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Resumen

Uno de los principales retos en la teoria ecolédgica es el entendimiento de los
factores, mecanismos y procesos que influyen en la estructura de las comuni-
dades naturales y como éstos pueden ser modificados por la antropizacion de
los ecosistemas. La conceptualizacion de una especie desde un punto de vista
funcional esta cambiando la vision de los ecélogos al medir la diversidad. La
diversidad funcional ha surgido como una propuesta para entender las relacio-
nes entre la abundancia de las especies con respecto a los rasgos funcionales
que éstas poseen. El andlisis de grupos funcionales ha sido util para medir el
efecto que tiene la pérdida de especies en el funcionamiento de los ecosistemas
y para identificar equivalencias funcionales entre las mismas. En la actualidad
se busca que la diversidad funcional pueda ser representada en una escala con-
tinua de variacion por medio del andlisis de la distribucion de las especies y su
abundancia en un espacio funcional multidimensional. El andlisis de la diver-
sidad funcional puede ser utilizado para estudiar los patrones que surgen en las
comunidades y cobmo cambian éstas con respecto a las variaciones ambientales
antropicas. Los peces son un modelo adecuado para analizar el cambio en la
estructura de las comunidades en gradientes de perturbacion. Los resultados
sobre la funcionalidad de las especies en ecosistemas acuaticos muestran que
aun cuando se presentan cambios significativos en la composicion taxonomica,
la composicion funcional puede permanecer estable. La diversidad funcional
permite, a partir de datos morfologicos y de abundancia, ampliar nuestro en-
tendimiento sobre como la antropizacion puede modificar el funcionamiento
de los ecosistemas.

Introduccion
Uno de los principales retos en la teoria ecolédgica es el entendimiento de los
factores, mecanismos y procesos que influyen en la estructura de las comuni-

dades naturales y como éstos pueden ser modificados por la antropizacion de
los ecosistemas (Chase, 2007). Las aproximaciones clasicas para entender los
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cambios de la diversidad en el tiempo y en el espacio se basan en el andlisis de abun-
dancia y riqueza de especies e indices de diversidad y equidad. De la misma forma, el
estudio de las comunidades también suele partir del analisis de la diversidad taxono6-
mica de sus componentes. Sin embargo, estas aproximaciones no toman en cuenta las
diferentes funciones ecologicas de cada una de las especies dentro de la dindmica de
los ecosistemas (Villéger et al., 2010). Tanto el concepto de diversidad taxon6mica
como la teoria neutral de Hubbell (2001) suponen una equivalencia ecologica entre
las especies. Este supuesto implica que todas las especies tienen las mismas probabi-
lidades de supervivencia y reproduccion. Sin embargo, cada grupo posee atributos
especificos que le permiten influir de manera directa o indirecta en el funcionamien-
to de los ecosistemas. En general, éstos no son considerados ni en los procesos neu-
trales ni en el concepto de diversidad taxondémica (Mouchet et al., 2010; Cadotte et
al., 2011). Desde el punto de vista ecologico, una especie es un conjunto de individuos
con rasgos fenotipicos y de comportamiento similares que determinan cudndo y don-
de sobreviven, y como interactian con individuos de otras especies (McGill et al.,
2006). La conceptualizacion de una especie desde un punto de vista funcional esta
cambiando la vision de los ecdlogos al medir la diversidad (Fukami, 2004).

Diversidad funcional

La diversidad funcional ha surgido como una propuesta para entender las relaciones
entre la abundancia de las especies con respecto a los rasgos funcionales que éstas po-
seen (Rosenfeld, 2002). A éstos también se les conoce como atributos funcionales y
son las caracteristicas que determinan el desempefo de una especie en sus diferentes
etapas ontogénicas, y pueden estar relacionados con los procesos ecosistémicos (i.e.,
flujo de materia y energia), la estabilidad ecosistémica (i.e., resistencia y resiliencia),
las interacciones biologicas (intraespecificas e interespecificas) y la contribucion de
la especie a la modificacion del habitat (Villéger et al., 2010; Cadotte et al., 2011). Se
ha propuesto que la diversidad funcional es clave para entender la relacion entre la
biodiversidad, la estructura de las comunidades y el funcionamiento de los ecosiste-
mas (Diaz y Cabido, 2001; Naeem y Wright, 2003).

Dos de los conceptos centrales de la diversidad funcional son: el nicho y la redun-
dancia funcional. El primero es analogo a un nicho ecolégico y representa un hiper-
volumen n-dimensional en un espacio funcional, donde los ejes representan las fun-
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ciones clave asociadas con diferentes rasgos funcionales (Rosenfeld, 2002). Estos son
aquellos caracteres bioldgicos que influyen en el rendimiento de los organismos (Hoo-
per et al., 2005; Villéger et al., 2010) y que pueden estar relacionados con procesos
de los ecosistemas, interacciones biologicas (intra e interespecificas) y la modificacion
del habitat. A su vez, la redundancia funcional se basa en la idea de que algunas es-
pecies biologicas pueden desempenar papeles similares en comunidades y ecosistemas
(es decir, tienen nichos funcionales similares). Por lo tanto, es probable que la pér-
dida de una especie redundante en una comunidad local tenga un impacto bajo en los
procesos de los ecosistemas porque otras especies comparten su nicho funcional y
podrian suplantarle (Fonseca y Ganade, 2001).

Rasgos funcionales

Para comenzar a analizar la diversidad funcional de una comunidad es necesario
elegir los rasgos funcionales que seran objeto de estudio. Sin embargo, determinar
qué rasgos son los mas adecuados para describir la funcion de un organismo dentro de
un ecosistema puede resultar una tarea compleja. Ademas, algunos autores consideran
que es necesario distinguir entre rasgos funcionales duros y rasgos funcionales suaves
(Hodgson et al., 1999). Los primeros son aquellos que miden directamente la funcion
de interés y generalmente estan asociados a la fisiologia de los organismos; por ejem-
plo, la tasa de asimilacion y desecho de los recursos alimenticios (Violle et al., 2007);
y los segundos evaltian la funcion de manera indirecta y requieren métodos de me-
dicion sencillos y rapidos. Por ejemplo, las caracteristicas morfologicas representan
rasgos suaves que pueden utilizarse como indicadores de la funcién de los organismos
con respecto al uso de los recursos (Ricklefs y Travis, 1980). Para poder seleccionar
rasgos suaves efectivos es recomendable utilizar caracteristicas morfolégicas que
tengan relevancia funcional y sean faciles de medir (Dumay et al., 2004; Mouillot et
al., 2007).

Para los peces se han reconocido al menos dos funciones clave: la obtencion de
alimento y la locomocién (Cérdova-Tapia y Zambrano, 2016). Cada una de estas
funciones estad descrita por varios rasgos funcionales que a su vez se calculan utili-
zando medidas morfo-anatomicas (figura 1, tabla 1). Para una guia de la implemen-
tacion metodoldgica, se sugiere consultar el estudio de Villéger et al. (2010). Asi, al
clasificar especies de acuerdo con sus rasgos funcionales es posible la recapitulacion
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de algunos patrones que se observan con la diversidad taxon6mica porque ciertos
atributos pueden ser conservados desde el punto de vista filogenético. Sin embargo,
no todos los rasgos funcionales son dependientes de estas relaciones y nuevos patro-
nes pueden ser observados (Cordova-Tapia y Zambrano, 2015).
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Figura 1. Medidas morfo-anatémicas utilizadas para la caracterizacién funcional
de los peces. Od: didmetro del ojo; BOa - distancia entre la parte alta de la boca 'y
la base de la cabeza; CZa - altura de la cabeza a lo largo del eje vertical del ojo; Oa -
distancia entre el centro del ojo y la base de la cabeza; CAPa - altura del cuerpo al
nivel de la insercion de la aleta pectoral; APi - distancia entre 1a insercion de la
aleta pectoral y la base del cuerpo; API - largo de la aleta pectoral; APs - superficie
de la aleta pectoral; PCa - altura minima del pedunculo caudal; Lp - largo patron;
ACs - superficie de la aleta caudal; ACa - altura de la aleta caudal; Ca - alto del
cuerpo; Can - ancho del cuerpo; Ba - altura de la boca; Ban - ancho de 1a boca. Fi-
gura elaborada a partir de Nelson (2006) utilizando los rasgos propuestos por
Villéger et al. (2010).
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Tabla 1. Lista de rasgos funcionales para las funciones clave (obtencion de alimen-
to y locomocion), como calcularlos y su significado ecoldgico. Para una guia de la
implementacion metodolodgica, se sugiere consultar el estudio de Villéger et al.
(2010). Las claves corresponden a las medidas morfo-anatémicas de la figura 1.
Ademis, ABI - Largo del arco branquial mas grande; Il - Largo del intestino.

Rasgo funcional

Calculo

Significado ecologico

Obtencion de alimento

Superficie bucal

Ban x Ba/Can x Ca

Naturaleza /
Tamano del alimento

Forma bucal Ba / Ban Método de captura de alimentos
Posicion bucal Boa / CZa Método de alimentacién
en la columna de agua
Longitud branquial ABl/CZa Capacidad de filtrado o
proteccion de branquias
Largo del intestino 11/Lp Procesamiento de recursos
con escasa energia
Tamafo del ojo 0d/CZa Deteccion de presas
Locomocion
Posicién del ojo OBCZ/ CZa Posicion vertical en
la columna de agua
Forma transversal del cuerpo Ca/Can Posicion vertical en la columna

Superficie transversal del cuerpo

Posicién de la aleta pectoral

In((n/4 x Can x
Ca)+1)
log (Peso+1)

APi/CAPa

de agua e hidrodinamismo
Distribucion del peso a lo largo
del cuerpo para hidrodinamismo

Aleta pectoral utilizada para la
maniobrabilidad
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Relacion de aspecto de API? / APs Aleta pectoral utilizada
la aleta pectoral para la propulsion
Compresion del pedunculo ACa/ PCa Eficiencia de la propulsion
caudal caudal con respecto a la
reduccion de resistencia
Relacion de aspecto de ACa? / ACs Aleta caudal utilizada para la
la aleta caudal propulsion y/o la direccién
Indice de la superficie 2x APs Principal fuente de propulsiéon
de las aletas ACs entre las aletas pectorales y
caudales
Relacion entre la superficie de (2x APs) + ACs Eficiencia de la aceleracién
las aletas y el tamafio del cuerpo ~ (7/4) x Canx Ca y/0 maniobrabilidad

Analisis de la diversidad funcional
Grupos funcionales

Una vez caracterizados los distintos rasgos funcionales de una comunidad, es posible
evaluar la redundancia funcional entre las especies con base en su clasificacion en
grupos (Dumay et al., 2004). Esto consiste en generar conjuntos discretos de acuerdo
a la similitud de los rasgos encontrados en los miembros de la comunidad mediante
el uso de métodos de agrupamiento multivariado (Coérdova-Tapia y Zambrano, 2016).
Es importante tener en cuenta que la generacion de grupos funcionales tiene algunas
limitaciones como son: que los resultados de la agrupacién varien de acuerdo con los
rasgos funcionales elegidos, dificultad para contemplar cambios ontogenéticos y que
se asume que la variacion interespecifica excede la variacion intraespecifica. Pero,
sin embargo, el uso de grupos funcionales también tiene ventajas importantes, como
son: que representa un método flexible e independiente de la similitud taxonémica
y que se puede realizar mediante una inversion relativamente pequefia de tiempo
(Dumay et al., 2004). Con base en lo anterior, se sugiere que la clasificacion de espe-
cies, en grupos, se utilice como una primera aproximacion a la diversidad funcional
y que sea también utilizada como un método exploratorio para entender las diferen-
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cias funcionales entre distintos sitios de estudio y en gradientes de antropizacion
(Coérdova-Tapia y Zambrano, 2016). Estudios previos han demostrado que el efecto
de los grupos funcionales sobre los procesos de los ecosistemas es mayor que el de la
riqueza de especies (Tilman et al., 1997; Scherer-Lorenzen, 2005). Ademas, el anali-
sis de estos grupos ha sido ttil para entender el efecto que tiene la pérdida de especies
en el funcionamiento de los ecosistemas (Naeem, 2002) y para identificar equivalen-
cias funcionales entre especies (Dumay et al., 2004).

Los componentes de la diversidad funcional

La clasificacion de especies en grupos funcionales ha sido utilizada cominmente
para aproximarse a la diversidad funcional. En la actualidad, se busca que esta diver-
sidad pueda ser representada en una escala continua de variacién y no en grupos
discretos. Se ha observado que la evaluacion de la distribucion de las especies y su
abundancia en un espacio funcional multidimensional constituye una aproximacion
robusta para analizar la diversidad funcional (Villéger et al., 2008). Como consecuen-
cia, se ha concluido que esta diversidad no debe ser resumida en un sélo indice, sino
que se debe estudiar por medio de sus componentes (Mason et al., 2005). Asi, en los
ultimos afos se han reconocido cinco elementos principales de la diversidad funcio-
nal: la riqueza, la equitatividad, la divergencia, la especializacion y la dispersion (Cor-
dova-Tapia y Zambrano 2015; Cérdova-Tapia et al., 2018). Al analizar esta diversidad
por medio de sus componentes se obtiene un alto nivel de detalle sobre los procesos
ecosistémicos y los estudios pueden ir dirigidos a entender el cambio en alguno de
estos componentes como consecuencia de actividades antropogénicas (Mouchet et
al., 2010; Perrone et al., 2017).

La riqueza funcional (indice Fric) es la cantidad de espacio funcional ocupado por
las especies de una comunidad independientemente de su abundancia. Por tanto, una
baja riqueza funcional nos indica que algunos de los recursos potencialmente dispo-
nibles no estin siendo explotados. La equitatividad funcional (indice FEve) es la ho-
mogeneidad en la distribucion de la abundancia de las especies de una comunidad en
un espacio funcional. Una baja equitatividad 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. La
divergencia funcional (indice FDiv) es una medida de similitud funcional entre las
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especies dominantes de una comunidad. Una alta divergencia refleja, por ende, un
alto grado de diferenciacion de nicho en las especies dominantes, lo que podria re-
ducir 1a competencia como resultado de un uso mas eficiente de los recursos. La di-
vergencia decrece conforme la proporcion de biomasa se acerca mas al centro de
gravedad del espacio funcional de la comunidad. La especializacion funcional (indice
FSpe) es una medida de las diferencias generales entre las especies, independiente-
mente de su abundancia. Una especie es funcionalmente més especialista mientras
mads alejada se encuentre del centro de gravedad de la comunidad regional. La disper-
sion funcional (indice FDis) es una medida que combina la equitatividad y la diver-
gencia; es independiente de la riqueza de especies pero dependiente de la abundancia.
Un aumento en la dispersion funcional indica que las especies mas abundantes de
una comunidad tienen rasgos funcionales distintos entre si. La informacion sobre
coémo calcular estos indices puede ser consultada en Bellwood et al. (2006), Villéger
et al. (2010) y Cordova-Tapia et al. (2018).

Aplicaciones en ambientes antropizados

El andlisis de la diversidad funcional puede ser utilizado para entender los patrones
que surgen en las comunidades y como cambian éstas con respecto a las variaciones
ambientales antrdpicas. Las actividades humanas son responsables de muchos cam-
bios importantes en los ecosistemas acuaticos. Por ejemplo, de acuerdo con Bunge
(2010), en México el 72% de las aguas residuales municipales generadas por el uso
publico-urbano se vierten sin ningdn tipo de tratamiento en los cuerpos de agua;
asimismo, se vierten sin tratamiento el 82% de las aguas residuales industriales. El
aporte de contaminantes puede generar cambios en la cantidad y calidad de los re-
cursos existentes en el medio, lo que a su vez puede llevar a cambios en los atributos
funcionales de las comunidades que en el habitan (Pool et al., 2010).

En este sentido, los peces han mostrado ser un modelo adecuado para entender el
cambio en la estructura de las comunidades en gradientes de perturbacion (Cérdo-
va-Tapia et al., 2018). En la actualidad, el estudio de las comunidades de peces posee
métodos solidos, tanto en la teoria como en el andlisis, lo que facilita el estudio de los
rasgos funcionales mediante una aproximaciéon eco-morfolégica que toma en cuenta
la relacion entre la forma, el desempenio de los organismos y sus relaciones ecologicas
(Montana et al., 2014). Por ejemplo, el largo del intestino y el largo del cuerpo de los
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peces (rasgos morfoldgicos) se relacionan para generar un indice ecomorfoldgico que
es un indicador del nivel tréfico, pues intestinos relativamente mas cortos estan re-
lacionados con habitos mas carnivoros. Este rasgo funcional es uno de los descripto-
res del mecanismo de obtencidn de alimento, que es una funcion clave para los orga-
nismos (figura 1, tabla 1). Otro ejemplo es la relacion entre la altura de la boca con
respecto a la altura de la cabeza (rasgos morfologicos) que se utiliza como indicador
de la posicion bucal (rasgo funcional). En términos ecoldgicos este atributo es indi-
cador del método que utiliza la especie para alimentarse en la columna de agua, pues
existe una estrecha relacion entre la posicion de la boca y el tipo de habitat en el que
forrajean las especies (arriba-superficie, centro-columna de agua y bajo-bentos).

Una de las principales ventajas del estudio de la diversidad funcional por medio
de estos indices es que pueden ser utilizados homogéneamente en la mayoria de
las especies de peces (Villéger et al., 2010). El uso de esta técnica ha permitido
clasificar comunidades de especies en grupos funcionales (Dumay et al., 2004)
para un mejor entendimiento de las reglas de ensamblaje (Mouillot et al., 2007).
Ademais, los resultados sobre la funcionalidad de las especies en ecosistemas acua-
ticos muestran que aun cuando se presentan cambios significativos en la composi-
cion taxondmica, la composicion funcional puede permanecer estable (Villéger et
al., 2010). Esta informaciéon también puede ser aplicada para guiar esfuerzos de
conservacion y para encaminar acciones de restauracion ecoldgica en los que se
priorice el mantenimiento o restituciéon de funciones y no tinicamente de especies
(Cadotte et al., 2011).

La diversidad funcional en un ecosistema puede ser afectada de varias formas
dependiendo de como una accion antropogénica altere la estructura funcional de la
comunidad (Pool et al., 2010). Por ejemplo, la canalizacion de afluentes naturales
parala dotacion de agua dirigida a poblaciones humanas puede reducir la diversidad
de habitats disponibles en un afluente (Sondergaard y Jeppesen, 2007). Pueden, asi,
eliminarse especies de peces bentdnicas y ovipositoras en el medio; ambas elimina-
das por la ausencia de diversidad de sustratos en el fondo. También, un incremento
en la concentracion de materia organica, debido al aumento en los aportes de aguas
residuales a los rios, puede ocasionar la reduccién de la abundancia de especies con
altos requerimientos de oxigeno o que requieren alta transparencia del agua para
encontrar su alimento (Mercado-Silva et al., 2002). Por lo tanto, el estudio de los
componentes de la diversidad funcional puede ser utilizado para entender los cam-
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bios que ocurren en un ecosistema como consecuencia de la antropizacion. Autores
como Villéger et al. (2010) estudiaron la comunidad de peces de la Laguna de Tér-
minos y evaluaron los cambios en la diversidad funcional con 18 afios de diferencia.
Encontraron que en algunos sitios, a pesar de tener cambios evidentes en la diver-
sidad taxonomica, éstos no se reflejaban directamente en la diversidad funcional.
Asimismo, analizando los distintos componentes de la diversidad funcional detec-
taron un declive en la abundancia de las especies especializadas, es decir con rasgos
funcionales tinicos, mientras que las especies de reciente apariciéon en la laguna eran
redundantes con las ya existentes. Asimismo, las especies que disminuyeron en
abundancia tenian rasgos funcionales vinculados con habitats de pastos marinos, los
cuales también habian disminuido debido al aumento de la eutrofizacion. Asi, la
diversidad funcional permite, a partir de datos morfologicos y de abundancia, ampliar
nuestro entendimiento sobre como la antropizacion puede modificar el funciona-
miento de los ecosistemas.

Conclusiones

La diversidad funcional es una aproximacion novedosa que ofrece un alternativa
robusta para estudiar los cambios en las comunidades en ambientes antropizados.
Como una primera aproximacion es posible clasificar a las especies de una comuni-
dad de acuerdo a sus similitudes funcionales para la generacion de grupos discretos
(grupos funcionales). Estos son ttiles para entender el efecto que tiene la pérdida o
adicion de especies en una comunidad. Recientemente, se han reconocido cinco
componentes principales de la diversidad funcional: la riqueza, la equitatividad, la
divergencia, la especializacion y la dispersion. Estudiar estos componentes de ma-
nera independiente permite obtener un alto nivel de detalle sobre como las activi-
dades antropogénicas generan cambios en los procesos ecosistémicos. Asi, la diver-
sidad funcional permite, a partir de datos morfolégicos y de abundancia, ampliar
nuestro entendimiento sobre como la antropizacién puede modificar el funciona-
miento de los ecosistemas.
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