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RESUMEN. Los ambientes marinos están sujetos a presiones antropogénicas que afectan su biodiversidad y 

diversidad funcional. Los estudios con enfoque funcional identifican el papel de las especies en el ecosistema 
mediante el análisis de sus atributos; esto representa una alternativa más robusta que los estudios clásicos de 

enfoque taxonómico. Tradicionalmente sólo los atributos tróficos han sido considerados en los análisis de 
diversidad funcional en ecosistemas marinos, cuando existe una infinidad de atributos no tróficos relacionados 

con la funcionalidad de las especies. Se analizaron algunos índices de estimación de la diversidad funcional, así 
como el proceso de selección de los atributos funcionales para entender críticamente su utilidad. El enfoque 

funcional podría ser fundamental para mejorar su comprensión y generar medidas efectivas de protección que 
permitan desacelerar y de ser posible, revertir el proceso de pérdida de la biodiversidad a escala global. 

Finalmente, se reformulan preguntas de investigación y propuestas de hacia dónde se debería enfocar esta área 
del conocimiento. 

Palabras clave: diversidad funcional, atributos funcionales, riqueza funcional, divergencia funcional, arrecifes 

de coral, ecosistemas marinos. 

 

  Functional diversity on marine environments: new perspectives  

 

ABSTRACT. Marine ecosystems are under anthropogenic pressures degrading both biodiversity and functional 

diversity. Functional diversity studies identify species functions through trait analysis, and are a robust 
alternative to the classical taxonomic approach. Although trophic traits are considered predominantly when 

analyzing functional diversity on marine ecosystem studies, there are other functional traits related to the species 

functions in the ecosystem. To critically understand the use of existing functional diversity indexes, we analyze 
them and their trait selection processes. The functional diversity approach improves our understanding of 

ecosystems and can help us slow and reduce the global-scale biodiversity loss by developing effective 
frameworks for monitoring and protection. We present some study questions and suggestions about how 

research should be oriented through functional analysis. 

Keywords: functional diversity, functional traits, functional richness, functional divergence, coral reef, marine 
ecosystems. 

 

 

INTRODUCCIÓN 

Estimar la biodiversidad mediante el número de 

especies o sus funciones ecológicas no es un problema 

eminentemente académico, refleja la necesidad de la 

sociedad por saber cuáles áreas tienen más especies, 

cómo se distribuyen, sus abundancias y qué efectos 

generan los cambios antrópicos como la fragmentación 

de comunidades o la pesca (Halffter, 2000; Magurran, 

2004). El estudio de la variación en la estructura de las 

comunidades se ha hecho tradicionalmente a través de  
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un enfoque taxonómico, cuáles y cuántas especies, 

abundancia relativa, etc. Otra manera de caracterizar las 

comunidades ecológicas es mediante la diversidad 

funcional, esta caracterización no es un enfoque nuevo 

pero ha experimentado una popularización reciente por 

ser considerada una forma más significativa de analizar 

la biodiversidad en comparación con el análisis taxo-

nómico tradicional (Heino, 2008). Al analizar las 

funciones de los organismos en el ecosistema, se logra 

un mejor reflejo de su rol en el ecosistema. La 
diversidad funcional ha sido analizada con mayor inten- 
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sidad en la última década en grupos que incluyen 

insectos (Barragán et al., 2011), macro-invertebrados 

(Heino, 2008), corales (Darling et al., 2012), peces 

(Álvarez-Filip & Reyes-Bonilla, 2006; Gifford et al., 
2009; Dolbeth et al., 2016) y mamíferos terrestres 

(Fedriani & Delibes, 2009). El mayor énfasis se ha 

realizado en estudios de plantas (Quétier et al., 2007; 
Mokany et al., 2008; Conti & Díaz, 2013). 

El incremento en el análisis de la diversidad fun-

cional en ecosistemas marinos y estuarios se  refleja en 

el número de artículos publicados. Se utilizó la 

plataforma Scopus de Elsevier para identificar artículos 

publicados entre 2004 y 2016. Se utilizaron las palabras 

clave “Functional Diversity”, “Functional Traits”, 

“reef” y “marine”. Se identificaron 379 artículos. Se 

eliminaron los artículos previos a 2004 y aquellos que 

no consideraban ecosistemas marinos o costeros. Los 

127 artículos que cumplen con estos criterios se 

graficaron por año de publicación (Fig. 1). 

Los ambientes marinos están sujetos a presiones 

antropogénicas que afectan su biodiversidad y diversidad 

funcional. Sin embargo, sólo los atributos tróficos han 

sido considerados en la mayoría de los análisis 

tradicionales de diversidad funcional, donde se utilizan 

gremios como grupos funcionales (v.g., piscívoros vs 

planctívoros), limitando el análisis de la funcionalidad 

del hábitat. La biodiversidad en ambientes marinos 

como los arrecifes de coral está experimentando un 

claro declive a nivel global (Pandolfi et al., 2003; 

Bellwood et al., 2004). Debido a esta pérdida acelerada 

de la biodiversidad, es urgente entender los cambios en 

los patrones de diversidad y los procesos que impulsan 

estos cambios. Por lo tanto, un enfoque en la diversidad 

funcional podría ser fundamental para mejorar nuestra 

comprensión y generar medidas efectivas de manejo y 

protección que permitan frenar o desacelerar, y de ser 

posible, revertir el deterioro. El enfoque funcional 

presenta alternativas diferentes a las taxonómicas, a 

través del análisis de los atributos de una especie que 

definen su rol en el ecosistema. En ambientes marinos 

son escasos los estudios con la aproximación funcional 

comparados con otras formas de estudio más clásicas. 

Se considera que es urgente un uso más generalizado 
con este enfoque. 

Se han diseñado nuevos programas (i.e., R Develop-

ment Core Team, 2005; Casanoves et al., 2008) e 

índices para estimar la diversidad funcional (Villéger et 

al., 2008; Laliberté & Legendre, 2010) que facilitan el 

análisis y su interpretación. Se analiza y discute algunos 

de estos índices, así como el proceso de selección de los 

atributos funcionales para entender críticamente su 
utilidad. Finalmente, se formulan preguntas de inves-

tigación y propuestas sobre los pasos a seguir en esta 

área del conocimiento.  

 

Figura 1. Número de artículos seleccionados y publicados 

durante el período 2004-2016. 

Definición de diversidad funcional 

A diferencia de la diversidad taxonómica, basada en el 

número y abundancia relativa de las especies en una 

comunidad, la diversidad funcional considera otros 

aspectos de la composición biológica, incluyendo el rol 

de las poblaciones en las comunidades (Magurran, 

2004; Pla et al., 2012). A pesar del incremento de 

estudios con este enfoque, la definición de diversidad 

funcional continúa siendo compleja y aún existen 

muchas preguntas y discusiones sobre cómo definirla y 

medirla (Petchey & Gaston, 2006). En muchos estudios 

que incluyen el término diversidad funcional en el título 

o como palabra clave, no es cuantificada y dicho 

término no es definido; los autores parecen confiar en 

una especie de comprensión intuitiva de su significado 
sin explicitar una definición (Petchey & Gaston, 2006). 

Díaz & Cabido (2001) definen la diversidad 

funcional como “el número, tipo y distribución de 

funciones que realizan los organismos dentro de un 

ecosistema”; otra definición la fue propuesta por 

Tesfaye et al (2003) como “la multiplicidad funcional 

dentro de una comunidad”. Probablemente la definición 

más citada es la de Tilman (2001), quien la define como 

“el valor e intervalo de los atributos de los organismos 

que influyen en el funcionamiento de un ecosistema”. 

Otros autores introducen algunas modificaciones a la 

definición de Tilman (2001) y puntualizan a la 

diversidad funcional como “el valor, intervalo, 

distribución y abundancia relativa de los caracteres 

funcionales de los organismos de una comunidad, que 

influyen en el funcionamiento del ecosistema” (Loreau 

& Hector, 2001; Hooper et al., 2005). Esta última 

definición quizás sea la más completa y al igual que la 

de Tilman (2001) plantea que para medir la diversidad 
funcional hay que definir y medir los caracteres o 

atributos funcionales, que son parte del fenotipo de los 

organismos y tienen influencia en los procesos del 
ecosistema donde viven.  
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El estudio de la diversidad funcional implica la 

comprensión de las comunidades y ecosistemas basada 

en la función que los organismos cumplen en el 

ecosistema y no en su identidad como especie (Petchey 

& Gaston, 2006). El consenso va creciendo en torno a 

que el efecto de la diversidad sobre los procesos del 

ecosistema se debe atribuir a los caracteres funcionales 

(atributos en valor o en rango) de las especies y de su 

interacción (cómo compiten directa e indirectamente, y 

cómo modifican el ambiente biótico y abiótico de cada 

una), en vez del número de especies per se (Díaz & 
Cabido, 2001).  

Además de emplear el término sin definirlo 

claramente, la diversidad funcional ha sido utilizada 

para describir aspectos muy diferentes de la estructura 

de las comunidades o de los ecosistemas, como son: 1) 

la variación de los caracteres funcionales de especies 

(Walker et al., 1999; Petchey & Gaston, 2002; Mason 

et al., 2003), 2) la complejidad de las tramas tróficas 

(Hulot et al., 2000), y 3) el número de grupos 

funcionales presentes en una comunidad (Díaz & 

Cabido, 2001). En particular, éste último uso es el más 

común en los trabajos de ecología de comunidades, 

aunque no se relaciona directamente con las definición 

de Tilman (2001). Más aun, su uso puede ser 

problemático si la formación de los grupos funcionales 

se efectúa de manera subjetiva, e incluso cuando la 

agrupación se hace de manera estadística, por ejemplo 

usando dendrogramas, se puede incurrir en pérdida de 

información valiosa al generar los grupos (Mason et al., 
2005; Podani & Schmera, 2006) y el resultado puede 

variar drásticamente según donde se determine el punto 
de corte en el dendrograma.  

Desde la década de 1990 surgen inquietudes en 

torno al tema. Los organismos que viven en un 

ecosistema controlan en cierta medida su funcio-

namiento (Lawton & Brown, 1993), pero no es claro 

cuánto de este control es producto de las identidades de 

las especies presentes (Chapin et al., 1995), del número 

de especies presentes (Chapin et al., 1995; Tilman et 

al., 1997), de la cantidad de roles funcionales que estas 

especies representan (Lawton & Brown, 1993) o de 

cuáles roles funcionales están representados (Chapin et 
al., 1995). El control puede ser dado por especies clave 

o por una contribución más general al ecosistema, como 

el flujo de energía o nutrientes.  

En un intento por resolver algunas de estas preguntas, 

Tilman et al. (1997) encontraron que la diversidad 

funcional (vista como grupos funcionales), tuvo un 

mayor impacto en los procesos del ecosistema que la 

diversidad taxonómica y sugieren que el número de 
roles funcionales diferentes en un ecosistema puede ser 

en mayor medida un factor determinante de los 

procesos del ecosistema en comparación con el número 

total de especies. Sin embargo, plantean que aunque la 

diversidad taxonómica y la diversidad funcional 

pueden estar correlacionadas, no todas las especies son 

iguales en sus contribuciones funcionales. La pérdida o 

ganancia de ciertas especies con determinados caracteres 

funcionales genera impactos diferentes sobre los 

procesos del ecosistema. Además, puede haber diferentes 

procesos que sean más o menos susceptibles a 

diferencias en sus resultados generados por distintas 
especies y grupos funcionales.  

La correlación entre la diversidad taxonómica y la 

diversidad funcional depende parcialmente de los 

mecanismos de ensamblaje de la comunidad (Hooper et 
al., 2002; Mouquet et al., 2002). El nicho implica que 

las características funcionales de las especies que 

coexisten deben diferir. Por lo tanto, al incrementarse 

el número de especies se esperaría un incremento en la 

diversidad funcional (Díaz & Cabido, 2001; Schmid et 
al., 2002). Por otra parte puede haber filtros ambien-

tales como las condiciones climáticas, regímenes de 

perturbaciones e interacciones bióticas, que típicamente 

operan a diferentes escalas espaciales que limiten la 

composición de especies a un intervalo restringido de 

caracteres funcionales (Díaz & Cabido, 2001; Loreau et 
al., 2001; Lavorel & Garnier, 2002), limitando entonces 

el grado en que la diversidad funcional pueda influir 

sobre los procesos del ecosistema. El aumento del 

número de especies conduce a una división aún más 

estrecha de espacio de nicho y no a un incremento en la 

diversidad funcional (Díaz & Cabido, 2001; Schmid et 
al., 2002), aunque debe aumentar la redundancia en los 
procesos. 

A pesar de toda esta polémica, a través de la 

diversidad funcional se pueden establecer principios y 

herramientas para entender las conexiones entre las 

características de las comunidades, las funciones, y los 

bienes y servicios que brindan los ecosistemas (Lavorel 
et al., 2008; Pla et al., 2012).  

Las funciones del ecosistema están determinadas 

por el rol de cada una de las especies que a su vez 

mantienen los procesos. Por ende, los cambios en la 

composición de especies y en su abundancia relativa, 

tienen un impacto directo sobre la estructura del 

ecosistema en términos de dinámica de comunidades, 

que puede generar cambios en el funcionamiento de los 

ecosistemas (Pla et al., 2012) y los bienes y servicios 
que prestan. 

Los atributos funcionales 

Un atributo o rasgo es una propiedad definida sin 

ambigüedad y medible de un organismo. Generalmente 
se mide a nivel individual y es usado para comparar 

especies. Un atributo funcional se relaciona estrecha-

mente con el desempeño del organismo en la comunidad 
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(Lavorel & Garnier, 2002; Violle et al., 2007). Los 

atributos funcionales pueden ser agrupados de dife-
rentes maneras según como sean definidos.  

En general, los atributos pueden estar relacionados 

con la morfología, hábitos alimentarios, comporta-

miento reproductivo, dispersión, etc. Pueden ser variables 

cuantitativas continuas como largo total o discretas 

como el tiempo de vida larvaria medido en días; 

también pueden ser variables de tipo cualitativas como 

muchos atributos relacionados con el comportamiento 

del tipo ordinal (v.g., nivel trófico: 1, 2, 3) o nominal 

(v.g., bentónica, ovovivípara, herbívora). 

Los atributos de los organismos en un ecosistema 

influyen en las interacciones competitivas, mutualistas, 

tróficas y de ingeniería del ecosistema. Estas interac-

ciones a su vez pueden modificar el valor, rango o 

abundancia de los atributos. Por ejemplo, las interac-

ciones pueden determinar si los herbívoros incrementan 

o reducen la diversidad de productores primarios o si 

una especie invasora tiene o no cabida en un área (Díaz 

& Cabido, 2001), por lo que su selección es determinante 

en la estimación de la diversidad funcional. 

Es necesario conocer cómo los organismos interac-

túan entre ellos, con su ambiente y cómo los atributos 

varían a lo largo de los gradientes ambientales para 

determinar cuáles atributos utilizar en un análisis. Este 

conocimiento puede provenir de diferentes fuentes 

como estudios observacionales o experimentales, y 

modelos teóricos de comunidades y ecosistemas (Petchey 
& Gaston, 2006). 

Así, una comunidad puede ser funcionalmente más 

diversa si un número similar de individuos presenta 

distintos valores de un atributo, que si la mayoría de 

individuos exhibe el mismo valor del atributo (Mouillot 

et al., 2005). Esto se sustenta en modelos teóricos y 

evidencia empírica que indican que la equidad y la 

riqueza funcional influyen de manera independiente a 

nivel de los procesos del ecosistema (Petchey & 
Gaston, 2006). 

De la misma manera, dos comunidades con igual 

número de especies podrían ser muy diferentes desde el 

enfoque de la diversidad funcional dependiendo de 

cuan disímiles sean los valores de los atributos de las 

especies que las componen. Esto conduce al concepto 

de la redundancia funcional, dos o más especies se 

consideran redundantes con respecto a un proceso en el 

ecosistema cuando la ausencia de una o más de estas 

especies, no afecta significativamente dicho proceso 

(Mouchet et al., 2010). En ambientes marinos, la 

redundancia funcional ha sido estudiada por Nyström 

(2006) en relación a sus efectos sobre la diversidad ante 

cambios ambientales (e.g., aumento en la temperatura). 

Bellwood et al. (2003) también evaluaron la redundancia 

funcional pero observando el efecto indirecto de la 

pesca sobre la bioerosión generada por una especie de 

pez loro. Estos autores alertan sobre la necesidad de 

considerar los roles funcionales de las especies al 

formular estrategias de manejo de especies y ecosis-
temas.  

La redundancia puede verse como una póliza contra 

la pérdida de la función en caso que se pierdan especies, 

mientras mayor sea la redundancia funcional de las 
especies en una comunidad, mayor es la probabilidad 

de que al menos una de estas especies sobreviva ante 

un cambio en el ambiente y las propiedades del 

ecosistema se mantengan (Díaz & Cabido, 2001). La 

redundancia funcional también puede ser considerada 
bajo hipótesis de resiliencia en el ecosistema. Un 

sistema con componentes redundantes tiende a ser más 

resiliente. Así la redundancia pudiera ser una forma 

indirecta de medir la resiliencia del sistema.  

Selección de los atributos 

Al momento de decidir cuáles atributos o caracteres 
funcionales son más o menos importantes para 

incorporar al análisis, se deben tomar decisiones con un 

grado de incertidumbre conocido; lo mejor es tratarlas 
como hipótesis que deben ser sometidas a prueba 

(Petchey & Gaston, 2006). No debe haber un límite 
predeterminado en cuanto al número de atributos, lo 

que es crucial es que estos sean funcionalmente 
importantes. Idealmente un buen conjunto de atributos 

es aquel que provee la información más completa y 

simultáneamente está compuesto por caracteres de fácil 
medición que se obtengan con bajo costo y poco 

esfuerzo de muestreo (Pla et al., 2012). Es muy 
importante tener clara la función de interés relacionada 

con los atributos a incorporar en el análisis (Petchey & 

Gaston, 2006). De igual forma, los caracteres 
funcionales deben ser independientes entre sí y no 

covariar (Díaz & Cabido, 2001), ya que su correlación 
así como el peso relativo que se les asigne bajo ciertas 

circunstancias puede alterar el cálculo del nivel de la 
redundancia funcional que exhibe una comunidad 

(Petchey & Gaston, 2002).  

Existen metodologías que manipulan experimen-

talmente la riqueza de especies para identificar las 
diferencias funcionalmente importantes entre organis-

mos, para luego aplicarse en los ecosistemas. Como se 
verá posteriormente, no todos los índices utilizados 

para estimar la diversidad funcional admiten atributos 

cualitativos o semi-cualitativos (Pla et al., 2012). 

La literatura concerniente a los atributos funcionales 
de las plantas es amplia (Kattge et al., 2011). En el caso 
de organismos marinos quizá los mejores esfuerzos 

están representados por FishBase (Froese & Pauly, 

2011) y The Coral Trait Database (Madin et al., 2016). 
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En muchos casos la observación en el uso de recursos, 
por ejemplo a través del comportamiento de forrajeo, 

de contenidos estomacales o incluso caracteres morfo-

lógicos es de gran ayuda en el establecimiento de los 

atributos funcionales (Petchey & Gaston, 2006; 

Villéger et al., 2010). 

Se ha planteado que el utilizar un mayor número de 

atributos tiende a generar menor redundancia funcional 

en la comunidad, esto induciría a pensar que la 

diversidad funcional es sensible a la riqueza de 

especies. Por otra parte, un número reducido de 

atributos genera la percepción de una comunidad 

menos redundante y en este caso la riqueza de especies 

tendría poco efecto sobre la diversidad funcional; 

pareciera entonces que la redundancia funcional es una 

propiedad subjetiva, pero sólo ocurre si los atributos 

empleados en el análisis no están bien justificados a 

través de preguntas ecológicas y conocimiento sobre la 

importancia funcional de dichos atributos respecto al 

ecosistema (Walker et al., 1999). Quizás esto último 

sea lo más complicado del análisis de la diversidad 

funcional, hasta qué punto se puede estar seguro que los 

atributos que se seleccionan realmente son represen-

tativos de una determinada función. Esto permanece 

como uno de los principales cuestionamientos y retos 

del análisis. 

Ventajas y desventajas del uso de grupos funcionales 

Un tipo o grupo funcional es un conjunto de especies 

que tienen efectos similares sobre un proceso específico 

del ecosistema o respuestas similares ante una condición 

ambiental (Hooper et al., 2005). Este concepto, cuando 

se refiere a procesos de alimentación, es semejante al 

de gremio de ecología de comunidades y al mismo 

tiempo se relaciona con el concepto de nicho 

(Hutchinson, 1957) al involucrar las funciones o roles 
funcionales de la especie dentro del ecosistema. 

Muchos de los trabajos que destacan la importancia 

de la diversidad funcional en las funciones del 

ecosistema (Tilman et al., 1997; Petchey et al., 2004; 

Hooper et al., 2005), la resiliencia a perturbaciones o 

invasiones (Dukes, 2001; Bellwood et al., 2004; 

Nyström, 2006), o la regulación de flujos de energía en 

cadenas tróficas (Waldbusser et al., 2004), se han 

realizado empleando la riqueza de grupos funcionales 

como una medida de la diversidad funcional. 

Designar grupos funcionales puede ser difícil 

debido a que generalmente los efectos de los 

organismos sobre una propiedad del ecosistema se 

comportan como un gradiente donde designar grupos 

requiere decisiones arbitrarias; además los grupos 

funcionales identificados para una propiedad específica 

del ecosistema pueden no ser consistentes con otra 

propiedad (Fonseca & Ganade, 2001; Hooper et al., 

2005). Formar grupos funcionales empleando la dieta 

de los organismos, podría verse como una tarea 

sencilla, pero la mayoría de las veces aparece el dilema 

de no saber en qué grupo ubicar las especies, bien sea 

por escasa información acerca de sus hábitos 

alimentarios o porque estos varían espacialmente, o con 

la ontogenia.  

Aun cuando se utilicen métodos estadísticos como 

dendrogramas para formar los grupos, es necesario 

tomar decisiones arbitrarias sobre dónde hacer el corte 

en el porcentaje de similitud, lo que determinará un 

mayor o menor número de grupos funcionales. En 

arrecifes coralinos la mayoría de los trabajos en 

diversidad funcional se basan en la creación de dendro-

gramas. Tal es el caso del estudio en arrecifes de Cabo 

Pulmo, México de Álvarez-Filip & Reyes-Bonilla 

(2006) quienes emplearon uno basado en una matriz de 

similitud con el índice de Bray-Curtis (Legendre & 

Legendre, 1998). Obtuvieron seis grupos funcionales 

con 87% de similitud en el corte del dendrograma para 

las 47 especies empleadas en el análisis. De haber 

hecho el corte al 80% de similitud el número de grupos 

funcionales sería de dos mientras que con 90% sería de 
nueve. 

Por otra parte, la mayoría de los estudios que 

emplean grupos funcionales no utilizan medidas de 

abundancia. Esto representa otro problema, puesto que 

algunas especies pueden tener un mayor impacto en el 

funcionamiento del ecosistema según su abundancia 

(Díaz & Cabido, 2001). Dependiendo del método de 

clasificación empleado para establecer los grupos 

funcionales (tanto a priori como a posteriori) se 

pueden obtener conclusiones diferentes sobre el 

funcionamiento del ecosistema (Wright et al., 2006). 

Para resolver esto se han propuesto nuevas formas de 

estimar la diversidad funcional que no necesiten de la 

formación de grupos funcionales y que emplean 

directamente los valores de los atributos de las 
especies. 

Riqueza, equidad y divergencia funcional 

La diversidad funcional incluye tres componentes: 

riqueza, equidad y divergencia funcional (Mason et al., 
2005). Todos estos componentes describen la 

distribución y abundancia de las especies en el espacio 

funcional (Mouchet et al., 2010). Este es el espacio 

determinado por tantas dimensiones como atributos se 

estén analizando. Cada especie se encuentra en un 

punto de este espacio según los valores de sus atributos, 

aunque un estudio particular puede no revelar todos los 
atributos o identificar todas las dimensiones.  

La riqueza funcional representa la cantidad de 

espacio funcional disponible ocupado por un ensam-

blaje de especies (Fig. 2). La equidad funcional corres-
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Figura 2. Componentes de la diversidad funcional en un espacio funcional de dos atributos. a) Los puntos representan 

especies y su diámetro está dado por la abundancia específica, b) el polígono en cuya área representa la riqueza funcional 

con sus vértices en color rojo. c) La equidad funcional como una medida de la cercanía entre las especies con un árbol de 

mínima expansión MST (por sus siglas en inglés), d) la divergencia funcional como la distancia de cada especie al promedio 

de distancia (circunferencia) con el centro de gravedad determinado por los vértices del polígono. Mientras mayores sean 
las abundancias altas respecto al promedio, mayor será la divergencia funcional (figura ficción para ilustrar explicación, 

modificada de Villéger et al., 2008). 

 

 

ponde a la manera en que las abundancias de las 

especies se distribuyen en el espacio funcional. 

Finalmente, la divergencia funcional se refiere a cuáles 

distribuciones en el espacio funcional maximizan la 

separación en caracteres funcionales dentro de una 

comunidad. En otras palabras, cuán lejanas se 

encuentran las especies abundantes del centro del 

espacio funcional (Mouchet et al., 2010, Fig. 2). En la 

sección de Cuantificación de la diversidad funcional se 

presentan algunos índices para la estimación de estos 
tres parámetros. 

La cuantificación de la riqueza funcional requiere 

conocer la distribución de la abundancia de cada 

especie a lo largo del espacio de nicho, pero se ha 

debatido sí es necesario tener varias mediciones de 

atributos de varios individuos de cada especie para 

describir esta distribución (Mason et al., 2005). La 

incorporación de la variación intraespecífica a las 
medidas de diversidad funcional no se ha estudiado 

completamente y permanecen como un desafío 

(Petchey & Gaston, 2006). Queda también por resolver 

la contribución de la variabilidad específica y su 

abundancia como contribuyentes de la riqueza funcional.  

La introducción de la abundancia de las especies es 
un segundo paso, de igual manera, tener varias 

mediciones de diferentes individuos puede ayudar a 
considerar la variación intraespecífica, pero no siempre 

se puede contar con estos datos. Se ha propuesto para 
eliminar la confusión en torno a la cuantificación y para 

homogeneizar la medida de la diversidad funcional, el 

uso de estos tres componentes (Mason et al., 2005). 

Por una parte, existe abundante literatura sobre la 
diversidad y funcionamiento de los ecosistemas y por 

otra, una serie de trabajos sobre sus atributos 
funcionales y procesos. Sin embargo, pocos trabajos, la 

mayoría en plantas, logran establecer vínculos entre 

estos cuatro temas (Díaz & Cabido, 2001). Se ha 
propuesto incluir los tres componentes, riqueza, 

equidad y divergencia, como una herramienta para 
ayudar a los ecólogos a examinar los mecanismos 

detrás de la relación ecosistema-diversidad-funciona-

miento. Petchey & Gaston (2006) plantean que si se 
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incluye la equidad funcional, entonces se debería 
revaluar la terminología para que sea coherente con las 

de la diversidad taxonómica. De forma que se utilice el 
término diversidad funcional cuando la medida tome en 

cuenta tanto la equidad como la riqueza. Sin embargo, 

ésta salvedad no ha sido considerada en la mayoría de 
los estudios posteriores. 

Algunos trabajos con base en resultados experimen-
tales en comunidades de gramíneas indican una 
relación positiva entre la diversidad taxonómica y los 
procesos del ecosistema, específicamente con respecto 
a la riqueza de especies y productividad primaria (Díaz 
& Cabido, 2001). Sólo una fracción pequeña de 
estudios ha intentado explicar el rol de algunos de los 
componentes funcionales de la diversidad como la 
riqueza funcional (Mason et al., 2005); más escasos aún 
son los trabajos que incluyen los tres componentes. En 
general, los estudios que comparan los componentes de 
la diversidad funcional y la diversidad taxonómica 
destacan una mayor importancia de los componentes de 
la diversidad funcional en la influencia de los procesos 
del ecosistema (Díaz & Cabido, 2001). 

En cuanto a la interpretación e implicaciones 
teóricas de las variaciones en estos tres componentes 
con relación a los procesos del ecosistema, se ha 
planteado por ejemplo que una alta divergencia 
funcional indicaría un nivel alto de diferenciación en el 
uso del espacio funcional y por ende bajo nivel de 
competencia por recursos. De esta manera las comuni-
dades con alta divergencia funcional, teóricamente, 
mejoran el funcionamiento del ecosistema a través del 
uso más eficiente de los recursos (Mason et al., 2005). 
En este sentido, Bellwood et al. (2003), encontraron 
que en los arrecifes coralinos del Indo-Pacífico a pesar 
de la altísima biodiversidad (más de 3000 especies de 
peces), sólo una especie de pez loro fue identificada 
como principal responsable de uno de los procesos más 
importantes del arrecife, la bioerosión, siendo su 
presencia fundamental para la resiliencia del 
ecosistema. En un trabajo similar Hoey & Bellwood 
(2009) con experimentos en campo señalan una sola 
especie de pez como responsable principal en la 
remoción de algas pardas (Sargassum spp.) en otro 
proceso fundamental como es la herbivoría; por lo 
tanto, la divergencia funcional parece ser muy marcada 
en estos sistemas; sin embargo son escasos los trabajos 
realizados como para establecer una conclusión 
definitiva. En ambientes marinos los elementos de 
riqueza, equidad y divergencia funcional han sido 
evaluados de manera conjunta en ambientes estuarinos 
por Villéger et al. (2010, 2011) y más recientemente 
por Dolbeth et al. (2016).  

Cuantificación de la diversidad funcional 

Se ha desarrollado una serie de métodos para 

cuantificar la diversidad funcional, la selección del 

método va a depender de la información disponible y 
de los objetivos de la investigación (Pla et al., 2012).  

Según Petchey & Gaston (2006) para cuantificar la 

diversidad funcional, se requiere idealmente cada uno 
de los siguientes elementos: 

1) Información funcional adecuada (atributos) sobre los 

organismos que se incluirán en la cuantificación, así 

mismo, decidir lo más objetivamente posible qué 

información es irrelevante (atributos a considerar y a 
excluir del análisis), 

2) atributos para ser ponderados según su importancia 

funcional relativa,  

3) una medida estadística para la diversidad de atributos 

(v.g., discontinuos, continuos, cualitativos) que tenga 

las características matemáticas adecuadas para su 
análisis (Mason et al., 2003; Botta-Dukát, 2005) y, 

4) la medida debe poder explicar y predecir la variación 
a nivel de procesos en el ecosistema. 

Cuando se usan atributos múltiples funcionales es 

importante que éstos no se encuentren correlacionados 

trivialmente entre sí (v.g., largo y ancho de un 

organismo), pues puede llevar a resultados espurios 

(Díaz et al., 2004; Mason et al., 2005), generalmente 

una sobre-estimación del atributo o su función. 

Una vez seleccionados los atributos, es necesario 

estandarizarlos para aplicar los procedimientos corres-

pondientes. Es importante estar familiarizado con 

atributos y su utilidad en estudios o ecosistemas 

similares al planificar, evaluar e implementar un 
estudio.  

Al combinar atributos como tamaño de los 

organismos (unidades de longitud) con diferencias en 

la tasas de consumo (unidades de masa respecto al 

tiempo), se requiere un proceso de estandarización para 

evitar los efectos de escala y magnitud, para que la 

variación biológica de cada atributo sea igual de 

importante. Si esto no se hace, las variables de mayor 

escala tendrán un impacto mayor sobre las estimaciones 

e incrementarán la varianza, lo que conduciría a 

resultados incorrectos. Algunos programas de análisis 

tienen esta opción antes de incorporar los datos al 

análisis. Cuando se tienen atributos cuantitativos y 

cualitativos en el mismo análisis, se pueden transformar 

a variables tipo índice de cero y uno, de manera que se 

asigna cero al mínimo valor en la escala original y uno 

al máximo valor. La estandarización también puede ser 

útil cuando todos los atributos se expresan en las 

mismas unidades, porque algunos atributos pueden 

tener más varianza que otros (Pla et al., 2012), darle 

peso a ciertos atributos de manera objetiva es mucho 

más complicado (Petchey & Gaston, 2006). La forma 

de estandarizar los atributos dependerá en gran medida 
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de cómo se distribuyen los valores o intervalos de los 

atributos seleccionados. 

Desde 1999 se han publicado varios índices para 

cuantificar la diversidad funcional. Lavorel et al. 
(2008) efectuaron una revisión de algunas formas de 

estimación frecuentes para la época y concluyen que la 

metodología puede afectar la estimación de la 

diversidad funcional. Antes de la generación de nuevos 

índices, sólo sí se contaba con información cuantitativa 

de los atributos, se podía estimar la diversidad 

funcional sin la necesidad de establecer grupos 
funcionales (Petchey & Gaston, 2006). 

Los índices para estimar la diversidad funcional se 
pueden clasificar según el número de atributos. Existen 

índices que permiten el uso de atributos múltiples 

mientras que otros sólo pueden utilizar uno a la vez; los 

índices basados en atributos múltiples, pueden o no 

considerar la abundancia específica (Pla et al., 2012), 
(Tabla 1). 

Petchey & Gaston (2002) sugieren el uso del índice 

FD (actualmente FDpetchey-gaston). Este índice es utilizado 

ampliamente y estima la diversidad funcional a través 

de la suma del largo de las ramas de un dendrograma 

construido a partir de las diferencias entre los atributos 

(Tabla 2). El índice tiene una correlación positiva fuerte 

con la riqueza de especies, tanto con valores reales 

como con datos simulados. Si el índice es la suma de la 

longitud de las ramas del dendrograma, entonces al 

introducir una nueva especie a la comunidad el número 

de ramas aumenta y consecuentemente, aumenta la 

estimación de la diversidad funcional (Petchey & 

Gaston, 2002). Este método tiene la desventaja de que 

no considera de manera directa la abundancia de 

especies (Botta-Dukát, 2005). Según Mason et al. 

(2003) las abundancias tienen un efecto importante 

sobre la estimación de la diversidad funcional. Además 

proponen el índice de diversidad funcional, FDvar. Este 

índice es la varianza de los valores de los atributos 

transformados logarítmicamente y estandarizados 

según la abundancia relativa. Lamentablemente, este 

índice fue diseñado para trabajar con sólo un atributo a 

la vez y con valores únicos para cada especie y no con 

distribuciones de frecuencia. Aun así, puede ser una 

buena herramienta para probar mecanismos que 

relacionen la diversidad con una función del ecosistema 
(Mason et al., 2005). 

Otro de los índices más usados es el FRao (o Q), 

propuesto por Botta-Dukát (2005) basándose en Rao 

(1982). Este índice utiliza los atributos de cada especie 

para calcular valores de disimilitud entre especies, 

funciona de manera similar al índice de Simpson, como 
una probabilidad que al extraer dos especies al azar 

éstas sean diferentes (Tabla 2). Para la estimación de 

este índice se puede usar el programa F-Diversity 

(Casanoves et al., 2008). Una propiedad de este índice 

es que su valor disminuye cuando el número de 

especies incrementa. La explicación es que tanto la 

abundancia de las especies como las diferencias entre 

ellas tienen efecto sobre la diversidad funcional. La 

introducción de una especie nueva a la comunidad 

aumenta la abundancia específica y puede disminuir la 
disimilitud promedio de especies (Botta-Dukát, 2005). 

Villéger et al. (2008) definen los índices FRic 
(riqueza funcional), FEve (equidad funcional) y FDiv 
(divergencia funcional) basados en atributos múltiples 

(Tabla 2). Para el caso de la riqueza funcional adaptaron 
un algoritmo para estimar el volumen del polígono en 
el espacio funcional (Fig. 2b). En este caso el número 
de especies debe ser mayor al número de atributos 
empleados. Para calcular la equidad funcional se ha 
sugerido el índice FRO (Mouillot et al., 2005) cuando 

se utilice un atributo único, con el inconveniente que 
esto implica usar métodos de ordenación que generan 
la pérdida de información valiosa (Pla et al., 2012). 
Cuando se usan atributos múltiples, un método incluye 
los árboles de mínima expansión MST (minimum 
spanning tree) que transforman el espacio multidi-

mensional a una distribución en un solo eje. El árbol 
conecta todos los puntos (Fig. 2c). El total de ramas es 
igual S-1, S es el total de especies. La longitud de cada 
rama se divide entre la suma de las abundancias de las 
especies que conecta. 

El índice varía de 0 a 1, donde 1 es la equidad 
perfecta. El valor del índice disminuye cuando la 
abundancia relativa de las especies no se distribuye de 
manera equitativa. Se necesita un mínimo de tres 

especies para definir el árbol sin importar el número de 
atributos (Villéger et al., 2008). Este índice no se 
correlaciona con la riqueza de especies y es 
independiente de la forma del polígono (Pla et al., 
2012). 

En cuanto a la divergencia funcional, el índice FDiv 
permite cuantificar como los valores de los atributos se 
distribuyen en el espacio funcional y como las 
abundancias se distribuyen dentro del volumen del 

espacio funcional (Villéger et al., 2008). El índice varía 
entre 0 y 1. El valor de 1 se alcanza cuando la 
distribución de las abundancias en el espacio funcional 
es totalmente equitativa. 

Para su cálculo se necesita primero calcular el 
centro de gravedad, que depende de los vértices que 
definen el polígono (Fig. 2b), luego se calculan las 
distancias medias Euclídeanas para cada especie desde 
ese punto, así como el promedio de estas distancias 

(círculo en la Fig. 2d). Las distancias se pueden calcular 
con base a la posición de cada especie incluyendo o no 
la abundancia específica (Villéger et al., 2008). Se ha 
desarrollado el paquete FD para estos cálculos en R (R 
Development Core Team, 2005).  
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Tabla 1. Clasificación de índices y medidas de diversidad funcional (Modificada de Casanoves et al., 2011). En la Tabla 

2 se indica el significado de cada uno de los índices señalados. 

Número de atributos Dimensión Se requiere 

abundancia 
Valores por atributo Índices o medidas 

Un atributo - Si Un valor/atributo y especies CWM, FDvar, FRO 

Atributos múltiples Multidimensional Si Un valor por atributo y especie FRic, FEve, FDiv, FDis 

 Unidimensional No Un valor por atributo y especie FD, FAD1, FAD2, MFAD.  

   Varios valores por atributo y especie FRic (convex hull), FDc 

  Si Un valor por atributo y especie FRao ó Q, rRao, wFD, wFDc 

 

 

Recientemente, Laliberté & Legendre (2010) 

proponen el índice FDis (Tabla 2), que considera los 

atributos de diferentes tipos (cuantitativos, cualitativos 

y semi-cuantitativos), pudiendo emplearse datos de 

presencia-ausencia de especies. El índice FDis se 

interpreta como una medida de dispersión en el espacio 

multidimensional de atributos de una especie individual 

respecto al centroide de todas las especies (Laliberté & 

Legendre, 2010). Para la estimación de este índice se 

puede emplear el paquete FD generado por Laliberté & 

Legendre (2010) en R (R Development Core Team, 
2005). 

Es importante señalar que no existe una medida 

simple única, completamente satisfactoria o estanda-

rizada de la diversidad funcional (Díaz & Cabido, 2001; 

Tilman, 2001). Cada índice tiene ventajas y 

desventajas, aquí sólo se mencionan algunos de los 

muchos que se han desarrollado. La reciente revisión de 

Pla et al. (2012) constituye una excelente guía para 

seleccionar el índice más adecuado según los objetivos 

y atributos a considerar en el análisis. 

La diversidad funcional en ambientes marinos 

En ambientes acuáticos la mayor cantidad de trabajos 

relacionados con la diversidad funcional se ha 

desarrollado en macro-invertebrados riparios (Heino, 

2005, 2008; Heino et al., 2007 con el enfoque hacia el 

análisis de los atributos funcionales), así como en zonas 

costeras de sustrato rocoso (Crowe & Russel, 2009; 

Clemente et al., 2010), fondos blandos (Pacheco et al., 

2011) y estuarios (Villéger et al., 2008, 2010; 
McLenaghan et al., 2011).  

La diversidad funcional se ha empleado además, 

para la evaluación de reservas marinas (Micheli & 

Halpern, 2005; Raymundo et al., 2009). Micheli & 

Halpern (2005) analizaron el rol de la redundancia 

funcional de peces en bosques de Macrocystis sp. (kelp) 

de California observando que el incremento de la 

diversidad funcional de peces coincidió con la recupe-

ración de la diversidad de especies consecuencia de la 
implementación de una reserva marina. Advierten 

entonces sobre los efectos que puede generar la pesca 

en zonas costeras que presentan una redundancia 

funcional muy baja y que no están protegidas. Esto se 

relaciona con los resultados de Raymundo et al. (2009) 

quienes observaron que los arrecifes en reservas 

marinas presentaron mayor diversidad taxonómica de 
peces y menor incidencia de enfermedades en corales.  

En arrecifes coralinos hay una línea de investi-

gación que estudia el funcionamiento del ecosistema y 

su relación con la biodiversidad (Bellwood & Choat, 

1990; Arias-González et al., 2009; Pratchett et al., 
2011); en ninguno de estos casos se cuantifica la 
diversidad funcional. 

La mayoría de los trabajos sobre diversidad 

funcional presentan el enfoque ya mencionado sobre la 

complejidad de las tramas tróficas (Cole et al., 2008; 

O´Gorman et al., 2010) o la formación de grupos 

funcionales (Álvarez-Filip & Reyes-Bonilla, 2006; 

Halpern & Floeter, 2008). Un ejemplo de este enfoque 

lo constituye el estudio de Darling et al. (2012) quienes 

realizan una comparación entre el  Caribe y el Indo-

Pacífico evaluando una serie de atributos relacionados 

con la dinámica poblacional en 143 especies de coral y 

su relación con caracteres de historia de vida. Indican 

que la metodología empleada puede ser de utilidad para 

predecir los impactos antropogénicos en otros grupos 
de especies.  

Dentro del enfoque de la formación de grupos 

funcionales, Halpern & Floeter (2008) evaluaron 

diferentes medidas de diversidad funcional con 

respecto a la diversidad taxonómica de especies de 

peces arrecifales del Atlántico. Encontraron que la 

forma como se definen los grupos funcionales influye 

sobre la relación entre la riqueza específica y la 

diversidad funcional, y que el adicionar nuevas 

especies no generaba grupos funcionales nuevos, sino 

que estas especies se adicionaban a ciertos grupos 
funcionales ya existentes. 

La mayoría de los trabajos que se basan en grupos 

funcionales se refieren a gremios y estudian cómo un 

grupo en particular (v.g., herbívoros), interviene en el 

funcionamiento del ecosistema (Bellwood et al., 2003; 
Burkepile & Hay, 2008; Hoey & Bellwood, 2009). Sin 

embargo, en este tipo de estudios no se cuantifica la 

diversidad funcional. 
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Son escasos los trabajos que estudian la diversidad 

funcional a través del tercer enfoque, correspondiente a 

la variación en los caracteres funcionales. Entre ellos 

destacan el estudio de Bellwood et al. (2006) donde 

relacionan diez atributos morfológicos de la boca de 

120 especies de peces arrecifales con la dieta. Por su 

parte, Bell (2007) estudia la composición funcional de 

ensamblajes de esponjas arrecifales y Rachello-Dolmen 

& Cleary (2007) relacionan los atributos funcionales de 

las colonias de coral con variables ambientales como 

salinidad, oxígeno disuelto y concentración de metales 

pesados. Es importante destacar que en ninguno de 

estos trabajos se realizaron estimaciones directas de la 

diversidad funcional. De igual manera Díaz & Madin 

(2011) relacionan atributos funcionales de especies de 

coral en Australia (forma de crecimiento, tamaño del 

pólipo, modo reproductivo, profundidad, entre otros) 

con la presencia de enfermedades y el número de 

especies que las depredan. Encontraron que las especies 

de coral ramificadas y las de pólipos grandes son más 

propensas a contraer enfermedades. Además, determi-

naron una correlación importante entre el número total 

de depredadores y la potencialidad de contraer 

enfermedades. 

Recientemente, Schmitz & Wainwright (2011) 

analizaron 43 familias de peces arrecifales, evaluando 

una serie atributos morfológicos relacionados a la 

visión con los que explican la baja diversidad de peces 

arrecifales nocturnos.  

Actualmente, la tendencia global es relacionar la 

diversidad funcional con las funciones ecológicas, los 

procesos, y los bienes y servicios ecosistémicos (Díaz 

et al., 2006). En ambientes marinos ya se han publicado 

algunos estudios que involucran los servicios ecosis-

témicos (Morberg & Folke, 1999) y su relación con el 

funcionamiento (Mumby et al., 2008), sin embargo esta 

es un área poco explorada.  

CONCLUSIONES Y PREGUNTAS DE 

INVESTIGACIÓN 

Actualmente el análisis tiene un enfoque diferente al 

estudiar la diversidad no sólo a través de la riqueza de 

especies, la equidad o los niveles tróficos, sino también 

a través del conjunto de atributos que aporta cada 

especie de la comunidad que se está evaluando. Este 

enfoque genera información que permite entender la 

relación entre la estructura de comunidades y el 

funcionamiento del ecosistema. Por lo tanto, se necesita 

desarrollar experimentos con especies cuya diversidad 
funcional sea tanto rara como muy común para 

entender la importancia relativa de las diferencias 

funcionales y la abundancia relativa de cada especie 
(Petchey & Gaston, 2006). 

Los estudios en arrecifes coralinos que estimen la 

diversidad funcional a través del enfoque de la 

variación de atributos sin conformar grupos funcionales 

son escasos. Se requiere mayor esfuerzo de investiga-

ción para contestar muchas preguntas relativas a la 

influencia de los gradientes latitudinales (Pianka, 1966) 

sobre la diversidad funcional, la influencia de los 

procesos a nivel del ecosistema o cuáles son los factores 

a escala ecológica que generan cambios en la 
diversidad funcional. 

Las formas de estimar la diversidad funcional son 

variadas y no existe una medida única que satisfaga 

todos los requisitos de un estudio de diversidad 

funcional. La elección de los atributos es fundamental 

y de esto también dependerá la forma de estimarla. 

Recientemente, se han planteado nuevas formas de 

estimación, éstas seguirán surgiendo y será necesario 
contrastarlas con las formas ya existentes.  

Se ha observado que la pérdida de complejidad 

estructural en ambientes marinos como los arrecifes 

coralinos, genera pérdidas en la diversidad y abun-

dancia de especies de peces. Sin embargo, es poco lo 

que se sabe sobre la pérdida de la diversidad funcional 

en las comunidades de peces, o cómo esta pérdida 

afecta la resiliencia del sistema o su recuperación 
subsecuente. 

El efecto de las escalas espaciales sobre la 

diversidad funcional también requiere ser evaluado. La 

relación entre la diversidad funcional local y regional 

con respecto a los factores que las generan continúa 

siendo un área relativamente inexplorada. Las comuni-

dades locales pueden interpretarse como el resultado de 

sucesivos filtros que típicamente operan a diferentes 

escalas espaciales; la diversidad local podría ser una 

muestra de la diversidad funcional a una escala espacial 

mayor. Se ha sugerido que en una determinada 

localidad, la riqueza de especies está limitada por el 

pool de especies regionales, mientras que la diversidad 

funcional está limitada por la disponibilidad local de 

nichos o por las condiciones del ambiente (Díaz & 

Cabido, 2001). Este punto se debe considerar al 
seleccionar la escala espacial de trabajo. 

La metodología de muestreo, la selección de los 

atributos así como la relación de éstos con una función, 

son puntos clave que pueden afectar de manera 

importante la forma de analizar la diversidad funcional 

y las conclusiones que se obtengan en un estudio. Es 

necesario tener clara la función de interés relacionada a 
los atributos. 

La diversidad funcional permite relacionar las 
especies con el ecosistema a través de mecanismos 

como: a) la complementariedad en el uso de recursos, 

es decir que las especies usen diferentes recursos o los 

usen de diferente manera, lo cual reduce la competencia 
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y b) la facilitación, donde la presencia de una especie 

modifica el ambiente permitiendo que otra pueda 
coexistir.  

Finalmente, la aproximación funcional a través de 

la variación de los atributos de las especies provee 

herramientas para identificar, monitorear y predecir las 

consecuencias del cambio global así como otros 

cambios antrópicos. Esta aproximación permite pasar 

de un plano meramente descriptivo, para convertirse en 

una herramienta de relativamente fácil aplicación que 

permita entender los procesos en el ecosistema de 

estudio. 
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