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Con el objetivo de brindar un panorama general del concepto de la diversidad funcional y su aplicacion en el estudio de la ecologia de comunidades,
el presente estudio examina los conceptos de rasgo funcional, nicho funcional y redundancia funcional, y analiza los alcances de la clasificacion de
especies en grupos funcionales, la relacion que existe entre la diversidad taxonédmica y la diversidad funcional, y la aplicacion de la diversidad fun-
cional para poner a prueba reglas de ensamblaje. Cada vez existen mas evidencias empiricas sobre como el estudio de la diversidad funcional
tiene el potencial de esclarecer muchos de los patrones que se han observado en las comunidades y de ligarlos con los procesos involucrados. Sin
embargo, uno de los principales retos consiste en determinar cuales son los rasgos funcionales que mejor describen la funcién de los organismos
en los ecosistemas. La diversidad funcional tiene cuatro componentes independientes: la riqueza funcional, la equitatividad funcional, la divergencia
funcional y la especializacion funcional. La relacién entre la riqueza funcional y la riqueza de especies es la clave para entender el efecto que tiene
el numero de especies sobre los procesos ecosistémicos. A pesar de esta importancia, esta relacion sigue sin ser clara en sistemas naturales. Una
de las aplicaciones mas importantes de la diversidad funcional en la teoria ecolégica de comunidades consiste en poner a prueba las reglas de en-
samblaje a diferentes escalas espaciales y temporales.
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Cordova-Tapia, F., Zambrano, L. 2015. Functional diversity in community ecology. Ecosistemas 24(3): 78-87. Doi.: 10.7818/EC0S.2015.24-3.10

With the aim of providing an overview of the concept of functional diversity and its application in the study of community ecology, this study examines
the concepts of functional trait, functional niche and functional redundancy, and analyzes the classification of species into functional groups, the re-
lationship between taxonomic diversity and functional diversity, and the usefulness of functional diversity to test assembly rules. There is increasing,
empirical evidence on how the study of functional diversity has the potential to clarify many of the patterns that have been observed in the communities
and link them with the processes involved. However, one major challenge is to identify the functional traits that best describe the function of organisms
in ecosystems. Functional diversity has four separate components: functional richness, functional evenness, functional divergence, and functional
specialization. The relationship between functional richness and species richness is the key to understanding the effect of the number of species on
ecosystem processes. Notwithstanding this importance, the relationship is still not clear in natural systems. One of the most important applications

of functional diversity in ecological communities theory is to test assembly rules at different spatial and temporal scales.
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Introduccion

Una de las preguntas clave en la teoria ecolégica es ¢ cémo se
relacionan la diversidad, la estructura de las comunidades y el fun-
cionamiento de los ecosistemas? (Duffy 2002; Scherer-Lorenzen
2005). En la actualidad, el interés por conocer los efectos que tiene
la pérdida o la adicidon de especies en un ecosistema ha dejado de
ser Unicamente académico; se ha vuelto una pregunta cada vez
mas relevante debido a la acelerada tasa de extincion de especies
a nivel mundial y a los efectos negativos de la introduccién de es-
pecies exoticas (Chapin et al. 2000; Feld et al. 2009; Dirzo et al.
2014). Los estudios que han intentado establecer una relacion entre
la riqueza de especies y el funcionamiento de los ecosistemas han
sido limitados, produciendo en muchos casos, resultados poco cla-
ros y en ocasiones contradictorios (Tilman et al. 1997; Duffy 2002).
Las aproximaciones clasicas para entender los cambios en la di-
versidad analizan la abundancia, la riqueza de especies y los indi-
ces de diversidad y equidad (Morin 2011). Asi, el estudio de las
comunidades se ha basado en el analisis de la diversidad taxono-
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mica de sus componentes. Esta aproximacién supone una equiva-
lencia ecoldgica entre las especies, lo que implica que todas tienen
la misma probabilidad de sobrevivir y reproducirse (Chave 2004).
Debido a esta limitante, en los Ultimos afios surgio el estudio de la
diversidad funcional con el objetivo de incorporar las caracteristicas
funcionales de cada una de las especies dentro de la dinamica de
los ecosistemas (Tilman et al. 1997; Mouchet et al. 2010; Cadotte
et al. 2011). La diversidad funcional ha sido propuesta como la
clave para entender la relacion entre la diversidad, la estructura de
las comunidades y el funcionamiento de los ecosistemas (Tilman
et al. 1997; Chapin et al. 2000; Diaz y Cabido 2001; Naeem y
Wright 2003). Con el objetivo de brindar un panorama general del
concepto de la diversidad funcional y su aplicacion en el estudio de
la ecologia de comunidades, el presente estudio examina los con-
ceptos de rasgo funcional, nicho funcional y redundancia funcional,
y analiza los alcances de la clasificacién de especies en grupos
funcionales, la relacién que existe entre la diversidad taxonémica y
la diversidad funcional, y la aplicacion de la diversidad funcional
para poner a prueba reglas de ensamblaje.
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Rasgos funcionales, nicho funcional y redundancia
funcional

La diversidad taxonémica tiene dos supuestos principales: (1)
todas las especies son iguales y su abundancia relativa determina
su importancia relativa en el ecosistema y (2) todos los individuos
son iguales sin importar su talla y peso (Magurran 2005). Sin em-
bargo, las especies no deben ser consideradas equivalentes, ya que
la pérdida o adicion de especies puede tener un impacto mayor o
menor en los procesos ecosistémicos dependiendo de los rasgos
funcionales (Tilman et al. 1997). Ademas, diferentes procesos pueden
ser afectados por diferentes especies o grupos funcionales (Tilman
et al. 1997). Desde el punto de vista ecolégico, una especie es un
conjunto de individuos con rasgos fenotipicos y de comportamiento
que determinan cuando y dénde sobreviven, y como interactdan con
individuos de otras especies (McGill et al. 2006). Esta vision de las
especies es la base de la diversidad funcional y esta transformando
el modo en el que los ecdlogos miden la diversidad y analizan la co-
existencia (Fukami et al. 2004). Cada vez hay mas evidencia empirica
de que la diversidad funcional y no la identidad taxonémica de las
especies es la clave para entender la relacion entre la diversidad, la
estructura de las comunidades y el funcionamiento de los ecosiste-
mas (Tilman et al. 1997; Hooper et al. 2005; McGill et al. 2006).

El primer paso para evaluar la diversidad funcional de una co-
munidad consiste en identificar los rasgos funcionales que se to-
maran en cuenta para el analisis. Los rasgos funcionales son
rasgos bioldgicos que influyen en el desempefio de los organismos
y que pueden estar relacionados con los procesos ecosistémicos
(flujo de materia y energia), la estabilidad de los ecosistemas (re-
sistencia y resiliencia), las interacciones biolégicas (intra e interes-
pecificas) y/o la modificacion del habitat (Hooper et al. 2005; Villéger
et al. 2010). Cuando se clasifican especies con base en sus rasgos
funcionales se pueden recapitular ciertos patrones observados con
la diversidad taxonémica debido a que algunos rasgos pueden ser
conservados, sin embargo, no todos los rasgos funcionales son de-
pendientes de la filogenia (Cavender-Bares et al. 2004; Dumay et
al. 2004) (Fig. 1).

La diversidad funcional es una medida de la diversidad de ras-
gos funcionales presentes en una comunidad con respecto a su
presencia y/o abundancia (Rosenfeld 2002; Villéger et al. 2010). El
campo de la diversidad funcional se encuentra en un rapido creci-
miento y ha sido aplicado a diversos temas de la teoria ecologica
como: la influencia de la biodiversidad en el funcionamiento de los
ecosistemas, las facetas de la biodiversidad que influyen en los pro-
cesos ecosistémicos y su relacion con las condiciones ambientales,
asi como las reglas de ensamblaje en las comunidades y su rela-
cion con la diversidad funcional (Bellwood et al. 2006; Cadotte et
al. 2009; Mouchet et al. 2010).

En el centro de la teoria de la diversidad funcional se encuen-
tran los conceptos de nicho funcional y redundancia funcional. El
nicho funcional es analogo al nicho ecoldgico y representa un hi-
pervolumen de n-dimensiones en un espacio funcional, en donde
los ejes representan funciones clave (obtencién de alimento, gene-
racion de Oz, tasa de descomposicion, depredacion, etc.) asociadas
a distintos rasgos funcionales (Rosenfeld 2002). El nicho funcional
establece el marco conceptual para entender la redundancia fun-
cional, que se basa en la idea de que varias especies pueden des-
empefiar papeles similares en las comunidades y ecosistemas. Por
lo tanto, la ausencia de alguna de las especies redundantes tendria
un impacto bajo en los procesos ecosistémicos (Lawton y Brown
1993; Fonseca y Ganade 2001). Sin embargo, el nicho funcional
de las especies no sélo depende de los procesos ecoldgicos rela-
cionados con la morfologia o la fisiologia, sino que también es mo-
dificado por los atributos demograficos y las respuestas a los
factores ambientales que modifican su desempefio ecoldgico (inter-
valo ambiental en donde se desarrolla de manera éptima una fun-
cion clave) (Rosenfeld 2002; Violle et al. 2007) (Fig. 2). Ademas,
las especies pueden tener las mismas caracteristicas en una faceta
del nicho funcional pero pueden diferir en otras, por lo que la redun-
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dancia de especies se reduce cuando se consideran diversas fun-
ciones simultaneamente (Gamfeldt et al. 2008). Por lo tanto, para
que dos especies sean realmente redundantes tendrian que perte-
necer al mismo grupo funcional, poder sustituir sus poblaciones y
presentar los mismos intervalos de tolerancia a las condiciones am-
bientales (Rosenfeld 2002). Si consideramos que todas las especies
son diferentes en alguna de sus caracteristicas, entonces siempre
sera posible separarlas con la eleccién de un eje de nicho apropiado
(Morin 2011). Sin embargo, una pregunta relevante seria ¢qué tan
precisa debe ser la clasificacién funcional de las especies?

Uno de los principales retos para estudiar la diversidad funcio-
nal consiste en determinar los rasgos funcionales adecuados que
describan la funcion de los organismos en el ecosistema (Bellwood
et al. 2002). Algunos autores consideran necesario hacer una se-
paracion entre los rasgos funcionales duros y los rasgos funciona-
les suaves (Hodgson et al. 1999). Los rasgos funcionales duros son
aquellos que miden directamente la funcién de interés y general-
mente estan asociados a la fisiologia de los organismos, por ejem-
plo, la tasa de asimilacion y de desecho de los recursos alimenticios
(Violle et al. 2007). Los rasgos funcionales suaves evaltan la fun-
cion de manera indirecta y requieren métodos de medicion sencillos
y rapidos (Violle et al. 2007). En este sentido, las caracteristicas
morfoldgicas son rasgos suaves que pueden ser indicadores de la
forma en la que los organismos hacen uso de los recursos (Ricklefs
y Travis 1980). Es recomendable utilizar aquellas caracteristicas
morfolégicas que ofrecen una compensacion entre su relevancia
funcional y su facilidad de medicion (Dumay et al. 2004; Mouillot et
al. 2007). Esta aproximacion es la base para describir las funciones
de las especies en los ecosistemas y ha sido aplicada exitosamente
tanto en plantas como en animales (Violle et al. 2007).

Rasgos @9 @@ AAA HHEN OANO AN OH A

o W W

Dependientes Independientes

Figura 1. Cladogramas hipotéticos que muestran que los rasgos funciona-
les pueden o no ser independientes de la filogenia (adaptado de Cavender-
Bares et al. 2004).

Figure 1. Hypothetical cladograms showing that functional traits may or may
not be independent from phylogeny (adapted from Cavender-Bares et al.
2004).
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Figura 2. Definicion grafica del desemperio ecolégico (adaptado de Violle
et al. 2007).

Figure 2. Graphical definition of ecological performance (adapted from Violle
et al. 2007).

79



Ecosistemas 24(3): 78-87

De acuerdo con Violle y colaboradores (2007), el desempefio
de un organismo, en el caso de las plantas, puede ser descrito
por tres rasgos de desempenio: la biomasa vegetal, el potencial
reproductivo y la supervivencia. La biomasa vegetal es el resul-
tado acumulado de los procesos de crecimiento y de pérdida. El
potencial reproductivo es una medida de la biomasa de las semi-
llas, los accesorios reproductivos y el numero de semillas produ-
cidas. La supervivencia es una variable binaria (vivo o muerto), o
bien, un valor probabilistico. Estos tres rasgos de desempefio son
influenciados por rasgos morfoldgicos, fisioldgicos y fenolégicos
(M-F-F), que operan desde el nivel celular hasta el organismo. En
los ultimos afios se han realizado grandes avances en el estable-
cimiento de protocolos estandarizados que permiten medir y re-
lacionar los rasgos M-F-F con los rasgos de desempefio, la
funcion de los organismos en el ecosistema, la respuesta de las
plantas a los factores ambientales, su efecto en otros niveles tro-
ficos y su impacto en los procesos ecosistémicos (ver Pérez-Har-
guindeguy et al. 2013).

En el caso de los animales, la descripcidon funcional basada
en rasgos eco-morfoldgicos toma en cuenta la relacion entre la
forma, el desempefio y la ecologia de los organismos (Arnold
1983; Bellwood et al. 2002; Dumay 2004). El uso de estos rasgos
ha permitido entender patrones de distribucion en términos de se-
leccion de habitat en peces (Bellwood et al. 2002), murciélagos
(Norberg 1994) y reptiles (Garland y Losos 1994). Por ejemplo,
en el caso especifico de los peces se reconocen dos funciones
clave: la obtencion de alimento y la locomocion (Villéger et al.
2010). La obtencion de alimento toma en cuenta el tamafo de las
presas, el método de captura, la posicion en la columna de agua,
la habilidad de filtrar, el nivel trofico y la deteccion de las presas.
La funcién de locomocion incluye varias caracteristicas, entre
ellas la posicion en la columna de agua, el uso de las aletas pec-
torales, el uso de la aleta caudal, la velocidad de nado, la fuerza
de arrastre y la maniobrabilidad. Ambas funciones clave pueden
ser descritas por rasgos eco-morfologicos (Fig. 3). Por ejemplo,
el largo del intestino y largo del cuerpo (rasgos morfolégicos) se
relacionan para generar un indice eco-morfologico (i.e. rasgo fun-
cional, largo intestino/largo cuerpo) que es un indicador del nivel
trofico de los peces. Este rasgo funcional es uno de los descrip-
tores de la obtencion de alimento (funcion clave). Una de las prin-
cipales ventajas de esta aproximacion es que puede ser utilizada
homogéneamente en la mayoria de las especies de peces (Villé-
ger et al. 2010).

Grupos funcionales

Uno de los principales métodos para el estudio de la diversidad
funcional consiste en agrupar a las especies en conjuntos discretos
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de acuerdo con la similitud de sus rasgos funcionales (Tilman et al.
1997). Este método tiene sus raices en la clasificacion de especies
en gremios que esta basada en la similitud de las caracteristicas
biolégicas y ecoldgicas de las especies de una comunidad (Gitay
et al. 1996). De acuerdo con Fonseca y Ganade (2001), la clasifi-
cacion de especies en grupos funcionales requiere de cinco pasos
fundamentales: (1) definir el criterio con el que seran clasificados
los grupos funcionales, por ejemplo, un grupo de especies que
tiene respuestas similares a los cambios ambientales o un grupo
de especies con caracteristicas ecologicas similares, (2) definir el
tipo de comunidad biolégica que se pretende estudiar, es decir es-
tablecer un criterio de inclusion de especies, (3) elegir las funciones
clave que se van a evaluar, (4) elegir los rasgos funcionales que
mejor describan la funcidn de interés, y (5) construir una matriz es-
pecies-rasgos (E especies x R rasgos) y aplicar el método multiva-
riado mas adecuado para generar los grupos funcionales (p. e;j.
cluster). Cada una de las decisiones repercute en la prediccion de
los grupos funcionales (Fonseca y Ganade 2001). Por lo tanto, es
necesario sustentar los grupos con informacién biolégica adicional
(Dumay et al. 2004).

La clasificaciéon de especies en grupos funcionales tiene ciertas
limitantes: depende de los rasgos funcionales que se hayan ele-
gido, no puede detectar cambios ontogenéticos, no es sensible a
los cambios en la ecologia alimentaria o el uso del habitat, parte
del supuesto de que la variacion interespecifica es mayor que la
variacion intraespecifica y supone una equivalencia funcional den-
tro de los grupos (Rosenfeld 2002; Hubbell 2005; Hoeinghaus et
al. 2007). Esto es particularmente relevante, ya que bajo diferentes
supuestos una especie puede estar agrupada en uno u otro grupo
funcional, lo que podria modificar completamente las interpreta-
ciones ecologicas (Dumay et al. 2004). Sin embargo, entre las ven-
tajas de esta aproximacion se encuentran: (1) es flexible mas que
arbitraria porque se pueden agregar exhaustivamente rasgos fun-
cionales (Rosenfeld 2002), (2) la similitud taxonémica no es pre-
rrequisito para que exista similitud funcional (Morin 2011), (3) el
efecto que tienen los grupos funcionales sobre los procesos eco-
sistémicos es mayor que el de la riqueza de especies (Tilman et
al. 1997; Scherer-Lorenzen 2005; Srivastava y Vellend 2005; Bal-
vanera et al. 2006), (4) puede ser utilizada para entender patrones
de ensamblaje de comunidades (Brown et al. 2000; Bellwood et
al. 2002; Hoeinghaus et al. 2007), (5) es un método rapido (Fon-
seca y Ganade 2001), y (6) puede ser utilizada para encontrar
equivalencias funcionales entre diferentes especies y para identi-
ficar especies potencialmente claves para los ecosistemas (Ro-
senfeld 2002). A pesar de estas ventajas, los grupos funcionales
son, desde el punto vista tedérico, una medicion inferior a la eva-
luacién de la diversidad funcional en una escala continua (Fonseca
y Ganade 2001).

Funcién
Ecosistémica

Desempefio
del organismo *

| —

Funcién clavet
0
Rasgos de desempefio*

Figura 3. Marco conceptual propuesto por Arnold (1983) con la perspectiva de la ecologia funcional de peces. (adaptado de Violle et al. 2007). 1 de

acuerdo con Villeger et al. 2010. *de acuerdo con Violle et al. 2007.

Figure 3. Conceptual framework proposed by Arnold (1983)) with the perspective of fish ecology (adapted from Violle et al. 2007). 1 according to Villeger

et al. 2010. * according to Violle et al. 2007.
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Diversidad Funcional

Clasificar especies en grupos funcionales es un método comun
para aproximarse a la diversidad funcional. Sin embargo, en los ul-
timos afios se han realizado importantes esfuerzos con el objetivo
de medir la diversidad funcional per se en una escala continua. Sin
embargo, Mason y colaboradores (2005) argumentan que la diver-
sidad funcional no puede ser resumida en un solo indice, sino que
se deben estimar de manera independiente los componentes de la
diversidad funcional. Se han reconocido cuatro componentes prin-
cipales de la diversidad funcional: la riqueza funcional, la equitati-
vidad funcional, la divergencia funcional y la especializacion
funcional. La idea de medir de manera independiente los cuatro
componentes tiene la ventaja de proveer mayor detalle al examinar
los mecanismos que relacionan la diversidad al funcionamiento de
los ecosistemas (Villéger et al. 2008; Mouchet et al. 2010). En los
ultimos afos, se ha propuesto que una aproximacion robusta para
analizar la diversidad funcional consiste en evaluar la distribucion
de las especies y sus abundancias en un espacio funcional multi-
dimensional. De esta forma se pueden incorporar varios rasgos de
manera simultanea y la diversidad funcional se mantiene indepen-
diente de la riqueza de especies. A continuacion se describen los
cuatro componentes de la diversidad funcional y los indices para
su medicion (Fig. 4):

La riqueza funcional es la cantidad de espacio funcional ocu-
pado por las especies de una comunidad independientemente de
sus abundancias (indice FRic) (Villéger et al. 2010). Una baja ri-
queza funcional indica que algunos de los recursos potencialmente
disponibles (i.e. nicho alfa) no estan siendo explotados y podria
tener como consecuencia una reduccion en la productividad de un
ecosistema (Mason et al. 2005).

La equitatividad funcional es la homogeneidad en la distribucion
de las abundancias de las especies de una comunidad en un es-
pacio funcional (indice FEve) (Villéger et al. 2010). Una baja equi-
tatividad implicaria que algunas partes del nicho funcional estan
siendo ocupadas, pero subutilizadas. Esto podria reducir la produc-
tividad e incrementar la oportunidad de que posibles invasores se
establezcan (Mason et al. 2005).

La divergencia funcional es una medida de similitud funcional
entre las especies dominantes de una comunidad (indice FDiv) (Vi-
lleger et al. 2010). Una alta divergencia refleja un alto grado de di-
ferenciacion de nicho en las especies dominantes, lo que podria
reducir la competencia e incrementar la magnitud de los procesos
del ecosistema como resultado de un uso mas eficiente de los re-
cursos (Mason et al. 2005). La divergencia decrece conforme la
proporcion de biomasa se acerca mas al centro de gravedad del
espacio funcional de la comunidad (Villéger et al. 2010).

La especializacion funcional es una medida de las diferencias
generales entre las especies, independientemente de sus abundan-
cias (indice FSpe) (Bellwood et al. 2006). Una especie es funcional-
mente mas especialista mientras mas alejada se encuentre del
centro de gravedad de la comunidad regional (Villéger et al. 2010).

Los cuatro componentes de la diversidad funcional y sus res-
pectivos indices (FRic, FEve, FDiv y FSpe) proveen informacién
complementaria sobre la diversidad funcional, son independientes
entre ellos, y no dependen del nimero de especies, ni de la equi-

tatividad, ni de la diversidad taxonémica. Una descripcion mas
detallada de las propiedades y la forma de calcular estos indices
puede ser consultada en Bellwood et al. 2006, Villéger et al. 2008
y Villéger et al. 2010. Aun cuando se han logrado grandes avances
en el analisis de la diversidad funcional, determinar cual es el mé-
todo mas apropiado y bajo qué condiciones aplicarlo es un tema
que sigue generando discusion (Laliberté y Legendre 2010; Ding
et al. 2013; Mason et al. 2013).

El analisis de los componentes de la diversidad funcional puede
ser utilizado para entender los patrones de las comunidades y
como cambian con respecto a las variaciones ambientales (Cadotte
et al. 2011). Por ejemplo, de acuerdo con Fonseca y Ganade
(2001), la probabilidad de que un ecosistema pierda un grupo fun-
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Figura 4. Representacion geométrica de los indices de la diversidad fun-
cional. La comunidad B presenta valores mas altos para cada uno de los
indices. El espacio funcional esta representado por dos rasgos funcionales.
Los circulos negros representan a cada una de las especies y su tamafrio
es proporcional a su abundancia (adaptado de Villéger et al. 2010) * centro
de gravedad

Figure 4. Geometric representation of the functional diversity indices. Index
values in community B are higher for each component. The functional space
is represented by two functional features. Black circles representing each
of the species, its size is proportional to abundance (adapted from Villéger
et al. 2010) * center of gravity

cional aumenta conforme se incrementa el numero de grupos fun-
cionales (riqueza funcional) pero decrece con el aumento en la
riqueza de especies y la equitatividad funcional. La diversidad fun-
cional también puede ser utilizada para analizar por qué el aumento
en el numero de especies reduce la variabilidad de los procesos
ecosistémicos frente a las perturbaciones y/o a las variaciones am-
bientales y por qué la susceptibilidad a la invasion de especies exo-
ticas disminuye (Hooper et al. 2005; Loreau et al. 2001). Un reto a
futuro consiste en determinar cémo es que las condiciones ambien-
tales influyen en los componentes de la diversidad funcional y como
estos interactuan con los procesos ecosistémicos (Mouchet et al.
2010; Loreau et al. 2002).

Relacién entre la diversidad taxonémica y la diver-
sidad funcional

La relacion entre la riqueza de especies y el funcionamiento de
los ecosistemas aun no es clara, sin embargo, el enfoque de la di-
versidad funcional puede ser utilizado para explicar esta relacion
(Cadotte et al. 2011). De acuerdo con Scherer-Lorenzen (2005), las
hipotesis que relacionan la riqueza de especies con el funciona-
miento de los ecosistemas (Naeem 2002) (Fig. 5) pueden ser ex-
plicadas bajo un enfoque funcional por tres mecanismos
principales: las especies son principalmente redundantes, las es-
pecies son principalmente Unicas y el efecto de las especies de-
pende del contexto.
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Bajo el supuesto de que las especies son principalmente re-
dundantes, la pérdida de una especie puede ser compensada por
otra especie con una funcién similar (Tilman et al. 1997; Hooper
et al. 2005). Asimismo, la adicién de especies tampoco resulta en
una modificacién al sistema (Fig. 5A). Por lo tanto, para el mante-
nimiento de los procesos ecosistémicos se necesita un nimero
determinado de grupos funcionales, pero las especies dentro de
es0s grupos son parcialmente sustituibles (redundantes) (Schulze
y Mooney 1993). De forma similar, la “hipétesis aseguradora” es-
tablece que cuando el numero de especies es mayor, los procesos
ecosistémicos son mas estables en condiciones ambientales cam-
biantes (Jackson et al. 2001; Scherer-Lorenzen 2005; Hooper et
al. 2005). Por lo tanto, las especies redundantes mantienen la es-
tabilidad del sistema, pero si la pérdida de especies rebasa cierto
umbral, los procesos ecosistémicos colapsan (Scherer-Lorenzen
2005) (Fig. 5E y F).

Bajo el supuesto de que las especies son principalmente uni-
cas, la pérdida o adicion de éstas causaria efectos directos en los
procesos ecosistémicos (Scherer-Lorenzen 2005) (Fig. 5B). Algu-
nos ejemplos de especies con caracteristicas unicas son los inge-
nieros ecosistémicos y las especies clave (Fig. 5D). Bajo el
supuesto de que el efecto de las especies sobre los procesos eco-
sistémicos depende del contexto, no existe una relacion clara entre
la riqueza de especies y el funcionamiento de los ecosistemas de-
bido a que las variaciones ambientales actuan diferencialmente
entre las especies (Hooper et al. 2005; Scherer-Lorenzen 2005)
(Fig. 5 C).

La correlacion entre la riqueza de especies y la diversidad fun-
cional determina la forma en la que se relacionan la riqueza y el
funcionamiento de los ecosistemas. De acuerdo con Cadotte y co-
laboradores (2011), una relacién positiva entre la riqueza de es-

A Redundancia B Lineal

C Idiosincratica D Especies clave

Procesos ecosistémicos

E Discontinua F Remache
/
/
/ /
/
Pérdida de Nivel Pérdida de Nivel
riqueza natural riqueza natural

Figura 5. Representacion de las seis hipotesis que consideran la relacion
entre la riqueza de especies y los procesos ecosistémicos (adaptado de
Naeem 2002; Scherer-Lorenzen 2005).

Figure 5. Representation of the six hypotheses regarding the relationship
between species richness and ecosystem processes (adapted from Naeem
2002; Scherer-Lorenzen 2005).

Cérdova-Tapia y Zambrano 2015

pecies y la diversidad funcional resulta en una relacion positiva
entre la riqueza de especies y el funcionamiento de los ecosiste-
mas, pero su magnitud depende de la diversidad funcional
(Fig. 6A). Por ejemplo, si las comunidades de un ecosistema tie-
nen una mayor diversidad funcional que las comunidades de otro
ecosistema, se podria esperar un mayor funcionamiento en el pri-
mer ecosistema aun cuando exista una estrecha relacion entre la
rigueza de especies y la diversidad funcional en ambos ecosiste-
mas. En contraste, cuando el aumento de riqueza no afecta la di-
versidad funcional, se puede concluir que las especies son
funcionalmente redundantes, por lo tanto la modificacion de la ri-
queza no afectaria el funcionamiento de los ecosistemas (Fig. 6B).
Por otro lado, la ausencia de relacion entre la riqueza de especies
y la diversidad funcional puede resultar en una relacion variable
entre la riqgueza de especies y el funcionamiento de los ecosiste-
mas, pero esta relacion dependeria de que exista variacion en la
diversidad funcional (Fig. 6C). Aun cuando no exista una relacion
clara entre la riqueza de especies y el funcionamiento de los eco-
sistemas, la diversidad funcional podria explicar las variaciones en
dicho funcionamiento (Fig. 6D).
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Figura 6. La relacion entre la riqueza de especies y la diversidad funcional
influye en la forma en la que la riqueza de especies se relaciona con el fun-
cionamiento de los ecosistemas (adaptado de Cadotte et al. 2011).

Figure 6. The correlation between species richness and functional diversity
influences the relationship between species richness and ecosystem func-
tioning (adapted from Cadotte et al. 2011).
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La diversidad funcional en el estudio de las comu-
nidades

El entendimiento de los factores, los mecanismos y los procesos
que influyen en la estructura de las comunidades naturales es uno
de los objetivos de mayor interés en la teoria ecoldgica (Hubbell
2001; Chave 2004; Tilman 2004; Chase 2007). Sin embargo, la ma-
yoria de los estudios que relacionan la diversidad funcional con la
diversidad taxondmica y la estructura de las comunidades se han lle-
vado a cabo experimentalmente y utilizan como modelo principal a
las comunidades vegetales o realizan pruebas a nivel de microcos-
mos (Srivastava y Vellend 2005; Feld et al. 2009; Fukami 2004). Aun
cuando estos experimentos han logrado grandes avances en la com-
prension de la estructura de las comunidades, sigue sin ser clara la
relaciéon entre la diversidad taxonémica, la diversidad funcional y la
estructura de las comunidades en sistemas naturales (Loreau et al.
2001; Naeem y Wright 2003; Hooper et al. 2005). Para lograr un
mejor entendimiento es necesario que los estudios incorporen mas
de un nivel trofico (Duffy 2002; Petchey et al. 2002; Raffaelli et
al. 2002). Por ejemplo, los peces son un excelente modelo para es-
tudiar comunidades con diferentes niveles tréficos en ambientes na-
turales. El estudio de la diversidad funcional en comunidades icticas
es reciente y los resultados que se han obtenido han permitido co-
nocer de manera mas detallada la estructura de las comunidades
acuaticas (Mason et al. 2007; Villéger et al. 2010). Actualmente, el
estudio de las comunidades icticas cuenta con una aproximacion
solida, tanto tedrica como analiticamente, que permite analizar los
atributos funcionales por medio de un enfoque eco-morfoldgico (Vi-
lléger et al. 2010). Sin embargo, para que el estudio de la estructura
de las comunidades sea mas robusto es recomendable complemen-
tar el analisis de la diversidad funcional con analisis de diversidad
filogenética, patrones de co-ocurrencia y distribucion de abundan-
cias (Cadotte et al. 2009; Mouchet et al. 2010).

La diversidad funcional en las comunidades no tiene una re-
lacion directa con la diversidad taxondmica. Por ejemplo, Villéger
y colaboradores (2010) estudiaron la diversidad taxonémica y fun-
cional de una comunidad de peces en una laguna sujeta a pertur-
bacion humana con el objetivo de entender su dinamica y la
relacion con los cambios en el ambiente en un periodo de 10 afios.
El estudio muestra que hubo cambios en la diversidad taxonémica
en algunos sitios, pero estos no tuvieron influencia en la estructura
funcional de la comunidad. En los sitios en donde la perturbacion
humana habia generado un cambio de estado en el ecosistema,
la diversidad taxonémica y la diversidad funcional tuvieron cam-
bios significativos, cambios que podian ser explicados por la rela-
cion entre los rasgos funcionales y el ambiente. De manera similar,
Bellwood y colaboradores (2002) estudiaron comunidades de
peces de arrecife en tres regiones biogeograficas distintas. Sus
resultados muestran que aunque estas regiones tienen comuni-
dades taxondémicas muy diferentes, comparten una estructura eco-
logica similar en términos del uso de habitat y los grupos
funcionales. Por otra parte, Fonseca y Ganade (2001) estimaron
que una comunidad de plantas podria perder al azar hasta un
75 % de las especies antes de que la riqueza de grupos funciona-
les se redujera.

Estos ejemplos muestran la diferencia entre los enfoques fun-
cional y taxonémico de las comunidades. Esta diferencia es parti-
cularmente importante en términos de conservacion de la
biodiversidad porque los impactos humanos ocurren tanto en es-
pecies particulares, como en grupos funcionales y niveles troficos.
Por lo tanto, el analisis de la identidad funcional de las especies es
clave para entender como podrian afectar las extinciones al funcio-
namiento de los ecosistemas (Rosenfeld 2002). El estudio de la di-
versidad funcional puede proporcionar las bases para predecir el
impacto de diferentes escenarios de manejo en el funcionamiento
de los ecosistemas (Rosenfeld 2002). De acuerdo con Devictor y
colaboradores (2010), la diversidad funcional en las areas naturales
protegidas puede estar sub-representada en comparacién con la
diversidad taxondmica. Asi, el entendimiento de las relaciones fun-
cionales entre las especies es una herramienta fundamental para
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priorizar las decisiones de conservacion, puesto que la diversidad
de rasgos funcionales, la riqueza de especies y la dominancia de
especies son necesarias para sostener los procesos ecosistémicos,
y por ello se debe adoptar una aproximacion integral para la con-
servacion de la biodiversidad (Srivastava y Vellend 2005; Villeger
et al. 2010; Devictor et al. 2010).

Reglas de ensamblaje de las comunidades

La comprension de los mecanismos que estructuran las comu-
nidades es la clave para explicar el funcionamiento de los ecosis-
temas (al determinar los niveles de complementariedad o
redundancia) y el mantenimiento de la biodiversidad (por medio de
los patrones de coexistencia) (Nystrom 2006; Mason et al. 2008).
Por lo tanto, una de las aplicaciones mas importantes de la diver-
sidad funcional consiste en poner a prueba las reglas de ensam-
blaje de las comunidades (Balvanera et al. 2006; Mouillot et al.
2007). Cuando una combinacién de especies tomadas al azar de
una comunidad regional no puede coexistir a nivel local, se puede
inferir que alguna regla de ensamblaje esta actuando sobre la co-
munidad local (Drake 1990), es decir, que los patrones no aleatorios
en la composicidn de especies sugieren algun proceso de ensam-
blaje (Morin 2011). Sin embargo, determinar el modo en el que las
reglas de ensamblaje estructuran las comunidades en un gradiente
ambiental y a diferentes escalas sigue siendo un gran reto en la te-
oria ecoldgica (Mouchete et al. 2013). Existen dos hipétesis princi-
pales sobre los procesos deterministas que pueden estructurar a
las comunidades: la similitud limitante y los filtros ambientales.
Ambas hipotesis han sido apoyadas por estudios empiricos (Morin
2011), por lo que la pregunta no es si estos mecanismos existen,
sino cudl de los dos tienen una mayor influencia en la estructura
de las comunidades a diferentes escalas espaciales y temporales
(Mouillot et al. 2007).

La similitud limitante establece que existen limites maximos
entre la similitud de los nichos de las especies que coexisten (Ma-
cArthur y Levins 1967) (Fig. 7). Ademas, bajo el supuesto de que
la disponibilidad de recursos es homogénea, las especies con un
alto traslape de nicho tendrian abundancias menores que las es-
pecies con un menor traslape (Loreau 2000; Mason et al. 2008).
Las especies con un traslape de nicho bajo pueden favorecer la
complementariedad de nicho, puesto que éstas forman conjuntos
ecologicamente compatibles de utilizacion eficiente de recursos (Til-
man 1982; Stubbs y Wilson 2004; Mason et al. 2007). La comple-
mentariedad de nicho puede prevenir la competencia y asi permitir
la coexistencia de las especies (MacArthur y Levins 1967). Estas
asociaciones de especies pueden generar un aumento en la pro-
ductividad y en la retenciéon de los nutrientes en los ecosistemas
(Frost et al. 1995; Hooper et al. 2005; Scherer-Lorenzen 2005).

La hipotesis del filtro ambiental establece que las especies que
coexisten son mas similares entre ellas de lo que se esperaria por
el azar, debido a que las condiciones ambientales actian como un
filtro permitiendo que solamente algunos rasgos persistan (Zobel
1997) (Fig. 7). Los filtros ambientales restringen tanto la presencia

Similitud limitante Filtro ambiental
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Figura 7. Similitud de rasgos funcionales en comunidades estructuradas
por similitud limitante y por filtros ambientales (adaptado de Cavender-Bares
et al. 2004).

Figure 7. Functional trait similarity in communities structured by limiting sim-
ilarity and environmental filters (adapted Cavender-Bares et al. 2004).
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como la abundancia de las especies (Hooper et al. 2005; Mouillot
etal. 2007; Mason et al. 2008). Por lo tanto, si los filtros ambientales
son los responsables de la estructura de una comunidad, se podria
esperar que las especies mas abundantes tengan nichos similares,
que les permiten tolerar las condiciones que el filtro impone (Zobel
1997; Mason et al. 2008).

Las reglas de ensamblaje de las comunidades pueden actuar
de manera distinta de acuerdo con la escala espacial. La principal
hipotesis de la relacion entre las reglas de ensamblaje y la escala
espacial establece que los procesos biogeograficos y las restric-
ciones evolutivas determinan los patrones de la biodiversidad a una
escala continental, las condiciones ambientales y las caracteristicas
del habitat lo hacen a escala regional, y las interacciones entre las
especies predominan a nivel local (Brown et al. 2000; Silvertown et
al. 2006; Mason et al. 2007).

Una comunidad puede tener cambios en la diversidad taxono-
mica y mantenerse estable en cuanto a la diversidad funcional (Vi-
lleger et al. 2010). Esto sugiere que las reglas de ensamblaje
podrian estar actuando a nivel funcional, por lo que su deteccién a
nivel taxonémico seria poco probable. Consecuentemente, el ana-
lisis de la estructura funcional de las comunidades puede ser utili-
zado para poner a prueba las reglas de ensamblaje (Nystrom
2006). Por ejemplo, cuando el filiro ambiental predomina sobre la
similitud limitante se espera un aumento en la redundancia funcio-
nal y por lo tanto un incremento menor de la diversidad funcional
con respecto a la riqueza de especies (Fig. 8). En contraste,
cuando la similitud limitante es mayor, se espera que la diversidad
funcional aumente de manera proporcional a la riqueza de especies
(Mouillot et al. 2007).

Existen diversas aproximaciones que utilizan la diversidad fun-
cional para poner a prueba las reglas de ensamblaje en las co-
munidades. Mouchete y colaboradores (2013) utilizan la relacién
entre la similitud funcional y los patrones de co-ocurrencia para
poner a prueba la similitud limitante en una escala local y regional
(Fig. 9). Su hipdtesis se basa en que si las especies funcional-
mente similares presentan patrones mas bajos de co-ocurrencia
que lo esperado por el azar, se puede inferir un proceso de simi-
litud limitante. Por el contrario, si especies funcionalmente simila-
res tienden a co-ocurrir mas de lo esperado por el azar, se puede
inferir un proceso de filtro ambiental. Los resultados muestran una
relacion positiva entre la similitud funcional y el indice de co-ocu-
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Figura 8. Marco conceptual de las reglas de ensamblaje con respecto a la
relacién entre la riqueza de especies y la riqueza funcional (adaptado de
Mouillot et al. 2007).

Figure 8. Assembly rules framework regarding the relationship between
species richness and functional richness (adapted from Mouillot et al. 2007).
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rrencia a escala local y regional. Por lo tanto, en el estudio, el filtro
ambiental tiene una mayor influencia que la similitud limitante en
la estructuracién de las comunidades independientemente de la
escala.

Mouillot y colaboradores (2007) presentan una aproximacion
que se basa en calcular la similitud funcional de una comunidad y
contrastarla con la similitud funcional de comunidades generadas
al azar (Fig. 10). Este estudio considera la presencia-ausencia de
las especies en las comunidades y calcula un Unico valor de simi-
litud para toda la comunidad. De acuerdo con su hipétesis, una co-
munidad estructurada por los filtros ambientales tendra una
similitud funcional mayor que la de comunidades generadas al azar.
Una comunidad con una similitud menor que la de comunidades
generadas al azar estaria sujeta a la similitud limitante. Sus resul-
tados apoyan la hipotesis del filtro ambiental al mostrar que las es-
pecies dentro de las comunidades tienen una similitud mayor que
la esperada por el azar.

Los ejemplos anteriores ponen a prueba las reglas de ensam-
blaje utilizando patrones de co-ocurrencia (presencia-ausencia)
(Gotelli 2000) y encuentran que el efecto de los filtros ambientales
es mayor que el de la similitud limitante. Sin embargo, la similitud
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Figura 9. La relacién entre la similitud funcional y el indice de co-ocurrencia
provee una herramienta para poner a prueba las reglas de ensamblaje de
las comunidades (adaptado de Mouchete et al. 2013).

Figure 9. The relationship between functional similarity and co-occurrence
can be used to test assembly rules in communities (adapted from Mouchete
et al. 2013).
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Figura 10. Marco conceptual para poner a prueba las reglas de ensamblaje
utilizando rasgos funcionales y un modelo nulo (basado en el estudio de
Mouillot et al. 2007).

Figure 10. Conceptual framework to test assembly rules using functional
traits and null models (based on the study of Mouillot et al. 2007).
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limitante puede ser dificil de detectar por medio de estos patrones
debido a que: (i) la exclusion competitiva entre los pares de espe-
cies con nichos similares puede haber ocurrido en el pasado vy (ii)
es posible que dos especies muy similares puedan coexistir, ya sea
que una especie tenga abundancia alta mientras que la otra espe-
cie tenga abundancia baja o bien, que ambas especies tengan
abundancias bajas (Mason et al. 2008).

Otra alternativa a los patrones de co-ocurrencia es analizar el
traslape en los nichos funcionales y relacionarlo con la abundancia
relativa de las especies. De esta forma, la competencia podria
verse reflejada en las abundancias de las especies y se evita el su-
puesto de que existe una exclusién competitiva. Mason y colabo-
radores (2008) utilizan esta aproximacion calculando el traslape de
los nichos funcionales entre los pares de especies coexistentes y
ponderandolo con las abundancias relativas de las especies. Pos-
teriormente contrastan el traslape funcional observado contra el
traslape de comunidades con abundancias relativas generadas al
azar. Su hipdtesis se basa en que en una comunidad en la cual la
similitud limitante es la principal regla de ensamblaje, las especies
mas abundantes tendran poco traslape de nicho funcional, mientras
que si los filtros ambientales son mas importantes, las especies
mas abundantes tendran un traslape de nicho mayor (Fig. 11). Los
resultados de este estudio muestran que las especies mas abun-
dantes tienen menores traslapes de nicho, mientras que las espe-
cies raras tienen un traslape mayor con las especies abundantes.
Esto sugiere que la complementariedad de nicho es el factor de-
terminante para la estructura de estas comunidades y que la com-
petencia limita la abundancia de las especies con nichos
funcionales similares. De acuerdo con estos resultados, el uso de
abundancias y no de patrones de co-ocurrencia podria ser la clave
para detectar el efecto de la similitud limitante en la estructuracion
de las comunidades.
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Figura 11. La relacién entre la abundancia, el traslape de nicho funcional y
las reglas de ensamblaje de las comunidades. Las curvas representan la
densidad de la poblacién en el espacio funcional. Las barras indican la
abundancia (adaptado de Mason et al. 2008).

Figure 11. Relationship between abundance, functional niche overlap and
community assembly rules. Curves represent population density in a func-
tional space. Bars indicate abundance (adapted from Mason et al. 2008).
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Consideraciones para esfuerzos futuros

El estudio de la diversidad funcional ha tenido un gran creci-
miento en los ultimos afios. Sin embargo, consideramos que exis-
ten ciertas cuestiones que pueden ayudarnos a ampliar nuestro
conocimiento sobre la relacion entre la biodiversidad, la estructura
de las comunidades y el funcionamiento de los ecosistemas. Por
ejemplo, consideramos que es necesario seguir investigando cua-
les son los rasgos que mejor describen la funciéon de un organismo
en un ecosistema. En este sentido, se tienen avances importantes
en la homogenizacién de criterios en el estudio de plantas, por lo
que debe ponerse particular atencién a otros grupos taxonémicos.
Consideramos necesario enfocar esfuerzos en realizar experimen-
tos en ambientes naturales con el objetivo de poner a prueba los
alcances de la diversidad funcional. Asimismo, creemos importante
analizar como se podria estudiar la funcién de los organismos que
pertenecen a diferentes grupos taxonémicos pero que coexisten en
un mismo ecosistema.
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