001; 

Schiffers y Tielbörger, 2006; Armas y Pugnaire, 2009; Soliveres y col., 2010). La facilitación se ha descrito 

principalmente durante estadios tempranos del desarrollo de las plantas diana, cuando la germinación y 

la supervivencia se benefician de la atenuación del estrés biótico y abiótico (efecto nodriza (Niering y col., 

1963; Mcauliffe, 1984)). En fases de crecimiento más avanzadas, la interacción tiende a cambiar de signo, 

pasando a prevalecer la competencia inter- o intraespecífica, a medida que las plantas anteriormente 

facilitadas aumentan sus requerimientos nutricionales y de espacio (Chapin y col., 1994; Maestre y col. 

2001). Del mismo modo, la tolerancia a la sombra tiende a cambiar con la ontogenia (Givnish, 1988; 

Kitajima, 1994; Craine y Reich, 2005). Especies con tolerancia alta a la sombra durante estadios tempranos 

serán más propensas a verse facilitadas por el efecto de la sombra del dosel de plantas vecinas (Maestre 

y col., 2003; Gómez-Aparicio et al., 2006). 
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De acuerdo con este marco de precedentes, observamos que la presencia de plantas de cebada 

(Hordeum vulgare) facilitó el establecimiento de Valerianella rimosa en los primeros estadios de 

crecimiento (Capítulo 3). En este caso, el fenómeno de facilitación viene causado, principalmente, por el 

efecto de mejora que el desarrollo del cultivo de cebada supone sobre las condiciones de humedad y 

temperatura del suelo. En fases más avanzadas del desarrollo, este efecto positivo desaparece. A pesar 

de que el cultivo de cebaba afecta negativamente al crecimiento de otras herbáceas comunes, lo que a 

priori podría permitir un mayor crecimiento de V. rimosa, los individuos de V. rimosa que se establecen en 

ausencia de cebada alcanzan un tamaño mayor. Por tanto, parece que los posibles beneficios en el 

crecimiento de V. rimosa derivados de esa supresión de otras especies herbáceas (efectos positivos 

indirectos de la cebada sobre V. rimosa) se compensan por los efectos competitivos, probablemente por 

la luz, de los individuos de cebada sobre V. rimosa (efectos negativos directos de la cebada sobre V. 

rimosa).  

La ontogenia juega también un papel crucial en la interacción arbusto-herbácea, entre individuos 

adultos de esparto (Stipa tenacissima) y plantones de acebuche (Olea europea var. sylvestris). En este caso, 

la intensidad de la competencia del esparto sobre los plantones de O. europaea, máxima durante los 

primeros dos años tras la plantación, se atenúa con el paso del tiempo, hasta alcanzar valores casi neutros 

tras un periodo de dos o tres años. Los plantones de O. europaea con un estadio de crecimiento más 

avanzado no se ven facilitados por los beneficios microclimáticos derivados de la presencia de las 

macollas de esparto, ni siquiera en las condiciones más estresantes del experimento, quizá por tratarse 

de una especie tolerante al estrés y no encontrarse muy alejada de su óptimo ecológico (Soliveres et al., 

2015). Desde el inicio prevalecen las interacciones competitivas por los recursos entre ambas especies. El 

desarrollo de O. europaea tras varios años desde la plantación permite posiblemente la diferenciación de 

nichos de explotación de recursos a nivel radical entre ambas especies (Brown y Archer, 1990; Padilla y 

Pugnaire, 2007; Morcillo y col., datos no publicados), mitigando así la intensidad de la competencia 

(Soliveres y col., 2010).  

Nuestros resultados ponen de manifiesto la importancia del periodo de estudio en la dinámica y el balance 

neto de las interacciones entre plantas, siendo imprescindible la realización de estudios a largo plazo, ya 

sea de evaluación continuada cuando se trate de especies arbóreas, arbustivas o herbáceas perennes, o 

repetidos en el tiempo en el caso de especies herbáceas anuales (como en el estudio del efecto de H. 

vulgare sobre V. rimosa). En este sentido, en nuestro estudio de H. vulgare y V. rimosa faltaría una 

evaluación de cómo la presencia/ausencia de H. vulgare afectaría el reclutamiento de la población en el 

siguiente año: las diferencias en la viabilidad de semillas de V. rimosa creciendo en presencia y/o ausencia 

de cebada, o diferencias en la supervivencia de la semilla y su posterior establecimiento. 
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El periodo de estudio también es determinante en la identificación de los mecanismos que modulan los 

efectos netos de la diversidad en la productividad del ecosistema (Cardinale y col., 2007). Por ejemplo, en 

un experimento a largo plazo (1995-2005) de biodiversidad, estos mecanismos cambiaron de efectos de 

muestreo a efectos de complementariedad con el paso del tiempo (Fargione y col., 2007). De forma 

similar, otro estudio   mostró que la relación positiva entre la riqueza específica y productividad no 

emergió hasta el segundo año de estudio y se intensificó con el tiempo (van Ruijven y Berendse, 2005). 

Sin embargo, la mayoría de experimentos de biodiversidad abarcan una media de uno a tres años 

(Cardinale y col., 2006). 

Diferencias en la habilidad competitiva  

Las diferencias en la habilidad competitiva entre las especies que interactúan también ha sido 

determinante en el resultado de nuestros experimentos. Dichas diferencias han estado supeditada a las 

diferencias en los rasgos funcionales de cada especie (Gaudet y Keddy, 1998), que a su vez pueden estar 

promovidas de acuerdo a la relación filogenética entre especies (Webb y col., 2002; Violle y col., 2011). 

Para un conjunto de especies herbáceas perennes, vimos que en las comunidades bi-específicas se 

muestra un claro dominio competitivo de B. retusum frente a L. spartum y S. tenacissima (Capítulo 5), dos 

especies morfo-funcionalmente similares y alejadas de B. retusum. Esta alta habilidad competitiva de B. 

restusum puede ser atribuída a (1) una alta productividad potencial, resultando en un nivel alto de 

hacinamiento relativo (sensu Wilson 2007) y (2) una mayor capacidad de colonizar espacio, otorgada por 

su estrategia de crecimiento intermedia entre falange y guerrilla (Benot et al., 2013). Comparativamente, 

L. spartum y S. tenacissima poseen una baja capacidad de colonización, con escaso espacio entre ramets 

y un denso crecimiento en macolla (sensu Lovett-Doust, 1981). Estas diferencias han podido afectar la 

capacidad competitiva de las especies (Cheplick y Gutierrez, 2000), siendo determinante en la 

productividad final de las comunidades. De este modo, la mayor habilidad competitiva de B. retusum, ha 

condicionado que la productividad final fuera principalmente atribuible a un efecto de muestreo (Loreau 

y Hector, 2001). Sin embargo, al aumentar la disponibilidad hídrica en los cultivos, la distancia morfo-

funcional existente entre las especies B. retusum y L. spartum promueve la existencia de mecanismos de 

complementariedad, evidenciando que estrategias competitivas moderadamente contrastadas 

favorecen la partición de nichos y la utilización de recursos de una manera más efectiva (Loreau y Hector, 

2001; Williams y col., 2017). 

Aunque S. tenacissima mostró una menor habilidad competitiva en la interacción con B. retusum y 

L. spartum en estadíos vitales tempranos, los adultos de S. tenacissima en interacción con juveniles de O. 
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europea (Capítulo 4) muestran una gran habilidad competitiva, lo que vuelve a poner de manifiesto el 

papel de la ontogenia. La habilidad competitiva de Stipa se manifestó durante el periodo en el que 

comparte nicho de explotación de recursos del suelo con Olea y, posiblemente, gracias a su extenso 

sistema radical y a su crecimiento oportunista (Pugnaire y Haase, 1996; Maestre et al., 2003; Soliveres et 

al., 2011) en comparación con O. europaea, que muestra un desarrollo de raíces más en profundidaden sus 

primeras etapas de crecimiento (Padilla y Pugnaire, 2007). 

Los cultivos en los que mezclamos varios niveles de diversidad: diversidad genotípica dentro de una 

misma especie (Hordeum vulgare) y diversidad inter-específica, con varias especies herbáceas (Capítulo 

2),  mostraron que la  diversidad genotípica intra-específica podría afectar a la productividad a través de 

mecanismos de complementariedad, mientras que las diferencias entre especies, donde los rasgos 

específicos son más contrastados, promoverían fuertes efectos de muestreo, a través de los cuales 

algunas especies dominan y suprimen a otras especies subordinadas. Aunque la diversidad genotípica 

intra-específica no ha mostrado un efecto muy claro en la productividad de la comunidad, las diferencias 

en la habilidad competitiva de los diferentes genotipos de H. vulgare generaron variaciones en la 

intensidad de la interacción entre especies, alterando los patrones de dominancia en la productividad de 

las comunidades (Fridley y col., 2007). Estos efectos indirectos se plasman como cambios en el efecto de 

muestreo de la diversidad de especies sobre la productividad (Crawford y Rudgers, 2012). Estos 

resultados ponen de manifiesto el papel tan importante que juega la diversidad genética intra-especifica 

en el funcionamiento del ecosistema y la necesidad de incluirlo en estudios sobre el efecto de la 

biodiversidad en las funciones del ecosistema. 

En las últimas décadas, las aceleradas tasas de extinción de especies han provocado un incremento 

en el número de estudios donde, a través de la manipulación del número de especies, se ha pretendido 

contrastar cómo la pérdida en biodiversidad altera la eficiencia en el uso de los recursos y su conversión 

a biomasa (Cardinale y col., 2006). No obstante, existe cierta controversia en cuanto a qué mecanismos y 

patrones son los responsables de la relación entre diversidad-productividad (Tilman y col., 2014). Mientras 

que hay trabajos que apoyan que un aumento de la biodiversidad conlleva un mejor uso de los recursos 

disponibles y, por tanto, una mayor productividad primaria, a través de mecanismos de 

complementariedad (Cardinale y col., 2007), otros muestran como los efectos de muestreo dominan en 

muchas circunstancias (Cardinale et al., 2006). Nuestros resultados evidencian que ambos mecanismos 

actúan de manera combinada y que existe una fina línea entre la prevalencia de un mecanismo u otro. 

Variaciones pequeñas la disponibilidad de recursos o en la habilidad competitiva entre las especies que 

co-existen pueden determinar el efecto final en la productividad. 
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La disponibilidad de recursos 

Las condiciones abióticas también han desempeñado un rol importante en la dinámica de las 

interacciones y en la productividad a lo largo de los experimentos comprendidos en esta tesis 

El papel del estrés abiótico condicionado por una disponibilidad limitante de recursos ha sido evaluado 

en multitud de estudios, como factor que modifica el signo y la intensidad de las interacciones planta-

planta (Wilson, 1993; Bertness y Callaway., 1994). Pese a ello, la dirección de dichos cambios todavía no 

está clara (Maestre y col., 2009; Lortie y Callaway, 2006; Michalet y col., 2007; Armas y col., 2011). Del 

mismo modo que la SGH, Stress Gradient Hypothesis, (Bertness y Callaway, 1994), que prevé un aumento 

de la facilitación al aumentar las condiciones de estrés, ha sido apoyada por muchos autores (Callaway y 

col., 2002; Maestre y col., 2003a; Soliveres y col., 2010), también hay evidencias de prevalencia de 

competencia en ambos extremos del gradiente de disponibilidad de recursos (Tielbörger y Kadmon, 

2000; Maestre y Cortina, 2004).  

En nuestro estudio, el aumento en la disponibilidad de agua y nutrientes afectó positivamente al 

crecimiento y supervivencia de los plantones de O. europea introducidos en micrositios abiertos (Capítulo 

4), con la importancia relativa de cada uno dependiendo de las condiciones iniciales más o menos 

estresantes de cada sitio. Sin embargo, el efecto sobre la interacción con Stipa fue desigual, con la adición 

extra de agua reduciendo la intensidad de la competencia y la adición de nitrógeno aumentándola, y con 

el suplemento conjunto de ambos recursos intensificando la competencia ejercida por los individuos 

adultos de S. tenacissima, especialmente en las condiciones de máximo estrés, cuestionando la idea de 

relaciones simples entre disponibilidad de recursos y resultado de las interacciones (Bertness y Callaway, 

1994). Sin embargo, también bajo dichas condiciones más estresantes, la adición de agua afecta 

positivamente al crecimiento de O. europaea, a pesar del marcado crecimiento oportunista de S. 

tenacissima descrito por algunos autores (Pugnaire y Haase, 1996) y corroborado por los resultados 

obtenidos en el Capítulo 5 de la presente tesis.  

En dicho capítulo 5, la manipulación del régimen de riego no tuvo efectos consistentes en las 

diferentes variables de respuesta medidas en las comunidades mono-específicas y bi-específicas de B. 

retusum, L. spartum y S. tenacissima. Por ejemplo, para S. tenacissima el aumento de la disponibilidad 

hídrica intensifica el efecto negativo de L. spartum sobre su crecimiento en altura, pero reduce el efecto 

negativo de B. retusum sobre el número de hojas. En este caso, nuestros resultados ni apoyan ni 

contradicen que la intensidad de la competencia aumente en condiciones de estrés más favorables (He 

et al., 2013). Sin embargo, subrayan que variaciones en la disponibilidad de recursos pueden conllevar 
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cambios entre la segregación de nichos de explotación de recursos (Silvertown, 2004) y el dominio de 

una especie sobre otra (Gilpin, 1975; Grace y col., 1993). De acuerdo con nuestros resultados, Fargione y 

col. (2005) mostraron que una mayor disponibilidad de nutrientes y un aumento en la retención de N por 

la presencia de leguminosas C4, incrementó los efectos de complementariedad entre especies. Por otra 

parte, el aumento en la disponibilidad de agua ha sido crucial para la productividad total de las 

comunidades, suponiendo el doble de producción que las comunidades creciendo en condiciones de 

riego reducido. 

AVANCES PARA LA CONSERVACIÓN Y RESTAURACIÓN 

El cambio global, con sus manifestaciones en la pérdida de hábitats, la sobreexplotación, la 

contaminación y las especies exóticas invasoras, se considera el motor principal que impulsa la pérdida 

de la biodiversidad en el mundo. En vista de este escenario, las acciones de conservación y restauración 

deben incluir la biodiversidad entre sus objetivos prioritarios. Conocer en profundidad las interacciones 

planta-planta y los factores que las modulan puede resultar muy útil para una exitosa implementación y 

gestión de dichas acciones, especialmente en ecosistemas muy vulnerables como los áridos o semiáridos, 

donde la disponibilidad de recursos es el factor limitante, en muchos casos, del éxito del establecimiento 

de nuevos individuos. Por ejemplo, en ecosistemas como los espartales semiáridos, donde los procesos 

de regeneración natural a través de mecanismos como la nucleación, están limitados por la falta de 

estrato arbustivo (Cortina y Maestre 2005), se ha considerado de interés incrementar la cobertura de este 

tipo de vegetación, para la mejora de su funcionamiento y el incremento en diversidad (Maestre y Cortina 

2005, Cortina y Maestre 2005, Maestre et al. 2009). El uso de las interacciones planta-planta en estos 

ecosistemas se ha centrado en utilizar las propiedades benefactoras de las macollas de S. tenacissima para 

el establecimiento de estas nuevas especies (Maestre et al. 2001, Gasque y García-Fayos 2004, Barberá et 

al. 2006, Navarro et al. 2008). Sin embargo, nuestros resultados apuntan a que deben considerarse otros 

factores que condicionarán el efecto positivo o negativo de S. tenacissima sobre la especie beneficiaria 

(Capítulos 4). Entre estos factores están la ontogenia, la habilidad competitiva, el óptimo ecológico o los 

rasgos funcionales de la planta o plantas introducidas. Además, varios autores advierten que las 

interacciones positivas pueden colapsar bajo niveles extremos de aridez o herbivoría (Maestre y Cortina, 

2004; Soliveres y col., 2011). Los resultados del capítulo 5, donde se estudia la interacción entre tres 

herbáceas perennes B. retusum, L, spartum y S. tenacissima, pueden resultar útiles para definir los 

patrones de distribución de siembras en ecosistemas, como los taludes de carretera, caracterizados 

habitualmente por una cobertura herbácea dominada por especies anuales (García-Palacios y col., 2010). 

Las acciones de restauración de estos ecosistemas a menudo persiguen el establecimiento de una 

cobertura herbácea adecuada para prevenir o mitigar los procesos erosivos (Andrés y Jorba, 2000). La 
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alta capacidad colonizadora manifestada por B. retusum y el efecto de complementariedad mostrado en 

interacción con L. spartum, les convierten en buenos candidatos para co-existir. Siendo además por su 

morfología, especies que actúan como sumidero de recursos, en caso de eventos de escorrentía (Aguiar 

y Sala 1999; Puigdefábregas y col. 1999).  

La intensificación de las prácticas agrícolas desde la Segunda Guerra Mundial, especialmente en países de 

Europa occidental han afectado negativamente a muchos componentes de la biodiversidad (Robinson y 

Sutherland, 2002).  En el capítulo 3, el efecto positivo del cultivo de H. vulgare favorece el establecimiento 

de la especie rara Valerianella rimosa en sus primeros estadios de crecimiento.  Aunque los resultados en 

el momento de la cosecha, muestran un impacto negativo de H. vulgare sobre el tamaño final de V. rimosa, 

no existe efecto de la presencia y/o ausencia de H. vulgare en el éxito reproductivo de V. rimosa lo que 

podría indicar que la presencia del dosel de un cultivo aún puede jugar un papel importante en una gestión 

exitosa de la conservación de algunas herbáceas cultivables. Aunque para ratificar esta afirmación, como 

hemos expuesto con anterioridad, se debería realizar una evaluación de cómo la presencia/ausencia de 

H. vulgare afecta el reclutamiento de la población en el siguiente año: las diferencias en la viabilidad de 

semillas de V. rimosa creciendo en presencia y/o ausencia de H. vulgare, o diferencias en la supervivencia 

de la semilla y su posterior establecimiento.  
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CONCLUSIONES GENERALES 

 El efecto neto de las macollas de Stipa tenacissima sobre plantones de Olea europaea, contrastado 

mediante un experimento manipulativo a gran escala, varió entre competencia y efectos neutros en 

función de las interacciones entre la disponibilidad de agua y nutrientes y la ontogenia de O. 

europaea.   

 La interacción entre recursos moduló la intensidad de la competencia. Mientras que la adición de 

agua redujo el efecto competitivo de S. tenacissima sobre O. europaea, el nitrógeno intensificó 

dichos efectos negativos, con el efecto positivo del agua virando a negativo cuando se combinaba 

con la adición de nutrientes. 

 La ontogenia fue el factor determinante en el resultado de la interacción entre O. europaea y S. 

tenacissima a medio plazo. El desarrollo de las plantas de O. europaea resultó en una disminución 

gradual en la intensidad de la competencia, que se volvió neutral o marginalmente negativa 

alrededor de dos años después de la plantación. 

 El nivel general de estrés individual (desviación del óptimo de la especie) para los brinzales de O. 

europaea, que resultó de la combinación de las condiciones del sitio y la manipulación de la 

disponibilidad de recursos, apenas influyó en el resultado de la interacción. Por comparación con 

estudios previos sobre interacciones arbusto-Stipa, destaca el papel del factor “especie”. La alta 

plasticidad y tolerancia al estrés de Olea pudo reducir la importancia de la mejora microambiental 

promovida por Stipa frente a la competencia por recursos. 

 El grado de asimetría competitiva (no relacionada con la distancia filogenética o morfológica de las 

especies que interaccionan), determinó el balance neto de la interacción y la productividad de 

comunidades mono y bi-específicas de tres herbáceas perennes mediterráneas. La disponibilidad de 

agua moduló el signo y la intensidad de las interacciones por parejas y determinó los mecanismos 

responsables de la productividad. 

 Pequeñas variaciones en los rasgos funcionales y en las condiciones que modulan las diferencias en 

habilidad competitiva entre especies, pueden variar el balance neto de la interacción y 

eventualmente conducir a la diferenciación de nicho o al dominio entre especies, lo que agrega 

plasticidad y heterogeneidad al resultado de las interacciones planta-planta. 

 La combinación experimental de diversidad genotípica intra-específica y diversidad inter-específica 

reveló que la diversidad genotípica intra-específica puede afectar a la productividad a través de 
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efectos de complementariedad, mientras que las diferencias entre especies promueven efectos de 

muestreo (presencia de especies más funcionales) en la productividad. 

 Los efectos de complementariedad resultaron de una variación limitada de rasgos funcionales 

asociada a la diversidad intra-específica. Por el contrario, la variación de rasgos más amplia asociada 

con la diversidad entre especies promovió efectos de muestreo, a través de los cuales algunas 

especies dominan y suprimen a otras especies subordinadas. 

 La dirección e intensidad de los efectos de muestreo parecen ser moduladas por variaciones 

genotípicas y fenotípicas dentro de las especies dominantes frente a variaciones en las especies 

subordinadas y sus correspondientes efectos de complementariedad. Variaciones muy marcadas 

dentro de las especies dominantes aumentarán los efectos de selección, mientras que entre las 

especies subordinadas los reducirán.  

 La presencia de Hordeum vulgare, pero no su diversidad genética o densidad de plantación, facilitó 

el establecimiento de Valerianella rimosa en los primeros estadios de crecimiento. Sin embargo, ese 

efecto positivo desapareció al avanzar en las fases vitales de la especie. 

 Los posibles beneficios para el crecimiento de V. rimosa derivados de la supresión de otras especies 

herbáceas por parte de H. vulgare, se compensaron por los efectos de competencia, probablemente 

por la luz, de H. vulgare sobre V. rimosa.  
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