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Sandra Diaz, Julio A. Di Rienzo, Laura Pla, Fernando Casanoves 

1 inter& por la diversidad de caracteres o rasgos funcionales, tambikn lIamada diversidad fun- 
cional, ha crecido aceleradamente en 10s altimos aiios. La diversidad funcional se define como 
el valor, rango, distribucidn y abundancia relativa de 10s caracteres funcionales de 10s organis- 

mos que constituyen un ecosistema (Diaz et A. 2007a). Un nhmero creciente de autores considera que 
la composicidn funcional de las comunidades biol6gicas deben'a infonnar m6s sobre sus respuestas al 
ambiente y sus efectos ecosistCmicos que la diversidad de especies (Grime 1998, Diaz y Cabido 2001, 
Tilman 2001, Hooper et A. 2005, Hillebrand y Matthissen 2009). 

Los caracteres funcionales, tambi6n llamados rasgos funcionales (o traits en inglQ) son caracte- 
risticas morfoldgicas, fisioldgicas ylo fenol6gicas medibles a nivel individual, desde el nivel celular 
hasta un organismo, que influyen en su crecimiento, reproducci6n y supervivencia y/o en 10s efectos 
de dicho organismo en el ecosistema (Lavorel y Garnier 2002, Cornelissen et 91. 2003, Violle et A. 
2007). Los valores particulares dq un carficter funcional en un lugar y tiempo determinado son deno- 
minados atributos (Lavorel et A. 1997, Violle et A. 2007). Los mejores caracteres son aquellos que, 
siendo lo m6s informativos posible desde el punto de vista ecol6gic0, pueden ser medidos mds fgcil- 
mente y a un menor costo, para un nhnero representativo de individuos dentro de una poblacidn de 
acuerdo a 10s objetivos de la investigacidn (Cornelissen et 51.2003). 

Asi como 10s caracteres funcionales de las plantas afectan 10s servicios ecosist6micos (SE), tam- 
biCn deterrninan las respuestas de las plantas a 10s factores arnbientales, como variables climfiticas 
y disturbios. Por ello, Diaz y Cabido (2001), Lavorel y Garnier (2002) y Suding et a. (2008) han 
propuesto la distinci6n entre caracteres funcionales de efecto y de respuesta. Entonces, 10s caracteres 
funcionales exhibidos por 10s' organismos reflejan por un lado la acci6n del filtrado ecoldgico y la 
seleccidn natural bajo dekrminadas condiciones ambientales (Keddy et 91. 1999); por el otro lado, 
dentro del marco que imponen las condiciones abi6ticas predominantes, estos caracteres afectan sig- 
nificativamente las propiedades fundarnentales de 10s ecosistemas (Aerts y Chapin 1999, Grime 2001, 
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Lavorel y Garnier 2002, Diaz et 81. 2004). Por ello, el anilisis de las comunidades en tkrrninos de 
caracteres deberia no s610 proveer informacidn miis mecanicista sobre las mismas que 10s enfoques 
puramente taxondmicos, sino tambikn deberia permitir comparaciones y generalizaciones significati- 
vas entre sitios con baja afinidad taxondmica. 

Asi, el concepto de diversidad funcional, expresado a trav6s de distintas mktricas, ha sido usado 
en la caracterizacibn de patrones comunitarios ante disturbios ambientales (Diaz et A. 1999, Flynn 
et a. 2009; Laliberte et a. 2010) y tambikn de su efecto sobre propiedades de 10s ecosistemas @. ej. 
Hooper y Vitousek 1998; Garnier et 61. 2004; Diaz et 91. 2007~). Recientemente, el concepto de di- 
versidad funcional tambien se ha aplicado en estudios que relacionan las comunidades biol6gicas con 
10s beneficios que las sociedades humanas obtienen de 10s ecosistemas, tambikn llamados servicios 
ecosist6micos (Diaz et a. 2007a, 2010, Quktier et a. 2007a, Lavorel et 61. 2011). 

Existen dos formas principales, compatibles entre si, de caracterizar la diversidad funcional. La 
mls generalizada y mhs antigua es la distinci6n de grupos o tipos funcionales. Los tipos funcionales 
son grupos de organismos que comparten respuestas ante factores ambientales o efectos sirnilares 
sobre el funcionamiento de 10s ecosistemas, 10s cuales suelen expresarse en forma de valores sirnila- 
res de caracteres funcionales (Lavorel et a. 1997, Diaz y Cabido 2001). Las especies que componen 
un tip0 funcional pueden tener un efecto similar en un proceso per0 no en otro. Ademls, una misma 
especie puede pertenecer a diferentes tipos funcionales segrin el proceso al que se haga referencia, 
por ejemplo si el proceso de inter& es la provisidn de forraje, varias especies pueden presentar buena 
palatabilidad y accesibilidad foliares y por lo tanto pertenecer al rnismo tipo funcional, mientras que 
si el foco esti en el fuego, algunas de ellas pueden ser tolerantes y otras intolerantes. Debe destacarse 
que 10s tipos funcionales generalmente no tienen existencia independiente, sino que son definidos en 
cada caso de acuerdo con 10s objetivos del investigador o gestor. 

El otro mod0 de sintetizar la composici6n funcional de las comunidades son 10s indices de di- 
versidad funcional (Petchey y Gaston 2002a, 2002b, 2006 Mason et 91. 2005). No existe un criterio 
universal sobre cu5les son 10s caracteres m6s importantes a medir, sino que kstos dependen del ob- 
jetivo. Por ejemplo, si se trata de medir respuestas de la comunidad a un cambio en las condiciones 
climdticas, 10s rasgos a medir s e r h  diferentes de 10s que se utilizarian en un estudio del efecto de la 
diversidad funcional sobre el valor estdtico de un ecosistema. Del mismo modo, no existe un indice 
ideal para todas las situaciones, sino que la utilidad de 10s indices, que cuantifican diferentes aspectos 
de la diversidad funcional, depende de 10s objetivos y el contexto. Por este motivo, la mayoria de 
10s autores (Mason et d. 2005, Mouillot et 61. 2005, Villkger et id. 2008, Laliberte y Legendre 2010, 
Mouchet et 61. 2010) afirma que la relaciBn entre diversidad funcional y propiedades y servicios eco- 
sist6micos debe ser abordada desde dimensiones mfiltiples. Es importante aclarar que el creciente 
inter& en estos indices no ha reemplazado la necesidad de identificar tipos funcionales discretos, que 
sigue siendo fundamental en algunos casos (por ejemplo, para manejo, experirnentos de remocibn, o 
modelos de simulaci6n). La caracterizacidn a travks de medidas de diversidad funcional o a traves de 



tipos funcionales, por lo tanto, deben concebirse como abordajes complementaries mis que contradic- 
torios y la conveniencia de aplicar uno, otro o ambos depende de 10s objetivos especificos. 

En este trabajo se presenta una recopilacidn de 10s principales caracteres que se han propuesto 
para estudiar 10s distintos servicios ecosistCmicos, acompaiiados por referencias bibliogrificas a fin de 
facjlitar la selecci6n de 10s caracteres mis apropiados segdn el SE estudiado (Capitulo 2). Si bien s610 
se presentan ejemplos en comunidades vegetales, este enfoque funcional puede usarse en el estudio de 
comunidades de otros organismos (de Bello et d. 2010). 

Los siguientes capitulos desarrollan aspectos metodol6gicos de la cuantificacidn de la diversidad 
funcional y estudios de aplicacibn en comunidades tropicales. En el Capitulo 3 se presentan m6todos 
para determinar tipos funcionales en una comunidad, asi como una sintesis de las tkcnicas de manejo 
de datos para su posterior anilisis. Tambien se explica c6mo caracterizar cada tipo funcional y c6mo 
relacionar las frecuencias de estos tipos funcionales en una comunidad con tratamientos o variables 
regresoras de inter&. 

En el Capitulo 4 se analizan distintos indices y medidas de diversidad funcional propuestos en 
la literatura, se describen en detalle 10s algoritmos de ciilculo para obtenerlos y se discute su interpre- 
taci6n. Estas medidas reflejan cuantitativamente distintos aspectos de la diversidad funcional, por lo 
que es importante considerar quC representa cada indice, en quk rango de valores esti definido, cudes 
son las limitaciones de 10s algoritmos de c~lculo, cBmo cambian con las medidas de distancia y c6mo 
las afectan 10s algoritmos de conglomerado en 10s casos en que esta tecnica interviene. Ya que varios 
indices de diversidad funcional usan una medida de abundancia (p. ej. hea basal, cobertura, ncmero 
de individuos, biomasa) como ponderador de 10s caracteres evaluados, se muestran las diferencias que 
resultan del uso de uno u otro ponderador. 

Para la identificacibn de tipos funcionales y para el cilculo de varios indices de diversidad fun- 
cional es imprescindible realizar una clasificacidn jeriirquica mediante t6cnicas de anhlisis de conglo- 
merados y definir una medida de distancia o similitud entre 10s perfiles de caracteres de las especies 
en cada unidad de muestreo. En el Capitulo 5 se describen las medidas de distancia y similitud mds 
utilizadas y se sugiere cdmo seleccionar estas medidas dependiendo de la escala de medicidn del ca- 
rficter bajo estudio. 

Los Capitulos 6,7 y 8 presentan estudios de caso en donde se han obtenido diversos indices de di- 
versidad funcional para encontrar relaciones entre SE y la cpmposicidn funcional de las comunidades. 
Diaz et A. (2007~) proponen el uso de modelos lineales generales para el andisis de las diferencias 
entre comunidades (ANOVA), en 10s que se pueden tener en cuenta tambikn covariables ambientales 
(ANCOVA). Para el estudio de las relaciones entre SE provistos por las comunidades que se encuen- 
tran a lo largo de un gradiente se usan modelos de regresi6n lineal simple o rnfiltiple, dependiendo del 
tip0 de relaci6n y de la cantidad de variables ambientales consideradas. En el Capitulo 6 se estudia, 



Valoracion y analisis de la diversidad funcional y su relaci6n con 10s servicios ecosistemicos 
- 

por medio de ANOVA, el cornportarniento de 10s diferentes indices en una cronosecuencia de cuatro 
tiempos de abandon0 despuks de una perturbacidn antrbpica. En el Capitulo 7 se estudia la respuesta 
de 10s indices a1 aumento de la altura sobre el nivel del mar en donde se encuentran las comunidades 
muestreadas, usando tkcnicas de regresidn lineal simple y mGltiple. El Capitulo 8 desarrolla un ejem- 
plo de estimacidn de 10s SE provistos en comunidades arbdreas de diferentes sistemas agroforestales 
usando indices funcionales definidos por el valor ecoldgico de 10s &-boles y su tamafio, con participa- 
cidn de 10s pobladores locales. 



2 Diversidad funclonal y servicios ecosist6micos 

Carolina Polania, Laura Pla, Fernando Casanoves 

Los servicios ecosistkmicos (SE) son 10s beneficios que las personas y las sociedades obtienen 
de 10s ecosistemas de 10s cuales dependen (MEA 2005). Estos beneficios pueden ser directos, como 
por ejemplo la provisi6n de aliment0 directamente consumible, fibra o combustible, o indirectos 
a travts de su influencia en 10s procesos de 10s ecosistemas que son esenciales para la vida, como 
por ejemplo la fertilidad del suelo de la cud dependen buenas cosechas o la polinizacidn de la cual 
dependen la producci6n de frutos .para consumo humano. Algunos SE dependen de las propiedades, 
funciones o procesos ecosist&-nicos (tratados aqui indistintamente como "propiedades ecosistkmi- 
cas"); por ejemplo, la fertilidad de 10s suelos depende del reciclaje de nutrientes y de la acumulaciBn 
de materia orginica. Otros SE no necesariamente dependen directamente de procesos ecosist6micos, 
como por ejemplo el valor estktico o espiritual de ciertas especies o configuraciones de vegetacidn 
(Diaz et 91. 2007c, 2010). 

Es importante mencionar que 10s SE no necesariamente tienen una relacidn de uno a uno con las 
propiedades ecosist6rnicas. En algunos casos un SE es el product0 de dos o m6s propiedades ecosistB 
micas mientras que en otros casos una propiedad ecosistkmica contribuye a la provisidn de dos o mfis 
SE (Costanza et 91. 1997, Diaz et il .  2006b, 2007~). A su vez, las propiedades ecosistc5micas incluyen 
no s610 la dinfimica biogeoquimica a corto plazo (relacionada con productividad, descomposicidn, 
ciclado de nutrientes, etc.), sino tambikn el equilibrio ecosist&nico a largo plazo (Leps et A. 1982, 
Chapin et 91.2000, Grime 2001). 

La clasificacidn de SE mbs ampliamente utilizada (MEA 2005, Carpenter et 61. 2009) distingue 
3 o 4 grupos de SE: 

a) de aprovisionamiento: bienes producidos o proporcionados por 10s ecosistemas que pueden ser 
aprovechados directamente por 10s seres humanos, como son alimentos, combustibles, madera, 
fibra, recursos genbticos, o medicinas naturales. 
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I>) de regulacidn: servicios derivados de la regulacidn de 10s procesos ecosist6micos como la calidad 
del aire, regulacidn del clima, regulaci6n hidrica, control de erosidn, mitigacidn de riesgos rela- 
cionados con incendios, inundaciones, tormentas, etc.; regulaci6n de las enfermedades, control 
bioldgico y polinizacidn de plantas 6tiles, eliminacidn de necromasa y desechos; provisidn de 
hfibitat para animales de importancia econdmica o simbdlica. Algunos autores incluyen aqui a la 
capacidad de 10s sistemas de absorber perturbaciones (resistencia) o de recuperar su capacidad 
funcional luego de sufrirlas (resiliencia). 

C )  c u l t ~ ~ l e s :  beneficios no materiales que enriquecen la calidad de vida, tales como 10s valores est6- 
ticos, educaciones, religiosos y espirituales, 1as oportunidades de generar conocimiento (tradicio- 
nal y formal), inspiracidn, sentido de pertenencia, recreaci6n y turismo asociado a la naturaleza. 

La clasificaci6n original de la EvaluaciBn de 10s Ecosisternas del Milenio (MEA 2005) distinguia 
tambikn SE de apoyo, o sea 10s servicios necesarios para producir todos 10s otros servicios, incluida la 
produccidn primaria, la formacidn del suelo, la producci6n de oxigeno, retenci6n de suelos, y ciclado 
de nutrientes entre otros. Debido a que esta categoria generaba confusi6n conceptual, existe una ten- 
dencia creciente a no considerarla en forma separada y agrupar estos "SE de apoyo" con 10s servicios 
de regulaci6n por un lado y con las propiedades ecosist6micas por el otro, distinguiendo s610 10s tipos 
a-c descriptos mis arriba (p. ej. Carpenter et A. 2009) y hablando, en el caso de produccidn primaria, 
produccidn de oxigeno, ciclado de nutrientes, etc., simplemente de "propiedades ecosist~micas". Cabe 
aclarar, ademhs, que la diversidad no es un SE per se; sin embargo, algunas facetas pueden ser consi- 
deradas como tales. Por ejemplo, la conservaci6n de la diversidad no es un SE, per0 la provisidn de 
hibitat por parte de las plantas para sostener la diversidad animal (Ranganathan et A.l2200), si lo es. Una 
descripcidn detallada de 10s SE generales mencionados m6s aniba puede encontrarse en la Evaluacidn 
de 10s Ecosistemas del Milenio (MEA 2005 y www.maweb.org). 

Cabe destacar que existen otras formas de conceptualizar 10s SE y su relacidn con las propiedades 
ecosist6micas. Este es el caso de Fisher et 6l. (2008), quienes sugieren clasificar 10s SE como interme- 
dios y finales. Por ejemplo, la provisidn de alimentos es un servicio final, rnientras que la polinizaci6n 
es un servicio intermedio, pero el beneficjo final es la comida para consumo. En sintesis, para estos 
autores 10s SE son fen6rnenos ecol6gicos y 10s beneficios son 10s aspectos tangibles e intangibles que 
directamente tienen impact0 sobre el bienestar humano. Los beneficios son tipicamente generados por 
10s SE en combinaci6n con otros capitales de la comunidad, como el capital humano (Costanza et A. 
1997). Mis all9 de estas distinciones, existen conexiones entre la presencia y abundancia de atributos 
funcionales en la comunidad, las propiedades del ecosistema y la capacidad de Cste de proveer SE. 

Dado que, tal como se comentd en la Introducci6n, muchos SE dependen de la diversidad fun- 
cional, varios estudios han profundizado sobre cdmo distintos caracteres y tipos funcionales se rela- 
cionan con las distintas propiedades y SE (Lavorel y Garnier 2002, Eviner y Chapin 2003, Garnier 
et A. 2004, Diaz et il. 2007b, Grime et iil. 2008, Quktier et 91. 2007a, Lavorel et d. 2010). Diaz et A. 
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(2007a) distinguen tres componentes de la diversidad funcional: ( I )  10s atributos de las especies m8s 
abundantes en el ecosistema, (2) la distribuci6n y rango de atributos presentados por todas las especies 
en el ecosistema y (3) la presencia de ciertos atributos o especies con particular importancia ecol6gica 
o simb6lica. Todos estos componentes podrian ser importantes en deterrninar el estado de ciertos SE, 
en ciertas situaciones. No obstante, la evidencia acumulada hasta ahora es m8s fuerte en el caso del 
primer componente (de Bello et 91. 2010). Por ello, 10s ejemplos que se resumen en el Cuadro 1 en 
su gran mayoria hacen referencia a c6mo 10s atributos de las especies de plantas dominantes, o sea, 
rnarcadarnente mhs abundantes que el resto, influyen sobre determinadas propiedades y SE. 

Del mismo modo, las conexiones m6s generalizables entre caracteres, propiedades ecosistCmicas 
y SE hacen referencia a servicios ecosist&micos de regulacidn -y en menor medida de aprovisiona- 
miento- que se basan en la dintimica biogeoquimica de 10s ecosistemas; es decir, en el ciclado de car- 
bono, agua y macronutrientes. La mayoria de 10s ejemplos en el Cuadro 1 se refieren a estos procesos. 
Las conexiones entre caracteres funcionales y servicios ecosist6micos culturales suelen ser estxechas, 
por ejemplo, entre la presencia de una variedad de colores de flores y la belleza escenica de un sistema, 
o la presencia de un animal o planta y el valor espiritual de un lugar (Diaz et 51. 2011). Sin embargo, 
estas conexiones no son ficilmente generalizables, dependiendo fuertemente de cada situaci6n parti- 
cular. Por ello no se las menciona en el Cuadro 1. 

Finalmente, la gran mayoria de 10s caracteres que aparecen en el Cuadro 1 son caracteres de efec- 
to, o sea, afectan las propiedades y SE. Para ejemplos de caracteres funcionales de respuesta, es decir, 
aqu6llos que determinan la capacidad de una planta de sobrevivir y proliferar ante distintos factores 
ambientales, tales como factores climiticos y de disturbio, se recomienda consultar Lavorel y Gamier. 
(2002) y Cornelissen et 91. (2003). 

En 10s Anexos 1 a 6 se presenta una revisi6n de literatura donde se estudian algunas relaciones 
entre servicios ecosist6micos y propiedades ecosistkmicas, propiedades ecosist6micas y rasgos fun- 
cionales y condiciones biofisicas y rasgos funcionales. Estos cuadros representan una guia para el 
investigador, que ademh de simplificar la busqueda de relaciones, facilita la revisi6n de literatura 
asociada con el tema. 
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C u d m  I .  Ejemplos de rasgos relcicionados con propiedides ecosistkmicas que, a su vez, esfrin en la 
base de diferentes servicios ecosist&micos. Las relaciones presentadas en este cuadro han 
sido cornprobadas empkicamenre en algunos casos y propuestas sobre la base de principios 
ecojsiolbgicos en otros 

Recopilado de: Grime (2001), Diaz y Cabido (1997), Lavorel y Garnier (2002), Diaz et d. (2004), Diaz et 61. (2007c), 
Aerts y Chapin 1999, Wardle et 61. (2004), Bardgett y Wardle (2003), Chapin et 6.1, (2008), De Deyn et a. (2008), Diaz 
et 61. (2009), de Bello et A. (2010). Brauman et ri1.(2007). 

-.- 
Setvlclo 

ecosldt6mlco 

Regulacion del 
cilma a traves de 
secuestro biolbgico 
de carbon0 

--- 
Regulacion 
climhtica a traves 
de intercambios 
de calor con la 
atmbsfera 

- 
Reguiacibn de la 
cantidad y calidad' 
de agua diiponlble 
para consurno 
humano 

Control de erosibn 
hidrica 

Production de 
forraje para 
herbivoros 
importantes 
(ganado, especles 
silvestres con valor 
sirnbblico, etc.) 

Production 
de madera y 
combustible 

Fertilidad de suelos 

- 
Propledad ecosist8mlca 

---- 
Productividad primarla 
Acurnulacibn de carbon0 en 
vegetacibn 
Acurnulaci6n de carbon0 en suelo 
Descornposicibn 

--- 
Albedo y rugosidad del dosel 
lntercambio de calor entre 
vegetaclbn y atrnosfera 
Evapotranspiracidn 

Evapotranspiracibn 
Interception y escurrimiento fustal 
de precipitacibn 
Retencion de agua en el suelo, 
Retencidn de agua en la vegetation 
Retencibn de agua en horajasca 
Balance enire evaporaci6n, 
inflltracibn y escorrentia 

Retenci6n de agua y sedirnentos en 
suelo, hojarasca y vegetation en pie 
Balance entre infiltracibn y 
escorrentia 

Provision de aliment0 para 
herbivores 

Productividad prirnaria neta aerea 
Blornasa en pie 

Descomposicibn 

I 

Rasgos i 
-- 
forma y tasa de crecimiento, altura de la planta, longevidad 
de la planta, densidad de rnadera, contenido de materia seca, 
lignina, nitrbgeno, longevidad de hojas, dureza de hojas, ,&ea 
foliar especrfica (SLA) o rnasa foliar por area (LMA), tasa de 

! 
descornposiclbn potencial de hojas y tallos, longitud especlflca 
de raices 

forma de crecirnlento, altura de la planta, longevidad de la 

y rernocibn de 
necroin,asa 

planta, arquitectura de la copa, tamafio, textura superflclal, 
angulo y longevidad de las hojas, profundidad de raicss 

forma y tasa de crecimiento, longevidad de la planta, 
arquitectura de la copa, clonalldad, rugosidad del tronco, 
caracteristicas del xilema, tamaiio, lngulo y longevidad de 
las hojas, contenido de materia seca, lignina, nitr6gen0, 
fbsforo o cornpuestos t6xicos activos en hojas, presencia de 
cubiertas de las hojas (pelos, etc.), dureza de las hojas, area 
foliar especifica (SLA) o rnasa foliar por Area (LMA), tasa de 
descornposicibn potencial de hojas y tallos, y arquitectura y 
profundidad de raices 

forrna y tasa de crecimiento de la planta, longevidad de la 
planta, arquitectura de la copa, clonalidad, longevidad de hojas, 
contenido de materia seca, lignina y nitrogen0 en hojas, tasa 
de descomposici~n potencial de hojas y tallos, arquitectura y 
profundidad de raices y tallos subterraneos y a ras del suelo 

forma y tasa de crecimiento, longevidad de La planta, altura 
de la planta, capacidad de rebrote, posicion de las yemas 
de renuevo, longevidad de hojas, cantenido de rnateria seca, 
lignina, nltrbgeno, fbsforo o cornpuestos toxicos activos en 
hojas, dureza de hojas, area foliar especifica (SLA) o rnasa 
foliar por area (LMA), simbiosis con rnicroorganisrnos fijadores 
de nitrbgenos o insectos (p, ej, hormigas protectoras) 

forma y tasa de crecimiento, longevidad de la planta, altura de 
la planta, arquitedura de la copa, densidad de rnadera 

tasa de crecimiento, densidad de rnadera, longevldad de las 

/ 
1 

Ciclado de nutrientes 
Acumulacion de materia organica 
en el suelo 

hojas, contenido de rnateria seca, Ilgnina, nitr6gen0,Tbsforo o 
compuestos t6xicos activos en hojas y tallos, dureza de hojas, 
Area foliar especifica (SLA) o rnasa foliar por 6rea (LMA), 
tasa de descomposicion potencial de hojas y tallos, longitud 
especEfica de ralces 



3 ldentificacion y caracterizacion de tipos funcionales 

ldentificecidn y caracteriracidn 
de tlpos funcionales 

Fernando Casanoves, Laura Pla, Julio A. Di Rienzo, Albert Chan-Dzul, 
Diego Bermeo, Diego Delgado, Bryan Finegan 

La evaluaci6n del efecto de las especies en el funcionamiento del ecosistema requiere sintetizar 
las propiedades de las especies para establecer comparaciones tanto entre ecosistemas como entre di- 
ferentes tiempos de un mismo ecosistema. Es posible agrupar las especies en una jerarquia de mayor 
nivel determinada por la relaci6n con el o 10s servicios ecosist6micos en estudio. 

La caracterizaci6n de la complejidad funcional del ecosistema contribuye a entender las relacio-, 
nes entre biodiversidad, factores abi6ticos y procesos ecosistdmicos de una manera que las clasifica- 
ciones taxon6mica y filogendtica por si solas, no lo hacen (Dim et a. 2002). La clasificaci6n en TFPs, 
frecuentemente polifildticos, constituidos por las especies, que desempeiian un papel sernejante en el 
funcionamiento del ecosistema, o que presentan respuestas similares a factores arnbientales, ha rnos- 
trado ser dtil para la comprensi6n del funcionamiento del ecosistema (Diaz y Cabido 1997, Diaz et iil. 
2002, Duffy 2002, Hooper et 61.2005, Pokorny et a. 2005, Fornara y Tilman 2009). 

Existen dos formas biisicas de identificar tipos funcionales (TFPs), 10s m6todos a priori y 10s 
mktodos a posteriori. En general, 10s mktodos a priori se basan en un solo carricter o rasgo para la de- 
finicidn de'los TFPs, tal como las distinciones entre gramineas con via metab6lica C, y C,, la respuesta 
diferencial a factores de perturbaci6n como el fuego, o la pertenencia a formas de vida diferentes (Diaz 
y Cabido 1997, Diaz et 91. 2002). En carnbio, 10s m6todos a posteriori se basan en la recolecci6n de 
infomaci6n de un conjunto de rasgos funcionales que permiten definir 10s TPPs a partir de la conside- 
racidn simulthea de 10s rasgos que se asocian a1 servicio ecosist6mico considerado (Condit et a. 1996, 
Diaz y Cabido 1997, Fernindez 2007, Lavorel et Q. 2007, Kiihler et 61.2200, SaIgado-Negret 2007). 



Valoracidn y analisis de la diversidad funcional y su relacion con 10s servicios ecosistemicos 

Los TFPs tarnbikn pueden clasificarse en tipos hncionales respuesta y tipos funcionales efecto. 
Los TFPs respuesta e s t h  constituidos por especies que responden a1 ambiente bibtico y abibtico o a 
regimenes de perturbaci6n de manera similar (Walker et 61. 1999). Ejemplos de tipos TFPs respuesta 
son las agrupaciones de especies de claros o especies de dosel, especies resistentes a heladas o sequias, 
especies tolerantes o intolerantes a1 pastoreo, entre otros. Los TFPs efecto son aquellos que tienen efec- 
tos sitnilares sobre 10s procesos dominantes del ecosistema, como la productividad primaria, el reciclaje 
de nutrientes y la transferencia trbfica. Sin embargo, hay que tener en cuenta que un TFF puede simultfi- 
neamente tener rasgos de efecto y de respuesta; por ejemplo, 10s rasgos que confieren alta resistencia a 
la herbivoria como la fuerza tensil foliar (respuesta), pueden tambien determinar la tasa de descomposi- 
ci6n y frenar o hacer miis lento el reciclaje de nutrientes (efecto) (Diaz et il. 2002, Femindez 2007). 

Es importante seiialar que esta forma de abordar la biodiversidad no pretende sustituir las formas 
clrisicas de estudiar y sisternatizar la composici6n, estructura, riqueza y diversidad florlstica o las 
formas de entender la evoluci6n de 10s rasgos dentro de las especies. Representa un enfoque comple- 
mentario que surgi6 ante la necesidad de diagnosticar y predecir el funcionamiento de 10s ecosistemas 
como respuesta a 10s inminentes cambios a escala global directamente asociados con el efecto en 10s 
bienes y servicios que proveen 10s ecosistemas. 

El metodo estadistico multivariado mis utilizado para la determinacidn de TFPs es el andisis de 
conglomerados jerhquicos, cuyo objetivo es generar una partici6n de las especies de acuerdo a rasgos 
de inter&. Este mktodo no requiere de suposiciones de agrupamiento a priori, y puede realizar clasifi- 
caciones a partir de variables continuas, variables categdricas o mezcla de ambas. 

Generalmente la clasificacidn se obtiene a partir de un irbol binario, com6nmente llamado den- 
drograma. En el dendrograma usado para obtener 10s TFPs, cada rama corresponde a una especie, o 
a la menox unidad de la que fueron considerados 10s rasgos que participan en la clasificacibn. Cuanto 
menor es la longitud de un par de ramas que conecta dos especies, mayor serd su semejanza a travQ 
del conjunto de rasgos considerados. 

Para realizar un anrilisis de conglomerados jerkquicos, es necesario seleccionar un mktodo o 
algoritmo de encadenamiento y una medida de distancia o similitud. Los mktodos de encadenamiento 
mis usados en la constnxcci6n de TFPs son el de encadenamiento promedio (UPGMA) y el de Ward. 
Usando UPGMA, las dos especies con menor distancia (o mayor similitud) se unirin en primer lugar; 
el promedio de 10s rasgos de este par de especies es quien representa la posici6n del grupo. Luego se 
calcula nuevamente la minima distancia entre dos especies o entre una especie y el gmpo previmente 
formado, y asi sucesivamente hasta que todas las especies han sido agrupadas (este es un algoritmo 
aglomerativo). 
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El mitodo de Ward construye 10s grupos de manera similar a UPGMA, per0 incluye la informa- 
cidn de la covarianza entre rasgos funcionales, lo que produce generalmente grupos mds diferenciados 
entre si, a1 minimizar la varianza dentro de 10s grupos y maximizar la varianza entre ellos. Por este 
motivo, a menudo se obtienen gmpos cuya interpretacidn es coherente con las hipbtesis biol6gicas. 
TambiCn, como consecuencia de esto, es mds ficil encontrar significancias estadisticas entre 10s TFPs 
forrnados mediante tCcnicas de ANOVA y MANOVA. 

La eleccidn de la medida de distancia o sirnilitud dependerd del tip0 de variables en el que se 
expresan 10s rasgos (i-e. cuantitativas, cualitativas o su mezcla). Si todos 10s rasgos son cuantitati- 
vos, la medida de distancia m6s utilizada es la Euclidea, que no considera la covarianza entre rasgos, 
per0 como generalmente la seleccidn de rasgos no es redundante esto no represents una desventaja. 
En 10s casos en que 10s rasgos, considerados estkn muy correlacionados se puede usar la distancia de 
Mahalanobis. Las medidas de distancia y similitud que pueden usarse en la formacidn de TFPs y su 
implicancia en la formacidn de 10s grupos se desarrollan con amplitud en el Capitulo 5. 

Si todos 10s rasgos son cualitativos, se usan medidas de sirnilitud como Jaccard, Dice, Sorensen y 
ernparejamiento simple. Todas estas rnedidas de sirnilitud se calculan a partir de variables binarias de- 
rivadas de las variables categdricas. La formacidn de conglomerados para la definicidn de TFPs parte 
de una matriz de distancias entre las especies. Cuando se utilizan medidas de similitud, es necesario 
aplicar previamente una transfomaci6n de las similitudes a distancias. Debido a que la distancia entre 
dos especies con rasgos idknticos es cero, rnientras que la similitud de dos especies con rasgos id&- 
ticos es uno, una transformacidn de sirnilitud a distancia se obtiene como 1-similitud. Otras opciones 
para obtener distancias a partir de similitudes se detallan en el Capitulo 5. 

El caso m b  simple de variable categbrica es aquella con s61o dos resultados posibles y excluyentes 
(si tiene un estado no puede simult5neamente tener el otro); por ejemplo presencia o ausencia de alguna 
caracteristica (espinas, fijacidn de N, caducidad de las hojas, etc.). En el caso de categorias rnatiples ex- 
cluyentes, por ejemplo sistema sexual (hermafrodita, monoico y dioico), 10s distintos estados deben ser 
identificados mediante la definicidn de variables auxiliares dicot6micas (dummy). Estas reemplazan a la 
variable original en el andisis y su n h e r o  es igual a la cantidad de estqdos menos uno. En el ejemplo 
del sistema sexual, la variable categbrica con 10s tres estados ser6 reemplazada por dos variables auxilia- 
res A1 y A2, cada una con 10s valores 0 o 1; asi, el estado hemafmdita corresponderd a la combinaci6n 
A1 = 1, A2 = 0; el estado monoico a A1 = 0, A2 = 1; y el estado dioico a A1 = 0, A2 = 0. Los paquetes esta- 
disticos que realizan andisis de conglomerados, generalmente cuentan con un generador autom5tico de va- 
riable auxiliares; este es el caso de Infostat (Di Rienzo et A. 2009) y de FDiversity (Di Rienzo et il. 2008). 

Si 10s estados de una variable categdrica no son excluyentes se deben usar variables indicadoras 
de Ia presencia-ausencia de cada estado; por ejemplo, el rnitodo de dispersidn de semillas, ya que una 
rnisma especie puede contar con mb de un mktodo (anemocoria, zoocoria, autocoria, hidrocoria). En 
este caso habrfi tantas variables indicadoras como estados existan. 
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Cuando el rasgo es medido como una vanable categorica ordinal (estados excluyentes por defini- 
cidn), puede utilizarse la alternativa del uso de variables auxiliares, o asignar valores numericos a 10s 
diferentes estados, conociendo qu& representa el rasgo y cud es su contribucidn a1 servicio o procesos 
ecosistt5mico considerado. Por ejemplo, la resistencia al fuego con estados: nada resistente, poco re- 
sistente, medianamente resistente, de resistencia alta y de resistencia muy alta, podria codificarse con 
10s valores 0, 1 , 2 , 3  y 4 respectivamente y ser tratada corno una variable cuantitativa. En este caso se 
realizd una asignacidn numkrica a 10s estados con valores equidistantes, pero dependiendo del rasgo 
ordinal considerado y del servicio ecosist6mico en estudio, estas asignaciones numkricas podn'an ser 
no equidistantes para reff ejar numericamente efectos mis marcados de algunos estados sobre otros. 

En sintesis, la valoracidn de un rasgo funcional de naturaleza categbrica, deberi reflejar num&ri- 
carnente el efecto de cada estado sobre el SE considerado, y esto es mis una tarea del propio investiga- 
dor que una decisi6n estadistica. Una variable claramente nominal como la arquitectura de una planta, 
podria transformase en ordinal para ser tratada como cuantitativa si la asignacidn numCrica refleja el 
aporte de cada estado a un SE. Por ejemplo, para la evaluacidn del SE regulacidn del ciclo hidroldgi- 
co, el ordenamiento de la arquitectura de 10s individuos del estrato arbdreo podrla codificarse corno: 
mlnirno en el caso de Arboles con una arquitectura que concentre las lluvias en el fuste, y miximo en 
el caso contrario. 

En 10s casos en que para la evaluaci6n de SE se requieran rasgos de naturaleza continua y categ6- 
rica, existen varias alternativas; la m5s utilizada es aplicar a la mezcla de rasgos la medida de distancia 
propuesta por Gower (1971,1985), cuyo algoritmo de cfilculo usa distancia Euclidea para las variables 
continuas y Jaccard para las variables dicot6rnicas. Otra opcidn es usar anilisis de coordenadas princi- 
pales (escalamiento multidimensional) para obtener combinaciones lineales de las variables binarias, 
y luego usar estas combinaciones (coordenadas) que son variables continuas junto a1 resto de 10s ras- 
gos. Esta tkcnica produce un ndmero de coordenadas igual a1 m'nirno entre el nfimero de variables y 
el ndmero de especies menos uno; per0 generalmente, las dos o tres primeras coordenadas resumen la 
informacidn del conjunto de rasgos categ6ricos. 

Otra alternativa consiste en transformar las variables continuas llevindolas al interval0 [O, 11, 
donde el minimo valor observado se codifica con cero, el miiximo con uno y 10s valores intermedios 
son asignados por interpolacidn lineal. Esta transformacidn esti disponible en 10s programas InfoStat 
y FDiversity, entre otros. Una vez transformadas las variables continuas en esta escala se pueden usar 
medidas de distancia para variables cuantitativas corno la Euclidea (en este caso no es necesario estan- 
darizar 10s rasgos antes de realizar el anilisis de conglomerados). 

Otro aspect0 importante a considerar en el andisis de conglomerados es la esthdarizaci6n. Cuan- 
do las variables cuantitativas e s t h  en mktricas diferentes, ya sea por sus unidades de medida (i .e.  
kilos, metros, horas, etc.) o por la escala en que se expresan 10s valores de 10s rasgos (rnilimetro, 
centimetro, metro, etc.) la estandarizaci6n otorga a todos 10s rasgos la misma importancia, evitando 
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distorsiones en la clasificacidn debidas a la dorninancia de algunos rasgos sobre el resto (10s de mayor 
amplitud dominan la clasificacidn). 

3.3 Estudios de caso 

La diniunica y la respuesta de la vegetacidn luego de una perturbacidn y posterior abandono pue- 
den estudiarse en una cronosecuencia. Los cambios en las funciones de 10s ecosistemas a travCs de la 
cronosecuencia pueden ser evaluados definiendo grupos funcionales de especies (TFPs) con desempe- 
iio similar. Una vez definidos estos grupos se estudia la frecuencia relativa de cada grupo en las etapas 
de la cronosecuencia para valorar 10s SE provistos en cada una de las etapas de restauracibn. 

El estudio se desarroll6 en el Area de uso agricola del ejido Nuevo Conhuis ubicado a1 interior de 
la zona de uso del Area estatal sujeta a conservaci6n ecoldgica Balan K& en la zona de influencia de 
la Reserva de la Biosfera Calakrnul, Campeche, Mbxico. La zona se caracteriza por el establecimiento 
de milpas (espacios de bosque desmontados para hacer agricultura) mediante el sistema de roza, turnba 
y quema (RTQ). Estas milpas son abandonadas despuks de unos aiios de uso cuando la fertilidad del 
suelo decae. 

El clima es del tip0 cdido subh6medo con lluvias de mayo a noviembre y temperatura media 
anual de 24,6 "C (Garcia et 91.2002). La precipitacidn promedio es de 1 .138 mm, con un regimen muy 
irregular y con rnarcadas variaciones entre las estaciones (INE 2000, Garcia et 91.2002). La 6poca m6s 
lluviosa ocurre de junio a octubre, coincidiendo con la temporada de huracanes. Existe un period0 seco 
bien marcado de diciembre a abril (Mendoza et 81.2008). 

Chan-Dzul(2010) ubicd parcelas de observacidn en cuatro condiciones de tiempo desde el distur- 
bio; un bosque primario o sin evidencia de disturbio reciente, y bosques que crecieron en milpas con 
distintas edades de abandono (4 a.6,14 a 16 y 19 a 21 aiios). Por cada parche de vegetacidn, ya sea se- 
cundaria o de bosque primario, se estableci6 una sola parcela de muestreo de 0,25 ha, para un total de 16 
parcelas (cuatro por condicidn) sobre las que se evaluaron todos 10s individuos con dap mayor a 5 crn. 

Para todas las especies encontradas en el sitio de estudio se identificaron rasgos funcionales que 
reflejan su respuesta a la perturbacidn por el sistema agricola de RTQ: densidad de la madera, altura 
mhxima, fenologk foliar y agente dispersor. 
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De las 113 especies analizadas en el presente estudio, 96 fueron muestreadas en campo para 
calcular la densidad de madera (DM). Para la detenninacidn de 10s valores de DM de las 17 especies 
restantes se recurri6 a publicaciones de la regidn (Martinez y Martinez-Pinillos 1996, Tarnarit-Urias 
1996, Bhcenas 1998, L6pez-Torres y Tamarit-Urias 2005, Valdkz 2008). Para dos especies (Randia 
aculeata y Allophyllus cominia) se tom6 como valor de densidad el promedio para 10s gkneros repor- 
tad0 por Chave et 51. (2006) y para la especie desconocida (Euphorbiaceae) se tom6 el valor reportado 
para la familia por 10s mismos autores. 

Densidad de la madera (DM). El valor de densidad de la madera se determind en una muestra 
cilindrica de 10 cm con un taladro Haglof de 10" de largo y 5,15 rnm de diimetro, en tres individuos 
de cada especie. Se calculd el volumen seglin el mktodo dimensional (Chave 2005). En el laborato- 
rio, las muestras fueron rehidratadas durante 48 horas con agua destilada hasta humedad constante, 
secadas al homo a 80°C durante 48 horas y pesadas en balanza analitica para determinar la densidad 
(Cornelissen et a. 2003). 

Altura k i m  (Amax). La altura mixima de una planta hace referencia a la distancia, en metros, 
entre el nivel del suelo y 10s principales tejidos fotosint6ticos (Cornelissen et A. 2003) que una especie 
puede alcanzar en edad madura. El acceso a la luz es el principal factor que dirige el crecimiento verti- 
cal de las plantas (Falster y Westoby 2003), de rnanera que la altura se puede asociar con la capacidad 
competitiva de una especie y su capacidad de respuesta (tolerancia o evasi6n) a condiciones cambian- 
tes en el medio ambiente; por ejemplo, por la altura, algunas especies pueden poner a salvo estructuras 
tales como meristemos, flores o semillas durante incendios (Cornelissen et 6l. 2003). 

La Amax de las especies se obtuvo a partir de referencias bibliogrificas de la regi6n donde se 
ubica el sitio de estudio (Standley y Steyermark 1949, Standley y Williams 1975, Pulido-Salas 1993, 
Ortiz 1994, Pennington y Sarukh6n 2005, Vester y Navarro 2007, MBG 2010). S61o para las especies 
sin referencias bibliogrfificas se utilizd la altura mkima registrada en campo. En este caso la altura de 
10s individuos se estim6 utilizando una cuerda graduada en metros. 

Fenologia foliar. En tkrminos generales, la fenologia foliar se refiere al n h e r o  de meses del 
aiio que el follaje del dose1 permanece verde (Cornelissen et d. 2003). En las regiones tropicales con 
periodos de lluvias bien marcadas, la producci6n foliar mhxima se presenta en la 6poca lluviosa y la 
caida mdxima de follaje coincide con la kpoca seca, aunque la disponibilidad de agua en el suelo, el 
fotoperiodo y la radiacidn solar tarnbikn condicionan la respuesta de las especies (Manzo-Delgado y 
Meave 2003). 

La asignacidn de rasgos fenoldgicos se realiz6 a partir de observaciones en campo y a traves 
de bibliografia especializada, considerando dos categorlas: caducifolias y perennifolias (Ogata et 91. 
1999, Pennington y Sarukhh 2005). Las caducifolias son especies que pierden sus hojas al menos 
durante 10s periodos de mayor estrbs por deficit hidrico, principalmente en la estacidn seca (Eamus 
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1999); rnientras que las perennifolias mantienen hojas durante todo el afio (Chabot y Hicks 1982). Las 
especies caducifolias suelen presentar altas tasas fotosintkticas, alta concentraci6n de nitrbgeno en la 
hoja y un Qea foliar especifica elevada aunque las concentraciones de compuestos para defensa son 
bajas (Eamus 1999). Las especies que presentan esta caracteristica son de ripido crecimiento y son 
comunes en las primeras etapas de sucesidn (Finegan 1996, Cornelissen et dl. 2003) ya sean efimeras 
o de vida larga (Sinchez et A. 2007). Por otro lado, la condici6n perennifolia, aunque parece ser una 
adaptacibn a la baja disponibilidad de nutrientes en el suelo, se asocia con bajas tasas de crecimiento 
y hace a las especies vulnerables a cambios en su medio ambiente (Aerts 1995). 

Agente dispersor. Despuks de eventos de perturbacibn naturales o antr6picos la regeneracibn de 
las plantas como respuesta a dicha perturbaci6n depende, en gran parte, de la capacidad de dispersar 
sus propiigulos y colonizar o recolonizar esos sitios. Para el agente dispersor se emplearon las catego- 
rias utilizadas por Salgado-Negret (2007) para un bosque muy hdmedo en Costa Rica, como sigue: a) 
anemocoria (viento), b) autocoria (explosiva y gravedad) y c) zoocoria (dispersi6n por animales). En 
este caso, a diferencia de la clasificaci6n de Salgado-Negret (2007) no se contempla la hidrocoria ya 
que en Calakmul, donde se ubica nuestro sitio de estudio, no existen cuerpos permanentes de agua. 

Para la asignacibn de rasgos se utiliz6 bibliografia especializada (Ibarra-Manriquez et Al. 199 1, 
Gillespie 1999, Ortiz-Pulido et A. 2000, Arellano et 91. 2003, Shchez et A. 2005, Vester y Navarro 
2007, Rodriguez et 91.2009) y en el caso de especies para las que no se hall6 informaci6n especifica se 
utilizaron 10s sindromes de dispersi6n descritos en la bibliografia (Howe y Smallwood 1982, Ibarra- 
Manriquez et 91. 1991, Rodriguez et il. 2009). 

Los TFPs se definieron a trav6 del anilisis de conglomerados, empleando el metodo de Ward 
para la construcci6n del Arb01 binario y la distancia obtenida a partir de la sirnilaridad de Gower. Esta 
medida de similaridad se obtiene a1 combinar la distancia Euclfdea (aplicada sobre variables cuanti- 
tativas) con la similitud de Jaccard (aplicada a variables cualitativas). Las variables utilizadas fueron: 
densidad de la madera (DM), altura mkima (Amax), fenologia foliar (caducifolia y perennifolia) y el 
agente dispersor (anemocoria, autocoria y zoocoria). En el caso de variables con valores cualitativos 
no excluyentes, como es el caso de agente dispersor, se usaron variables indicadoras para identificar 
las categorias existentes. Cada TFP se describi6 de acuerdo al ndmero de especies que lo conforma y 
la distribucibn de las especies en 10s rangos de cada rasgo funcional. 

Para cada TFP se determinaron 10s valores de Area basal (AB) y densidad (N) en cada parcela de 
muestreo. Se analizaron las diferencias entre las categorias de edad, mediante 10s valores de compo- 
sicibn de 10s TFP por medio de anilisis de la varianza multivariado, MANOVA. Por bltimo, mediante 
ANOVA se analizaron las diferencias entre las proporciones en AB y N de cada TFPs por cada condi- 
ci6n de edad de abandono. 
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El andisis del dendrograma generado con 10s rasgos DM, Amax, fenologia ioliar y agente dis- 
persor permitid identificar seis tipos funcionales de plantas (Figura 1). La densidad de la madera no 
fue util en la separaci6n de grupos ya que en todos 10s TFP se encontraron especies con valores bajos 
a intemedios, altos y rnuy altos de DM. La Arnax si fue litil en la separaci6n de grupos; el ANOVA 
indic6 diferencias significativas (p<0,0001) y la prueba LSD encontrd diferencias entre el TFP2 de 
mayor altura y el TFP4 de menor altura y entre estos dos respecto a 10s restantes 4 TFP que presentaron 
alturas intermedias (Cuadro 2). 

Cuadro 2. A d i s i s  de la varianza para 10s rasgos densidad de madera (DM) y altura mcixima (Amax) poi- 
tip0 funcional de planta (TFP) 

Para realizar 10s ANOVA, 10s valores fueron transformados a rangos. Se presentan 10s vaIores originales. Letras dife- 
rentes indican diferencias significativas, pmeba LSD de Fisher, a~O,05. 

Las variables categ6ricas, fenologia foliar y agente dispersor, tambikn fueron 6tiles en la sepa- 
racidn de grupos a1 mostrar asociaciones significativas (p<0,0001, en todos 10s casos) a traves del 
aniilisis de tablas de contingencia (Cuadro 3). 

Un anaisis de correspondencias permitid visualizar las asociaciones de rasgos categ6ricos con 
10s TFPs (Figura 2). Con una inercia de 30,6%, el Eje 1 sugiere una separaci6n de la fenologia foliar 
perennifolio y tipo de dispersidn por animales, del h6bito caducifolio. El TFP6 se asocia fuertemente 
a1 extremo negativo de este primer eje, es decir est6 conformado por especies perennifolias disper- 
sadas por animales; en tanto, 10s TFP2 y TFP4 aparecen en el rnismo punto por estar asociados a la 
dispersidn por anemocoria pero de fenologia foliar caducifolia (el rasgo Amax es el que 10s discrimina 
como TFP diferentes); le sigue el TFPS, asociado a hojas caducifolias; y en el extremo positivo del eje, 
10s TFPl y TFP3 asociados a la ausencia de zoocoria. El Eje 2, con una inercia de 23,1%, permite la 
separaci6n del tipo de dispersi6n autocoria, a1 que se asocia el TFP1, de la dispersidn por anemocoria 
a1 que se asocia el TFP3. 
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Figura I .  Dendrograma resultante deE andlisis de conglomerados (rnktodo de Ward y distancia de Gower) 
para las 113 especies en 16parcelas de 0,25 ha, a partir de rasgos reproductivos, fenol6gicos, 
altura rndxim y densidad de madera en bosques con diferentes edades de abandon0 en la selva 
mediana subperennifolia en Calakmul, Campeche. 
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Cuadro 3. Frecuencias absolutas (porcenfaje) pot tipa funcional y por categorias de rasgo y resultados 
del andlisis de tablas de contingencia 

Per 0 0 0 0 4 20 
Fenologia 0 24 (0,o) (0,o) (4,171 (0,o) (16p67) (83133) 97,06 ~O,oool ~  

foliar 
Cad 18 19 17 27 8 0 

1 89 (2022) (21,35) (19,lO) (30,34) (8,99) (0,OO) 

Agente Autoc 0 87 (0.00) (21.84) (19.54) (31,031 (4,601 (k.99) 97,95 cO,o oO1e 
disperser 18. 0 0 0 8 0 

1 26 @&?a IQDl IP,OI. i3Q.m &O;bO). 

zooc 
0 37 (48,65) (0,O) (45,95) (0,OO) 

0 19 0 27 

Per = perennifolio, Cad = caducifolio; Anem = anemocoria, Autoc = autocoria, Zooc = zoocoria, TFP = Tipo funcional 
de planta. 

El andisis de componentes principales (ACP) realizado con las variables Amax, DM y las dos 
primeras coordenadas del anaisis de coordenadas principales de 10s rasgos fenologia foliar y agente 
dispersor explicd para 10s dos primeros ejes el 57% de la variabilidad (Figura 3). En el andisis de 
coordenadas principales, la primera coordenada (PCOl) separ6 la anemocoria y la autocoria de la 
zoocoria, y la segunda (PC02) separ6 la fenologk perennifolia de la caducifolia. El primer compo- 
nente principal (PC1) explic6 el 29,8% de la variabilidad y separ6 en primera instancia las especies 
con densidad de madera alta y perennifolias, de las especies caducifolias de densidad de rnadera baja, 
es decir a 10s TFP6 (perennifolias de estrato intermedio-alto, zo6coras) y TFPl (caducifolias, estrato 
bajo-intermedio, aut6coras) de 10s TFP2 (caducifolias de estrato alto, zobcoras) y TPP4 (caducifolias 
de estrato bajo, zo6coras). El segundo componente principal (PC2) explic6 el 27,7% de la variabilidad 
y separ6 las especies dispersadas por autocoria o anemocoria de menor altura, de las especies mris altas 
dispersadas por zoocoria; es decir a 10s TFP1, TFP3 y TFP4 de 10s TFP2 y TFP6. Estos dos primeros 
componentes principales son incapaces de diferenciar a1 TFPS (caducifolias, de estrato intermedio- 
alto, de dispersidn variada). 

Aunque el Biplot de CP, parece indicar correlaci6n entre las variables, 10s andlisis de correlacidn 
de Pearson ~610 indicaron una correlaci6n positiva baja entre la DM y PC02 (r = 0,18, p = 0,0470), es 
decir entre la DM y la categoria perennifolia de la fenologia foliar. 
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Figura 2. Grdjco produedo del andlisis de correspondencia entre los rasgos fenologla foliar (cad = 
caduc$olio, per = perennifolio), agente dispersor (Anem = anemocoria, Autoc = autocoria, 
Zooc = zoocoria) (1  = presencia del rasgo y 0 = lausencia del rasgo) y la asociacidn a TFP. 

El TFPl estuvo compuesto por 18 especies; seis pertenecen a1 estrato bajo (3-9 m), nueve a1 es- 
trato intermedio (10-17 m) y linicamente tres especies pertenecen a1 estrato alto (miis de 18 in). Todas 
las especies fueron caducifolias y ]as diasporas dispersadas por autocoria (gravedad o explosibn). Las 
fabiceas dominaron este TFP con 15 especies. Este TFP fue clasificado como Caducifolias de estrato 
bajo-intermedio, aut6coras. 

El TFP2 const6 de 19 especies y fue el de mayor altura; seis especies pertenecieron a1 estrato inter- 
medio y las 13 restantes a1 estrato de mSs de 18 m. Todas las especies fueron caducifolias, pero en este 
caso dispersadas por animales. Este TFP fue clasificado como Caducifolias de estrato alto, zo6coras. 

El TFP3 const6 de 17 especies, con predominio de especies de estrato bajo (siete especies) a 
intermedio (seis especies); en este caso, $610 tres especies presentaron alturas mayores a 18 m. Todas 
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las especies son caducifolias dispersadas por viento. A este tip0 funcional se lo clasificb como Cadu- 
cifolias de estrato bajo-intermedio, anem6coras. 

El TFP4 es el grupo mis numeroso, con 27 especies. Respecto a las alturas miximas, este gmpo 
esti dorninado por especies del estrato bajo (17 especies) y las diez restantes, son especies de altura 
intermedia. Las 27 especies son caducifolias y dispersadas por medio de anirnales. Este grupo fue 
clasificado como Caducifolias de estrato bajo, zobcoras. 

- - 

0 : 9 

: @  Wid @. P B B ~ a r .  

TFPl Caducifolias de astratobap-intemdio, authm $ TFP2 CaducifoL de estrato eh, momcas 
@ TFP3 Cadaeifolias ds a s h t o  by-intermah, mmicoras @ TlT4 Csdueif'ohaa de estrato bajo, pdcoras 
0 TFPS Caducifolibp de estlato intmdio-allq &pmihvaMdn @ TFP6 Psrsmtiloliss do ashto  iatsrmedio-alto, urCoras 

Figura 3. Andlisis de componenks principales con altura mdxima (Amax), densidad de madera (DM) y 
las dos primeras coordenadas principales (PCO-I y PCO-D) de 10s rasgos fenologia foliar y 
agente disperser en relacidn a las especies de 10s TFPs (ci'rculos de colores) 
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El TFP5 fue el grupo mis heterogineo respecto a la distribucidn de rasgos y a1 mismo tiempo 
el menos rico en especies, con un total de 12, aunque contd con especies de 10s tres estratos, estuvo 
dominado por las especies del estrato intermedio y alto: tres especies en el estrato bajo, cuatro en el 
intermedio y cinco en el alto. Respecto a la fenologia foliar ocho especies son caducifolias y cuatro 
perennifolias; con relacidn a la dispersibn, diez especies son dispersadas por anirnales, pero ademas 
ocho son dispersadas de manera aut6cora y cinco a travCs del viento. Este grupo fue clasificado como 
caducifolias de estrato intermedio-alto, de dispersi6n variada. 

Por 6ltim0, el TFP6 es el segundo tipo funcional en cuanto a n~mero de especies con 20. En cuan- 
to a la altura ocho especies pertenecieron a1 estrato intermedio y ocho a1 estrato alto, s610 tres especies 
pertenecieron al estrato bajo. Este grupo concentra a las especies perennifolias dispersadas en su tota- 
lidad por fauna. El TFP fue clasificado como Perennifolias de estrato intermedio-alto, zo6coras. 

El MANOVA para la proporcidn de hea basal por TF'P, mostr6 diferencias significativas en la 
cronosecuencia. No se detectaron diferencias entre las categorfas de edad de 4-6, 14-16 y 19-21 afios, 
tampoco se detect6 diferencia entre la categoria de mayor edad (19-21) y el bosque prirnario (BP); sin 
embargo, el BP se diferenci6 significativamente de las categorias de menos de 16 aiios. Las diferencias 
observadas se deben principalmente a la alta dominancia en hea basal de las especies perennifolias 
del TFP6 en el BP y a las especies caducifolias de estrato bajo a intermedio del TFP3 en el BP y en la 
categoria de edad de 19-21 aiios (Cuadro 4). 

Cuadro 4. Andlisis de la varianza rnultivariado (MANOVA) para la proporcidn de drea basal entre 
categorfas de edad y tip0 funcional de planta (TFP) y comparacibn de vectores rnedios 

F.V. Estadislico F gl(num) gi(den] p 

Tratarniento 10,79 3,4 18 17 0,0075 

Categoria 
de edad {afios) TFBI r"FP2 WP3 TFP4 'r"SFP5 TFP6 n 

Bosque prirnario 0,10*0,01 0,21*0,05 0,19+0,05 0,08*0,02 0,09+0,04 0,33*0,07 4 a 

19-21 0,18&0,08 0,27&0,08 0,23&0,08 0,14&0,02 0,15&0,05 0,02&0,01 4 ab 

14-16 0,19*0,06 0,37*0,07 0,08*0,02 0,16*0,02 0,16+0,05 0,04*0,03 4 b [ 

4-6 0,32*0,15 0,42*0,12 0,05+0,01 0,11&0,02 0,09*0,05 0,02*0,01 4 b 

Debido a que la suma de 10s TFP es una combinaci6n lineal de las proporciones de hea basal, 10s datos se transformaron 
a rango para realizar el MANOVA. Se presentan 10s datos sin transformar. Letras diferentes indican diferencia 
significativa entre clases de edad, prueba de Hotelling (p<0,05). 
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Respecto a1 MANOVA para las proporciones de abundancia, la categoria de edad de 4-6 ailos 
se diferencid del resto de las categorias. Mientras que 19-21 y BP no se diferenciaron entre si. La 
categoria de edad 14-16 present6 un perfil de medias que no se diferenci6 de la categoria 19-21. Estas 
diferencias se deben, en principio, a la alta abundancia proportional de 10s TFPl y TFP2 de la cate- 
goria de edad de 4-6 aiios, mientras que la categoria de 14-16 aiios tiene su mayor abundancia en el 
TFP4, y la categoria de edad de 19-21 aiios en el TFP3. El BP se diferencid de 10s bosques mis jdvenes 
porque contiene la menor abundancia en general y porque 6 t a  se concentra priicticamente en el TFP6 
(Cuadro 5). 

Cuadro 5. Andlisis de la varianza multivariado (MANOVA) para la densidadproporoional entre categorias 
de edad y tipo funcional de planta (TFP) y comparacibn de vectores medios 

F.W. Estadistico F g![nom) gI(den1 
- --. 
Tratamiento 16,93 5,33 18 17 0,0006 

Debido a que la suma de 10s TFP es una combinaci6n lineal de las proporciones de densidad, 10s datos se transformaron 
a rango para realizar el MANOVA. Se presentan 10s datos sin transformar. Letras diferentes indican diferencia 
significativa entre clases de edad, prueba de Hotelling (p<0,05). 

Cdegoria de TFP1 
eded (aAos) TFP2 TFP3 TFFl TFPS TFPB 1 

'I 

El an6lisis de la varianza para el AB de las cronosecuencias por TFP present6 diferencias signi- 
ficativas en el TFP3 (Caducifolias de estrato bajo-intermedio, anembcoras, p = 0,0017) y en el TFP6 
(Perennifolias de estrato intermedio-alto, zo6coras, p = 0,0155). En el TFP3, las categorias de edad 
mds recientes (4-6 y 14-16 aiios) no se diferenciaron a1 presentar 10s valores proporcionales de Area 
basal mds bajos per0 si se diferenciaron de manera significativa de la categoria de edad mis avanzada 
(19-21 aiios) y del bosque primario que presentaron 10s valores proporcionales mAs altos. En el TFP6, 
las tres categorias de edad a trav&s de la cronosecuencia se diferencian del bosque primario, a1 concen- 
trar este 6ltimo la mayor proporci6n de kea  basal (Cuadro 6). 

4-6 0,28k0,11 0,37&0,09 0,09+0,02 0,17*0,02 0,06*0,03 0,03+0,02 4 a 

19-21 0,17*0,06 0,17+0,04 0,29+0,07 0,23*0,03 0,1+0,03 0,04*0,03 4 bc 

Bosque primario 0,12+0,01 0,14+0,04 0,2?&0,07 0,14&0,02 0,06&0,01 0,33&0,07 4 b 

14-1 6 0,15&0,03 0,24&0,03 0,13*0,04 0,31*0,04 0,13*0,05 0,03*0,02 4 c 
t 
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Cuadro 6. Andlisis de la varianza para las proporciones de drea basal por categorias de edad y tip0 
funcional de plantas (TFP) y comparaci6n de medias 

Categoria de TFP1 
edad (aAos) TFPP TFP3* WP4* TFP5 TFPG* 

F = 1,08 F =  1,17 F = 9,53 F = 2,40 F = 0,68 F = 5,22 
p = 0,3938 p = 0,3601 p = 0,0017 p = 0,1187 p = 0,5814 p = 0,0155 

Bosque 
primario 0,10*0,01 0,21*0,05 0,19*0,05 b 0,08&0,02 0,09&0,04 0.33&0,07 b 

19-21 0,18&0,08 0,27*0,08 0,23*0,08 b 0,14*0,02 0,15*0,05 0,02*0,01 a 

14-16 0,19*0,06 0,37*0,07 0,08*0,02 a 0,16&0,02 0,16&0,05 0,04*0,03 a 

4-6 0,32&0,15 0,42&0,12 0,05&0,01 a 0,11*0,02 0,09*0,05 0,02*0,01 a 

* Los valores fueron transformados a rangos para el ANOVA. Se presentan 10s valores originales. Letras diferentes 
indican diferencias significativas, prueba LSD de Fisher (p4,OS). 

Tarnbikn se realiz6 el aniilisis de la varianza para la abundancia proporcional por TFP en la crono- 
secuencia (Cuadro 7). En este caso se encontraron diferencias significativas para el TFP2 (Caducifo- 
lias de estrato alto, zo6coras, p = 0,0543), el TFP4 (Caducifolias de estrato bajo, zo6coras, p = 0,0062) 
y para el TFP6 (Perennifolias de estrato intermedio-alto, zo6coras, p = 0,0004). En el TFP2, la mayor 
abundancia proporcional se concentrd en las categorias de edad de 4-6 y de 14-16 aos ,  categorias que 
no se diferenciaron estadisticamente entre si. Sin embargo, la categoria de 4-6 aiios si se diferenci6 de 
manera significativa de la categoria de mayor edad de abandon0 y del BP, que presentaron 10s valores 
m8s bajos de abundancia proporcional. En el TFP4 el BP present6 la menor abundancia proporcional 
a Waves de la cronosecuencia y se diferenci6 de manera significativa del resto. La categoria de edad 
de 14-16 aiios tuvo la mayor abundancia proporcional per0 no se diferenci6 de la categoria de edad 
19-21 aiios, que tuvo un valor intermedio. En el caso del TFP6, las tres categorias de edad presentaron 
10s valores de abundancia m8s bajos y se diferenciaron de manera significativa del BP que present6 la 
mayor abundancia proporcional al igual que en el caso del Area basal. Para este TFP6 el Area basal en 
el BP estuvo dada por pocas especies de difimetros considerables como rm6n (Brosirnum alicastnrm) 
y (Mani lha zapota) mientras que la abundancia estuvo dada por especies del sotobosque muy abun- 
dantes como Drypetes lateriflora. 
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Cuadro 7.  Andlisis de b varianza para las proporciones de abunduncia por categorias de edad y tipo 
funcional de plantas (TFP) y comparacidn de medias 

-*'& 
sdaam m'lb f FP2 TFPSI* FFP4 'TFP5* T F M  

F.= 0,83 F = 3,38 F = 3,03 F = 6,83 F =  1,05 F = 13,l 
p = 0,502 p = 0,0543 p = 0,0712 p = 0,0062 p = 0,4075 p = 0,0004 

4-6 0,28i0,'11 0,37+.0,09 b 0,09&0,02 0,17*0,02 b 0,06*0,03 0,03*0,02 a 

19-21 0,17*0,06 0,1710,04 a 0,29*0,07 0,23*0,03 bc 0,10*0,03 0,04+0,03 a 

Bosque 
primario 

0,12*0,01 0,14+0,04 a 0,21*0,07 0,14&0,02 a 0,06*0,01 0,33*0,07 b 

14-1 6 0,15*0,03 0,24*0,03 ab 0,13*0,04 0,31*0,04 c 0,13+0,05 0,03+0,02 a 

* Los v a l o ~ s  fueron convertidos a rangos para realizar el ANOVA. Letras diferentes indican diferencias significativas, 
prueba LSD de Fischer (p5 0,05). . 

La dinkmica y la respuesta de la vegetaci6n a diferentes factores ambientales de cambio global, 
.y las variaciones en las fkmciones de 10s ecosistemas, pueden ser estudiadas por el agrupamiento de 
especies vegetales en un ndmero limitado de grupos con funcionamiento similar, independientemente 
de su filogenia. A 10s grupos asi definidos se 10s denornina TFPs, y son litiles como una alternativa eco- 
16gica a ias tradicionales clasificaciones taxon6micas, por su eficacia para evaluar el probable impact0 
de potenciales cambios ambientales. Utilizando el enfoque de diversidad funcional, se identificaron 
y caracterizaron TFPs en bosques secundarios del Corredor Bioldgico Volchica Central - Talarnanca 
(CBVC-T) en Turrialba, Costa Rica. Los TFPs se definieron de acuerdo a un conjunto de rasgos fo- 
liares y de tallo relacionados con impactos del cambio climhtico, en el gradiente altitudinal que se 
observa en el corredor. 

El trabajo se dividid en las siguientes fases: 

a) Muestreo de la vegetacidn y deterrninacidn de especies dorninantes para la evaluacidn de rasgos 
funcionales: Se muestrearon 38 parcelas con un irea de 0,25 ha (50 m x 50 m) donde evalud el 
d ibet ro  a la atura del pecho (dap) para todos 10s individuos de Eirboles, palmas y helechos con 
dap mayor a 10 cm registrkndose su nombre cienu'fico, en un gradiente altitudinal desde 10s 400 
a 2770 msnm. Para cada una de las 38 parcelas se calculd el iirea basal de cada individuo. Poste- 
riormente, se identificaron por parcela las especies dominantes, que en conjunto sumaron el 75% 
del Eirea basal (Grime 1998)' y se elabor6 una lista dnica para este grupo de especies considerando 
el total de 3 8 parcelas. 
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b) Selecci6n de rasgos funcionales relacionados con impactos del cambio climitico: Se seleccionaron 
siete rasgos, el 6rea foliar (AF, mm2), el irea foliar especifica (Am, mmz/mg), el contenido foliar 
de rnateria seca (CFMS, mg/g), la concentraci6n de nitr6geno (N, mglg), la concentraci6n de fds- 
for0 (P, mg/g), la fuerza fisica de las hojas (FFH, Nlmm), y la densidad de madera (DM, g/cm3). 

c) Medici6n de rasgos funcionales en especies dominantes: Se realizd la medicidn de 10s rasgos en las 
106 especies identificadas como dominantes dentro de las 38 parcelas evaluadas. Los mktodos de 
muestreo y las categorias de asignaci6n de 10s rasgos funcionales se basaron en 10s protocolos pro- 
puestos por Cornelissen et d. (2003), Garnier et $1. (2001), y 10s adaptados por Fernhdez (2007). 

d) Identificaci6n y caracterizacidn de tipos funcionales de plantas: Andisis de conglomerados y an& 
lisis de varianza multivariado (MANOVA). Tambikn se obtuvieron las correlaciones de Pearson 
entre rasgos. 

Se observ6 un alto coeficiente de variaci6n (CV) para el AF (195%) debido principalmente a la 
varibilidad aportada por las especies de hoja grande Cecropia angustifolia y Carapa guianensis. El 
resto de 10s rasgos, AFE, CFMS, FFH, DM, P y N, presentaron CV menores a1 35%, lo que indica una 
menor dispersidn en sus valores (Cuadro 8). 

Cuadro 8. Estadistica descriptiva para Zos siete rasgos funcionales medidos en las 45parcelas de muestreo 
en el Corredor Bioldgico Volchnica Central- Talamanca, Costa Rica 

1 FFH (Nlmm) 0,80 0,79 0,24 30,65 0,32 1,65 1 
/ DM(g/cma) 0,45 0,44 0,13 29,07 0,15 

P (mg/g) 1,35 1.3 0,47 34,64 0,6 2,7 1 N~~~ , 25,2 24,6 5,87 23,28 14,4 . 
OSg8 1 
40,3 

D. E.= desviaci6n estindar; CV = coeficiente de variaci6n; AF = hea foliar; AFE = 6rea foliar especifica; CFMS = 
contenido foliar de materia seca; FFH = fuerza fisicaltensil foliar; DM = densidad de madera; P = contenido foliar de 
f6sforo; N = contenido foliar de niCr6geno. 

Se observd una correlacidn de Pearson significativa directa entrelos nutrientes N y P (r = 0,69) 
que estfin estrechamente relacionados debido a que juntos, aunque en distintas proporciones, partici- 
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pan de 10s procesos fotosint6ticos. La relacidn entre FFH y AF (r = 0,46) fue significativa y refleja 
la asociaci6n de hojas grandes, que son en su mayoria fibrosas y de mayor espesor, con hojas rnds 
resistentes a un esfierzo de tensidn en ciertas especies; se observ6 ademas una la relaci6n negativa de 
CFMS con AFE (r = -0,53) (Cuadro 9). 

Cuadro 9. Correlaciones de Pearson para 10s rasgos funcionales medidos en las 45parcelas de muestreo 
en el Corredor Biol6gico Volchica Central- Talamanca, Costa Rica 

I 

AF AFE CFMS -4 E M  'P N 

AF 0,160 0,170 <0,001 <0,001 0,490 ~0,001 

AFE 0,07 <0,001 €0,001 €0,001 <0,001 <0,001 

CFMS -0,06 -0,53 0,98 ~0,001 0,190 0,050 

FFH 0,46 -0,18 -0,OO <0,001 <0,001 ~0,001 

DM -0,22 -0,27 0,19 0,23 <0,001 ~0,001 

P 0,03 0,22 -0,06 -0,42 -0,37 <0,001 

N 0,13 0,42 -0,09 -0.33 -0,U 0,69 

AF = h a  foliar; AFE = grea foliar especifica; C m S  = contenido foliar de materia seca; FFH = fuena fisica/tensil 
foliar; DM = densidad de madera; P = contenido foliar de f6sforo; N = contenido foliar de nitr6geno. 
Por debajo de la diagonal se encuentran 10s coeficientes de Pearson (en negrilla 10s coeficientes significativos con 
p4.05);  sobre la hagonal la significancia estadistica. 

Con base en 10s rasgos funcionales de las 106 especies seleccionadas, y utilizando el andisis de con- 
glomerados con el mktodo de agruparniento de Ward y distancia Euclidea como la medida de distancia, se 
constmy6 un dendropma que muestra la asociacidn entre especies en seis grupos claramente identificados 
(Figura 4). El MANOVA basado en 10s rasgos de las especies de cada gmpo y la prueba m~ltiple de diferen- 
cias de medias entre grupos de Hotelling, mostraron diferencias significativas @<0,0001, Cuadro 10). 

Las especies agrupadas dentxo de 10s seis TFPs pueden ser consistentemente asociadas con es- 
trategias adquisitivas (alta AFE, P y N; bajo CFMS y DM) como elementos clave de un sindrome de 
uso, retencidn y liberacidn de recursos; y conservativas @aja AFE, P y N; alta DM y CFMS) propio 
de especies que conservan y retienen recursos. La interpretacidn de 10s valores promedio de rasgos en 
10s seis grupos permitid caracterizar 10s TFPs formados. 

A nivel de distribucidn de las especies en 10s TFPs, 10s TFPl y TFP4 estin mas relacionados con 
rasgos de tipo conservative (baja AFE, P y N; alta DM), a diferencia de 10s TFP2, TFP3 y TFP5 don- 
de predominaron especies asociadas con estrategias de tipo adquisitivas (alta AFE, P y N, baja DM). 



3 ldentificacidn y caracterizaciln de tipos funcionales 

Figura 4. Dendrograma resultante del andlisis de congbmerados (mitodo de Ward, distancia Eucli'dea) 
para las 106 especies a partir de rasgos fokiares (drea foliar especlfica, drea foliar, contenido 
foliar de materia seca, b e r m  fs'sica de la hoja, contenidus de N y P) y de tallo (densidad de 
madera) en bosques secundarios del Corredor Biolgico Volcdnica Central-Talamanca, Costa 
Rica. 

El TFP6, compuesto por una combinaci6n de especies con estrategias adquisitivas-conservativas, se 
distingue del resto de 10s tipos funcionales (Cuadro 10). Estas estrategias resultan claves para evaluar 
10s cambios en la diversidad funcional de las comunidades vegetales y podn'an considerarse como in- 
dicadores de procesos de restauracidn y de impacto. En el caso de bosques secundarios se espera que 
conforme 10s bosques maduren 10s TFPs conservatives aumenten su abundancia, riqueza y diversidad 
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de especies. Estos grupos normalmente son dominantes en bosques con edades avanzadas de desa- 
rrollo. Si este no fuera el caso, y se observara un aumento en la predominancia de TFPs adquisitivos 
con la edad de abandono, habna que evaluar si se encuentra operando alg6n factor de cambio en 10s 
valores y abundancias relativas de 10s rasgos funcionales de las plantas, tal como un cambio en las 
condiciones climiticas que favorecen a las especies de tipo adquisitivas. 

Cuadro 10. Valores promedio ( error estdndar) de 10s rasgos calculados dentro de cada grupo funciorml 
y comparacidn de vectores medios usando MANOVA (Lawley-Hotelling) 

j TFP S AF AFE CFMS FFH DM P 
I 

N p<0,0001 1 

Letras distintas indican diferencias significativas (p< = O,OS).TFIJ = Tipo funcional de plantas; S = nlimero especies; AF 
= hea foliar; AFE = 6rea foliar especifica; CFMS = contenido foIiar de materia seca; FFH = fuerza fisicaltensil foliar; 
DM = densidad de madera; P = contenido foliar de fbsforo; N = contenido foliar de nitrbgeno. 

La caracterizacidn de 10s TFPs puede complementarse con un Biplot construido con 10s dos pri- 
meros componentes principales resultantes de la sintesis de 10s rasgos funcionales (Figura 5). Los dos 
primeros componentes explican el 58,4% de la variabilidad total en las observaciones (36,7% y 21,7% 
respectivamente). Seglin el andlisis de cornponentes principales, la mayor variabilidad en la confor- 
macidn de 10s TFPs se explica en forma general con base en la DM (mayor valor negativo en el CP1) 
y por N, P y AFE (mayor valor positivo en el CP1); esta variabilidad pennite separar claramente 10s 
TFPl y TIT4 del TFP3. En el segundo componente principal (CPZ), la mayor variabilidad se asocia 
positivamente con AF y FFH y negativamente con CFMS, generando un gradiente de 10s TFP2, TFP6, 
TFPS de mayor a menor. 

Para estudiar la importancia de 10s distintos TFPs en el gradiente altitudinal que se observa dentro 
del CBVC - T, se utilizaron como ponderadores de las frecuencias de cada TFP 10s valores relativos de 
area basal (G), de la abundancia (N) y del nirmero de especies (S). Los TFPs que mejor se ajustaron a1 
modelo de relaci6n lineal heron 10s grupos N-TFP6 (RZ = 0,40,p = 0,0010) ponderados por nimero 
de individuos, GTFPl  (R2 = 0,46,p<0,0001) y G-TFP6 (R2 = 0 3 3 ; ~  = 0,0040) ponderados por hrea 
basal, y S-TFP1 (R2 = 0,30,p = 0,0003) ponderado por ncmero de especies. Las abundancias relativas 
de 10s TFPl y TFP6 mostraron relaciones significativas (p<0,05) con la altura (Cuadro 11, Figura 6). 
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Figura 5. Aniilisis de componentes principales mosh-ando las especies clasijicadas en Tipos Funcionales 
de Plantas (TFPs) en base a 10s rasgos&ncionales estudiados: AF = drea foliar; AFE = drea 
foliar espec&ca; CFMS = contenido foliar de materia seca; FFH =fuerzafisica de las hojas; 
DM = densidad madera; P =contenido foliar de fdsforo; N = contenido foliar de nitrdgeno. 

La clasificacibn en TFPs basados en rasgos funcionales, proporciona un poderoso enfoque para 
el entendimiento de la respuesta de la vegetacibn frente a factores ambientales. A1 estar la frecuen- 
cia relativa de algunos. tipos funcionales afectada por la altitud, esto nos permite indirectamente 
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encontrar relaciones con cambios ambientales, y asi inferir posibles carnbios en la vegetaci6n por 
efectos del cambio climitico global. 

Cuudro 11. Modelos de regresidn lineal de la abundancia relativa (E enporcentaje) enfuncibn de la alritud 
(ALT) para los distintos tipos funcionales de plantas (TFPs) que resultaron significativos 

Variable R2 WZajUs P Modelo 

N-TFP6 0,40 0,36 0,001 0 Y = 65,43 - 0,07 ALT + 0,000027 ALT2 

G-TFP1 0,46 0,44 ~0,0001 Y = -4,78 + 0,01 ALT 

G-TFP6 0,53 0,50 0,0040 Y = 33,89 - 0,04 ALT + 0,000017 ALF 

S-TFP1 0,30 0,29 0,0003 Y = - 0,22 + 0,0015 ALT 

Grupos ponderados por el irea basal (G), abundancia (N) o namero de especies (S). 
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Figura 6. Correlaciones entre grupos funcionales y altitud en rnetrus sobre el nivel del mar, (a) Tipo 
funcional seisponderadopor nrimero de individuos (N_TFP6), (b) Tipofuncional unoponderado 
por drea basal (G-TFPl), (c) Tipofuncional seis ponderado por drea basal (G-TFP6). (d) Tipo 
funcional uno ponderado por nlinzero de especies (STFPI) .  
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~uantiflcacbn de la diversidad funcional 
Laura Pla, Fernando Casanoves, Julio A. Di Rienzo 

Existen dos aproximaciones principales para expresar la diversidad funcional: discontinuas, que 
consideran la riqueza de tipos funcionales de plantas en una comunidad (Capltulo 3), y las continuas 
que consideran la medici6n de la diversidad funcional a partir de indices (Petchey y Gaston 2006). 
Ambas formas se basan en caracteres ecol6gicamente significativos para las relaciones de la planta 
con su entorno bi6tico y abibtico, con capacidad de reflejar la accibn de diferentes presiones selectivas 
(Diaz et d. 2002). 

La desventaja principal del enfoque de tipos funcionales (TFs) radica en que el nivel al cual las di- 
ferencias interespecificas son funcionalmente significativas es arbitrario. Se asume que las especies de 
un mismo TFs son funcionalmente idknticas (las especies dentro de un mismo grupo son totalmente re- 
dundantes) y tambikn que todos 10s pares de especies de dos TFs diferentes son totalmente diferentes. 
Es decir que al agregar una especie de un nuevo grupo funcional a una comunidad, automiticamente 
aumenta la riqueza funcional de dicha comunidad (Petchey et A. 2004). 

Respecto a 10s indices de diversidad, 10s puntos criticos son la elecci6n de rasgos funcionales 
apropiados a las preguntas de inter&, c6mo resumir la informaci6n de esa diversidad de rasgos en 
una medida de diversidad funcional (andlisis estadistico), y que esas medidas de diversidad funcional 
sean validadas a trav&s de anAlisis cuantitativos y pruebas experimentales en campo (Petchey y Gaston 
2006). Esto es particularmente importante en regiones de alta diversidad fioristica como 10s bosques 
del neotrbpico (Diaz et A1.2006a). 

Algunos de 10s indices mds usados en 10s primeros estudios de diversidad funcional fueron: el 
indice de diversidad de atributos funcionales (FAD1 y FAD2) propuesto por Walker et 91. (1999) y el 
indice de diversidad funcional (FD) propuesto por Petchey y Gaston (2002b, 2006). Posteriormente 
se han propuesto otros indices que miden diferentes propiedades de la diversidad funcional, cum- 
pliendo 10s criterios propuestos por diferentes autores, y tomando en cuenta la abundancia relativa 
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de las especies en la comunidad (Mason et a. 2005, Ricotta 2005, VillCger et A. 2008, Lalibertk y 
Legendre 20 10). 

A continuacidn se presenta una descripcidn de las medidas de diversidad funcional propuestos 
hasta la fecha. Esta clasificacidn, sugerida por Casanoves et a. (2008), se basa en el nfimero de rasgos 
utilizados para el ciilculo de 10s indices, en la inclusidn o no de ponderadores para 10s rasgos y en la 
forma de presentacidn de 10s resultados (Figura 7). 

I 
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Figura 7. Clasijicacidn de las medidas e indices usados en estudios de diversidadfuncional. 

Los indices de regularidad funcional (FRO) de Mouillot et 91. (2005), la divergencia funcional 
(FDvar) de Mason et 61. (2003) y la media ponderada de la comunidad (CWM) se denominan mono- 
rasgo ya que en su ciilculo interviene un solo rasgo funcional. 

La media ponderada de la comunidad (conocida como CWM por sus siglas en ingl6s) es una 
medida apropiada para representar el valor esperado de un rasgo en una muestra (Garnier et 91.2004, 



4 Cuantificacibn de la diversidad tuncional 

Diaz et iil. 2007a, Lavorel et 61. 2008). La media se calcula a partir de un valor representative del rasgo 
en cada especie (media, mediana o moda) y de su abundancia relativa: 

5 

CWM = wi xi 
i=l 

donde S es el n h e r o  total de especies, Wi es la abundancia relativa de la i-6sima especie y X, es el 
valor del rasgo en la idsima especie. 

El indice de divergencia funcional (FDvar) basado en un solo rasgo propuesto por Mason et il. 
(2003), es la varianza de 10s valores de un rasgo en escala logm'tmica ponderados por la abundancia 
de las especies y expresado en la escala [0,1] mediante una transformaci6n. 

Se define corno: 

L 
FD,, = - arctan (5V) 

7C 

donde 5 es el factor de escala usado para expresarlo en el rango [O, I], y V es la varianza ponderada del 
rasgo x, expresada corno: 

El indice considera un rasgo por vez y la abundancia relativa de la i4sima especie se calcula 
corno: 

donde a, es la abundancia de la i-bima y S es el n~mero total de especies de la comunidad. La media 
de 10s In x, se pondera por la abundancia corno: 



Valoracion y analisis de la diversidad funcional y su relacibn con 10s servicios ecosistCmicos 

- S 
Inx = ~ w i l n x i  . 

Este indice tarnbign puede definirse para mis de un valor del rasgo para cada especie (Mason et 
il. 2005) usando cada valor ponderado por la abundancia relativa en relacidn a1 total de las especies 
de la comunidad. Para esta formulaci6n del FDvar la sumatoria se realiza sobre el total de posibles 
valores del rasgo considerado. 

El indice de regularidad funcional (FRO) ha sido definido para usar solo un valor representativo 
del rasgo en cada especie, como la media o la mediana, ponderado por una medida de abundancia re- 
lativa (Mouillot et ail. 2005). El indice FRO mide curinto difieren las S especies de una comunidad de 
la mrixima regularidad funcional (FRO = 1 ), que se alcanza cuando cada par de vecinos rnhs cercanos 
igualan 1 /(S - 1) de la arnplitud total del rasgo en la comunidad, y todas las especie son equiabundan- 
tes. 

El procedimiento de c6lculo consta de 10s cuatro pasos siguientes: 

a) Las especies se ordenan por valores crecientes del rasgo (xi ); 

b) Se calcula la diferencia ponderada EW,,,, entre dos valores consecutivos del rasgo ponderada por 
la suma de sus abundancias: 

donde Wi es la abundancia relativa de la i-&ma especie; 

c) Con estos valores se calcula el porcentaje de la diferencia ponderada (PEW,,,,, ) del valor del 
rasgo para 10s pares de especie como: 

donde S es el niirnero total de especies en la comunidad; 
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* 

d) El indice FRO resulta de la suma de todas las S - 1 comparaciones de pares sucesivos, seleccio- 
nando el minimo entre el porcentaje de la diferencia ponderada (PEW) y I /(S - 1) correspon- 
diente a1 caso equiprobable: 

s-1 1 
FRO = r n i n ( ~ ~ ~ , ,  , -) 

i=l S - 1  

Si bien FRO fue definido para usar un solo rasgo cada vez, 10s autores sugieren dos opciones para 
extender el indice para considerar varios rasgos simultdneamente. La primera es estimar un valor de 
FRO para cada rasgo y luego calcular la media de estos valores; esta media puede incluir la pondera- 
ci6n por la importancia de cada rasgo en la evaluaci6n del SE. 

La segunda se obtiene haciendo un andisis de componentes principales de la matriz de especies 
por rasgos, calculando un FRO para cada componente principal, y luego se obtiene un valor promedio 
de estos FRO usando como ponderador la desviaci6n estindar de cada componente (raiz cuadrada de 
10s autovalores). El indice resultante fue denorninado OFRO (Mouillot et ail. 2005) por sus siglas en 
ingl6s (overall functional regularity): 

T 

OFRO = C SD, x FRO, 
t =l 

donde SD, es la desviaci6n estindar del FRO, para cada componente principal. 

Para realizar este procedimiento se debe realizar un anaisis de componentes principales (CP) a 
pastir de la matriz de especies por rangos, calcular y guardar todos 10s componentes principales (el 
nlimero de CP sera igual a1 m'nimo entre el nfimero de rasgos y el n6rnero de especies menos uno). 

Con estas nuevas variables (CP) que resultan de la combinacibn lineal de 10s rasgos, se obtiene una 
matriz de datos de dimensiones iguales a la matriz original. Luego, se calcula el indice FRO para cada 
CP y Qtos se promedian usando como ponderador a la raiz cuadrada del autovalor asociado a cada CP; 
este promedio resume la informacibn para todos 10s rasgos (multivariada) en el indice OFRO. 

42 fndices b d o l ,  en vsrioa rasgos 
En esta secci6n se describen 10s indices basados en el perfil de rasgos de cada especie. Un perfil es 

un vector que contiene la informaci6n de todos 10s rasgos de inteds y tarnbiBn puede contener un valor 
de abundancia asociado a cada especie. De acuerdo a la clasificaci6n 10s indices multirasgo unidimen- 
sionales son: FAD1, FAD2, MFAD, FD, FDc, wFD, wFDc, Convex Hull, Rao y wRao; 10s multidi- 
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mensionales, por representar diferentes facetas de la diversidad funcional son: FRic, FEve, FDiv y 
FDis. Los indices resaltados en negrilla en las listas anteriores consideran medidas de abundancia. 

El indice FADl es el ntirnero de combinaciones diferentes de rasgos que ocurren dentro de la 
comunidad. Este valor puede ser igual o menor que el ndmero de especies y en el context0 de la diver- 
sidad filogenetica es andogo a1 ndmero de especies o riqueza de especies (Walker et d.1999). 

El indice FAD2 es la suma de las distancias estandarizadas entre pares de especies en el espacio 
de 10s rasgos. Como distancia ecol6gica se uti1iza generalmente la distancia Euclidiana entre pares de 
especies (Walker et a. 1999): 

DE, = f, (xq - xtiI2 4 t=l 

donde DEij es la distancia ecolbgica, T es el total de rasgos o atributos y Xti y Xtj son 10s valores del 
t-6simo rasgo en las i-ksirna y j-&ma especies. Usando DEij como la distancia ecoldgica entre dos 
especies, FAD2 se define como: 

S S 

FAD2 = DE, 
i=l j>l 

donde S es el ntimero de especies. 

En 10s casos en que se cuenta con rasgos cuantitativos y cualitativos puede usarse la distancia de 
Gower (Casanoves et 81. 2008). Tanto FADl como FAD2 son afectados por la riqueza de especies y 
por valores extremos de rasgos y no toman en cuenta las abundancias de las especies (Walker et 81. 
1999, Villkger et Al. 2008). 

Para superar el problema de falta de monotonicidad de FAD2, Schmera et fil. (2009) propusieron 
una versi6n modificada del indice de diversidad funcional de atributos (MFAD). Para un conjunto de 
S especies y T rasgos se definen las llamadas especiesfuncionales. El conjunto de especies funciona- 
les resulta de combinar las especies con valores del perfil de rasgos sirnilares en una 6nica unidad de 
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a 

andisis. Asi, el nfirnero de filas de la matriz de especies por rasgo se reduce de S a N, siendo N<S, y 
consecuentemente tambiCn se reduce Ia matriz de disimilaridad o distancia entre especies. Los autores 
proponen usar solo una medida de disimaaridad definida en el rango [0,1], por ejemplo la de Marc- 
zewski y Steinhaus (1958), o lade Gower (1971). 

El indice se estima como: 

donde dij es la disimilaridad entre i-Csima y la j-Csima especies funcionales. Esta nueva aproximacidn, 
ademds de cumplir con el criterio de monotonicidad, evita la dependencia directa de Bste indice con la 
riqueza de especies, superando en este sentido a FAD2. 

Este indice de diversidad funcional esth definido como la surna de la longitud de las ramas de un 
dendrograma funcional elaborado a travts de un aniilisis de conglomerados (Petchey y Gaston 2002b). 
El agrupamiento jeriirquico puede construirse a partir del conjunto de especies presentes en la cornu- 
nidad estudiada o hacer un dendrograma con las especies presentes en cada muestra. A su vez, en el 
dendrograma constmido a partir de todas las especies de la comunidad las ramas de las especies pre- 
sentes en cada muestra pueden sumarse considerando la distancia a1 origen del irbol (raiz) o hacerlo 
solamente hasta que todas las especies presentes e s t h  conectadas (Petchey y Gaston 2006). 

La primera expresi6n de FD fue cuestionada porque aun cuando solo habia una especie el indice 
de diversidad presentaba un valor mayor a cero (Podani y Schmera 2006). Podani y Schmera (2006) 
propusieron recalcular el dendrograma para cada parcela, aunque al hacerlo se pierde el supuesto de- 
seable de conjunto monotdnico; por su parte, Petchey y Gaston (2006) insistieron en calcular un den- 
drograma para toda la comunidad y en su nueva propuesta (FDc) corrigen la falta de monotonicidad 
que se presenta cuando se calcula un dendrograma por cada parcela y tarnbikn corrigen la ausencia 
de valor cero cuando s610 una especie esti presente. Esto se alcanza a1 sumar la longitud de las ramas 
necesarias para conectar las especies presentes, excluyendo la longitud de rama requerida para conec- 
tarse a la raiz. 

Si bien FD y FDc se propusieron para utilizar un valor representativo de cada especie (media, 
moda, mediana) es posible incorporar la variabilidad intraespecifica cuando se dispone de mds de 
un valor para 10s rasgos medidos. La consideraci6n de esta variabilidad intraespecifica disminuye la 
correlaci6n del FD con la riqueza (Cianciaruso et iil. 2009). La polkmica generada alrededor del uso 
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de dendrogramas para la estimacidn de la diversidad funcional fue discutida por Petchey et A. (2004), 
Petchey y Gaston (2007), Podani y Schmera (2006,2007) y por Poos et d. (2009). 

Mouchet et A. (2008) propusieron un metodo iterativo de selecci6n de la mejor combinaci6n 
entre medida de distancia y estrategia de formacidn del dendrograma. Si bien ningiin procedimiento 
de formacidn de conglomerados ajusta perfectamente la distribuci6n de 10s datos en el multiespacio, 
es posible cornparar 10s resultados de diferentes medidas de distancia (Mouchet y sus colaboradores 
cornparan la distancia Euclidea y la de Gower, pero pueden agregarse otras) y diferentes algoritmos 
aglomerativos (encadenamiento simple, encadenamiento completo, promedio, promedio ponderado, 
centroide ponderado y centroide no ponderado). El indice propuesto (GFD, FD generalizado) es la 
suma de la longitud de las rarnas del dendrograrna que mejor ajusta. 

La combinaci6n que mejor ajusta se selecciona cornparando la matriz de disimilaridad con la 
matriz cofen6tica. La matriz cofenktica es una matriz simktrica S x S que cuantifica la distancia entre 
especies en el dendrograma. Cuanto menor sea la diferencia entre 10s elementos de estas dos matrices, 
mejor serd el ajuste de la representacidn de las especies en el dendrograma en comparaci6n con la re- 
presentacidn de la especies en el espacio original de 10s rasgos funcionales. Mouchet y colaboradores 
utilizan la correlacidn cofenktica (correlacidn de Pearson entre pares de distancias) para cuantificar 
esta relaci6n y seleccionar la de mayor correlaci6n. Es posible obtener un script de R para calcular 
GFD en el sitio web de 10s autores (Ecosim: http://www.ecolag.univ-montp2.fr) o calcularlo con FDi- 
versity usando la misma informacidn que se requiere para 10s otros indices. 

La dispersidn de la especies en el espacio de 10s rasgos es la mejor representaci6n de la amplitud 
funcional de la comunidad. Cornwell et A. (2006) propusieron sintetizar esta dispersi6n usando el 
volurnen de cierre convexo. En el espacio multivariado (hiperespacio) construido con 10s rasgos fun- 
cionales, se define corno el volurnen contenido por 10s valores extremos de 10s rasgos, formando un 
cuerpo irregular poligonal. 

La diversidad funcional puede ser expresada por la distancia promedio entre pares de especies 
ponderando por alguna medida de abundancia. El indice de diversidad funcional Q de Rao (Rao 1982, 
Ricotta 2005) se deriva de la teoria de la entropia y se expresa como una forma cuadrhtica usando la 
abundancia relativa de las especies como ponderador. Para su cilculo se requiere tener una medida de 
distancia entre especies en el espacio de 10s rasgos, por ejemplo la Euclidea: 
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y estimar Rao corno: 

donde S es el niunero de especies, dij es la distancia entre la i-&ma y la jdsima especie y Wi es 
la frecuencia relativa de la i-ksima especie. En notaci6n matricial, D es la matriz de distancias con 
elementos dij , y W es un vector con las frecuencias relativas W, . 

Botta-Dukdt (2005) sugiri6 usar la distancia Euclidea dividida por el n h e r o  de rasgos. Como 
todas las distancias se calculan sobre el rnismo conjunto de rasgos (Casanoves et 91. 2008), el dnico 
efecto de esta transformaci6n es un carnbio de escala ya que el indice Rao asi calculado serfi el original 
dividido por el n6mero de rasgos. 

La expresi6n de la entropia cuadritica sobre la base de valores absolutos (Rao) no es f~til para 
realizar comparaciones entre comunidades con riquezas muy diferentes, o cuando el conjunto de ras- 
gos usados para su c6lculo difieren. Es posible obtener una expresi6n relativa de la entropia cuadritica 
(rRao) respecto a1 mdximo valor potencialmente alcanzable para una comunidad dada. La matriz de 
distancias no depende de la abundancia de las especies, y permanece inalterable cuando cambian las 
abundancias relativas. Esta caracteristica puede usarse para encontrar la cornbinacidn de abundancias 
relativas que maxirnicen la entropia cuadrAtica (R~o ,~) .  Luego, el rRao, se calcula como el cociente 
entre el valor observado y el miximo (rRao = RaolRaomax). Una discusi6n detallada de las propiedades 
de estos indices puede ser consultada en Casanoves et 91. (2008). 

El indice FD propuesto por Petchey y Gaston (2006) se basa en una matriz de distancias calcu- 
lada con un valor para cada rasgo y especie sin considerar la abundancia de las especies. Es posible 
ponderar cada entrada de esta matriz de distancias con una medida de abundancia relativa (frecuencia, 
cobertura, biomasa, Area basal, etc.) antes de construir el dendrograma. Si dij es la distancia entre la 
i-8sima y la j-6sima especie, Wi y wj son las abundancias relativas de estas especies, el indice wFD 
(Pla et a. 2008) sc calcula a partir de una matriz con elementos di = du (wi w ~ )  . El indice se calcula 
como la longitud total de las ramas del dendrograma resultante usando una de las dos estrategias: con 
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todas las especies de la comunidad (wFDc), o solo con las de cada rnuestra (wFD). En ambos casos el 
valor con especies equiabundantes es igual a 10s correspondientes FDc y FD divididos por el cuadrado 
del nrimero de especies. 

Recientemente VillCger et A. (2008) han propuesto tres indices de diversidad funcional que ex- 
ploran diferentes aspectos de la diversidad funcional: riqueza funcional (FRic), equidad funcional 
(FEve) y divergencia funcional (FDiv). Complernentariamente, Lalibertk y Legendre (2010) propusie- 
ron el indice de dispersidn funcional (FDis). La caracterizaci6n funcional de la comunidad se alcanza 
a1 considerar en forma conjunta estos cuatro componentes, de alli su clasificaci6n como un indice 
multidimensional. 

Representa el volumen ocupado por la comunidad en ei espacio de 10s rasgos. Este indice, a1 
igual que el Convex Hull identifica las especies con valores extremos de 10s rasgos y luego estima el 
volumen del cuerpo en el hiperespacio. El algoritmo usado identifica el tipo de variables produciendo 
una estandarizacidn que evita 10s efectos de escala y cuando el n6rnero de rasgos considerados es igual 
o superior al nlimero de especies realiza una transformacidn previa por coordenadas principales para 
reducir la dimensionalidad, ya que para el c5lculo del Convex hull es necesario que el rango de la ma- 
triz sea la menos igual a1 rango columna. El valor maxim0 posible de FRic en un espacio de 10s rasgos 
de T dimensiones con 2T especies se obtiene con la cornbinaci6n de 10s valores extremos (minirno, 
mkximo) de todos 10s rasgos. 

Mide la regularidad con que las especies se distribuyen en ei espacio de ios rasgos, considerando 
su abundancia, a1 igual que en el caso mono-rasgo lo hace el FRO (Mouillot et 91. 2005). Esta es otra 
forma de generalizar el indice FRO evitando la dependencia del OFRO del metodo de ordenacidn 
usado para resumir la informacidn de 10s rasgos (Villkger et A. 2008). La estimacidn de FEve requiere 
de 10s siguientes pasos: 

a) Calcular el rirbol de recorrido minirno en el espacio de 10s rasgos para obtener la magnitud de 
todos 10s segmentos que componen el Arb01 (S-1). 

b) La longitud de cada segment0 se divide por la surna de las abundancias de las especies involucradas: 
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donde EW, es la equidad ponderada del b-&sirno segmento, dij es la distancia entre la i-bima y 
la j-&sima especie, con abundancias relativas Wi y W j  . 

c )  Calcular la equidad ponderada parcial PEWb dividiendo por la suma de 10s EWb en 10s S - 1 
segmentos: 

d) Cuando 10s valores de PEWb varian entre 10s segmentos, el indice final podria disminuir, asi, 
para cuantificar la discrepancia en el chlculo del indice final se 10s compara con el caso equiabun- 
dante ( 1 /(S - 1) ). La expresi6n final de indice es: 

incluyendo una estandarizacibn similar a la propuesta por Bulla (1994). 

Este indice varia entre cero, completamente carente de equidad, y uno, equidad completa, no 
correlaciona con la riqueza, y a su vez es independiente del FRic. Se requieren al menos tres especies 
en cada muestra para poder calcular el tirbol de recorrido minimo sin importar el nfimero de rasgos. El 
valor del indice decrece cuando la abundancia de las especies es menos uniformemente distribuida y 
cuando las distancias entre ellas son irregulares. 

FDiv cuantifica la dispersi6n de 10s valores de 10s rasgos en el espacio multivariado. Representa 
una versi6n multirasgo del indice mono-rasgo FDvar (Mason et a. 2005). Este indice refleja c6mo se 
distribuyen las-abundancias de las especies en el espacio de 10s rasgos. Para su chlculo se siguen 10s 
siguientes pasos: 

a) Definir el centro de gravedad de las V especies que forman 10s vertices del Convex hull corno 
Gv = (g, , g, , . . . g, ) , Cada valor g, se calcula corno 
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donde SV es el subconjunto de especies que forman 10s vkrtices del Convex hull, Xti es la coor- 
denada del t-6simo rasgo en la i-6sima especie, T es el total de rasgos y 9, es la coordenada del 
centro de gravedad del t-6simo rasgo. 

b) Calcular la distancia euclidiana de cada especie al centro de gravedad corno: 

- 
y la distancia media dG , de las S especies a1 centro de gravedad es: 

C) Calcular 10s desvios ponderados (Ad) y A Id1 corno: 

siendo Wi la abundancia relativa de la i-6sima especie. 

d) Calcular el indice de divergencia funcional corno: 

FDiv = 
~ d + d G  - 
~ l d l +  dG 

- 
La inclusi6n de dG en el numerador y el denominador asegura que el indice se e x E s e  en el in- 

terval~ [0,1] cuando se usa la distancia euclidiana, debido a que Ad eest8 acotada entre dG y A Id1 . 

La dispersi6n funcional (Lalibertk y Legendre 2010) es la distancia promedio de cada especie a1 
centroide de la comunidad en el espacio de 10s rasgos, teniendo en cuenta la abundancia para el cficu- 
lo del centroide (centroide ponderado). Para calcular el centroide ponderado se parte de la matriz de 
especies por rasgo, y se estima cada coordenada del centroide corno: 
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siendo Wi la abundancia relativa de la i-isima especie, y Xti el valor del t-6simo atributo de la 
i-Esima especie y S el n~mero total de especies. El centroide es el punto en el espacio de 10s rasgos con 
coordenadas C = {clr C2, .. .CT). Esta forma es adecuada para el cfilculo cuando 10s rasgos tienen 
una escala cuantitativa; per0 si e s t h  involucrados rasgos en escalas cualitativas puede utilizarse una 
transformacidn previa por coordenadas principales cuyos ejes reemplazan a 10s rasgos. La distancia 
media ponderada FDis se calcula como: 

S 

FDis = w, z, 

donde Wi es la abundancia relativa de la i-6sima especie y Zi es la distancia de la i-ksima especie 
a]. centroide ponderado C . Este procedimiento traslada la posicidn del centroide hacia las especies con 
mayor abundancia, y pondera la distancia individual de cada especie por su abundancia relativa. Se ha 
sugerido que las comunidades con una sola especie deben tener un FDis igual a cero, per0 no existe un 
limite superior para este indice (Lalibertk y Legendre 2010). 
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A partir de la matriz de datos X de orden (SxT) con S especies y T rasgos funcionales es posible 
generar dos tipos de matrices que penniten medir las similaridades o las distancias entre pares de espe- 
cies. Estas son: matriz de similitud A,q,, = (S!,), y matriz de disimilitud o distancia D,,, = (d,) . 

Generalmente, las sirnilaridades e s t h  acotadas en el rango cero a uno; un aumento de la simila- 
ridad irnplica un aumento de la semejanza entre especies, y toda similaridad de una especie consigo 
misma deberia ser igual a1 mkimo valor posible, es decir, uno. Las distancias en cambio disminuyen 
con un aumento del parecido, no son negativas y la distancia de un elemento consigo mismo es cero. 
Tanto las matrices de similaridades como las de distancias son sim6tricas; es decir, la distancia entre 
el individuo 'a' y el 'b' es la rnisma que entre el 'b' y el 'a'. Las matrices X'X y XX'representan 
10s productos escalares entre columnas y filas de la matriz X y son utiles para medir la variabilidad 
entre variables (matriz de varianza-covarianza entre rasgos funcionales) y la distancia entre especies, 
respectivamente. 

Dependiendo del metodo elegido para la ordenacidn, la clasificacidn, o el cdculo de indices 
de diversidad, asi como de la escala de medicidn de 10s rasgos funcionales, la asociacidn entre las 
especies se expresarg en tkrminos de similaridad o distancia. Sin embargo, las similaridades pueden 
transformarse en distancias y viceversa. Por ejemplo, para el rango cero-uno, la sirnilaridad 6g puede 
ser transfonnada a distancia de la siguiente forma: 

Tambikn es posible transformar la similitud en distancia usando por ejemplo: 



Valoracion y anzllisis de fa diversidad funcional y su relaci6n can 10s sewicios ecosist6micos 

El uso de indices de diversidad funcional basados en distancias, asi como 10s metodos de clasi- 
ficacidn ylo de ordenacidn requiere una comprensi6n de las propiedades de la escala de medici6n de 
10s rasgos funcionales de las especies, y de las caracteristicas de las medidas de semejanza asociadas a 
cada tipo de datos. El estudio de la diversidad funcional incluye rasgos funcionales expresados en di- 
ferentes formas: variables binarias (presencia/ausencia), variables cualitativas (nominales y ordinales) 
y variables cuantitativas (discretas o continuas). 

A continuaci6n se presentan las diferentes medidas de similitud y distancia calculadas a partir de 
la matriz X para datos binarios, cualitativos, cuantitativos y su mezcla. La enumeracidn incluye las 
medidas de similitud y de distancia miis utilizadas, asi como consideraciones comparativas ilustradas 
con ejemplos de rasgos funcionales. 

Cuando la matriz X proviene de la observacidn de T atributos o caracteres cualitativos que se 
asocian a variables binarias que toman el valor 0 si la caracteristica estd ausente y el valor 1 si esti 
presente, la informaci6n del grado de asociacidn entre cualquier par de individuos xi y xj  puede 
representarse como una tabla de contingencia 2x2 (Figura 8): 

lndividuo j 

Presente (1) Ausente (0) 

Presente (1) 
lndividuo i 

Ausente (0) -1 1; 
a+c b+d a+b+c+d 

Figura 8. Esquema de una tabla de contingencia de dos por dos con Zas codijicaciones para identijicar 
lasfrecuencias de las combinaciones de presencia-ausencia. 

donde a es el nlimero de cara'cteres presentes comunes, b es el niimero de caracteres presentes en i per0 
ausentes en j, c es el nLimero de caracteres ausentes en i per0 presentes en j y d es el niunero de caracteres 
ausentes simult6neamente. Para la matriz X de orden (SxT) es posible construir S(S - 1)/2 tablas de 
contingencia que definen la sirnilitud entre 10s individuos en funcih de las frecuencias a, b, c y d. 

Cada elemento 6ij = f (a, b, c, d )  de la matriz de orden (SxS), es una funci6n creciente en a, 
decreciente y sim6trica en b y en c, que tomar6 igual valor cuando la i-dsima unidad est6 presente y 
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la j-6sima ausente, y cuando la i-6sima unidad esth ausente y la j-ksirna presente. Bste es un requisite 
necesario y suficiente para que la matriz de similaridad sea simktrica; es decir, la similaridad entre las 
unidades xi y xj  es la misma que la entre xj  y xi. La mayoria de las medidas de similitud av estin 
acotados en el rango [0,1], es decir, 6v valdrii 0 cuando todo caricter presente en xi no est5 presente 
en xj  (disimilaridad total), y 6ii valdri 1 cuando todo carhcter presente en xi est5 presente tambien 
en xj  (similaridad total). 

Se han propuesto diversas medidas de similaridad que verifican estas propiedades, entre otros, 
Jaccard (1908), Ruse11 y Rao (1940), Sorensen (1948) y Sokal y Michener (1958). Sin embargo, 
existen similitudes que no verifican las propiedades de simetria y rango tales como la de Kulczynski 
(1970) acotada en el rango [O,m) y O ~ O S  que expresan dependencia estoclstica entre xi y x j  corno 
son las de Yule (1912) y la de Pearson (1926), acotadas en el rango (-1,1), donde la mayor disimila- 
ridad corresponde a -1, la similaridad total a 1 y el valor 0 se asocia a la independencia estocdstica 
(Cuadro 12). 

Independientemente de las propiedades ya mencionadas, las medidas de simiraridad pueden ser 
clasificados en dos grupos: aquellas donde tanto la ausencia como la presencia simulthea del carlc- 
ter contribuyen a la semejanza entre las unidades; y aquellas en que no se considera como motivo 
de aumento de la similaridad, la ausencia simultrinea. La utilizacidn de las medidas donde tanto la 
ausencia como la presencia sirnulthea del caricter contribuyen a la semejanza entre las unidades, 
es decir, donde aparece d en el numerador de 6ij , puede ocasionar problemas ya que al aumentar el 
ndmero de rasgos funcionales no comunes, 10s pares de especies podn'an hacerse falsarnente sirnilares 
cuando en realidad no lo son. Es importante definir adecuadamente quk se entiende por presencia (que 
se denotari con 1) ya que varios de 10s indices de similitud tratan en forma diferencial la presencia de 
1a.ausencia. Por ejemplo, al definir el rasgo funcional 'caducidad de las hojas' no seri igual otorgar el 
valor 1 alas caducifolias, que otorg~selo a las perennifolias si se esti usando una medida de similitud 
no simktrica (Cuadro 12). 

En el estudio de la diversidad funcional, cuando el conjunto de rasgos hncionales esM acotado 
a uno o dos servicios ecosist6micos, la ausencia simultsinea de un cariicter contribuye a la similitud. 
Por ejemplo, tipo de caducidad (hoja caducifolia = 1, hoja perennifolia = 0), presencia de espinas (con 
espinas = 1, sin espinas = 0). En estos casos debiera utilizarse una distancia calculada a partir de una 
similitud que contemple tanto la ausencia sirnultanea como la presencia simultinea del caricter (a y 
d); por ejemplo, el Emparejamiento Simple (Cuadro 12). 

No existe un criterio universal de cuhdo usar una u otra similitud. Los diferentes autores que han 
abordado el tema coinciden en que la elecci6n de una determinada similitud dependeri del peso que se 
desea dar a las frecuencias de a, b, c y d, del tip0 de datos que se quieran representar y de la situacidn 
experimental (Legendre y Legendre 1979, Gower y Legendre 1986). 
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Cuadm 12. Propiedudes de algunas medidas de similaridad para variables binarias' 

Sirnetria 
entre a y d 

Emparejamiento Simple a +d 
(Sokal y Michener 1958) a+6 +c+d  
Rogers y Tanimoto a+d 
(1 960) a+2b+2c+d 

( a + d ) - ( b + c )  
Hamman (1 961) a+b+c+d 

Yule (1 91 2) 

Pearson (1 926) 

Jaccard (7908) 

Kulczynski (1 970) 

Russel y Rao (1940) 

SI si 

lndefinida lndefinida 

Si Si 

Dice (1 945) 

Ochiai (1 957) 

4 

Braun Blanquet max ( (a  + b), (a + c)j No 0,l Si Si Si 

a 
Simpson min ((a + b), (a + c)} No 0,1 Si Si 

a 
Sokal y Sneath (1 963) No 0,1 Si Si Si 

0+2(h+cj 

Modificada de Cuadras (1996). 
a, b, c y d son las frecuencias absolutas de 10s eventos (1,1), (1,0), (0,l) y (0,0), respectivamente. 
A 2 0 la rnatriz de similaridades es semidefinida positiva. 
Se puede verificar calculando 10s valores propios de la matriz de similaridad. 
La propiedad mgtrica se refiere a la distancia d, = J1-6Y y d, = ,/- 
La distancia dg es Euclidea. 
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Una vez difinida la medida de sirnilitud, es posible construir la matriz simEtrica A,, = (6,) 
que representa la similaridad entre especies: 

Otra caracteristica deseable de la matriz de disimilitudes o distancias es que debe verificar la 
propiedad de desigualdad ultrarn6trica. Sin embargo, dificilmente las distancias calculadas a partir 
de informacidn de datos reales satisfacen esta condicidn restrictiva in extremis, salvo en situaciones o 
conjuntos de datos particulares. En consecuencia, 10s algoritmos de encadenamiento que generan cla- 
sificaciones jerrirquicas se inician transformando 'razonablemente' la disimilaridad inicial para con- 
vertirla en ultrarnkhca, y luego construir la jerarquia indexada. Por esta razbn, la representacidn de las 
relaciones entre 10s objetos, genetada por la mayork de estos metodos de clasificacibn, no es exacta. 

Cada medida de sirnilaridad tiene propiedades que las diferencian (Cuadro 12) y que permiten 
seleccionar la m k  adecuada para cada caso particular. Las similaridades m6s utilizadas en 10s estudios 
de diversidad funcional, en orden decreciente son: Jaccard, Emparejamiento Simple, Sorensen (Bray 
y Curtis) y Dice. Existe un conjunto grande de medidas de similaridad derivadas de 10s casos cl5sicos 
que se muestran; sin embargo, las diferencias entre unas y otras no son relevantes. Una lista extensa 
puede ser consultada en Sneath y Sokal(1973), HubSilek (1982) y Gower (1985). En el Anexo 7 se de- 
tallan las expresiones de todas las medidas que puede calcular la libreria proxy del R. A continuacidn 
se muestra un ejemplo del cdculo de la similitud entre dos especies usando ocho rasgos funcionales 
binarios y varias medidas de similitud (Figura 9). 

[ s p 2 0  1 0  1 1  0 0 0 1  _..___--I 
Rasgos por especie (SxT) 

Presente(1) Ausente (0) 

Presente (1) 

sP2 Ausente (0) 

2 6 8 

Tabla de contingencia (SxS) 

Figura 9. Ejemplo de cdlculo de las ffecuencias para la tabla de contingencia entre dos especies (spl y 
sp2) con ocho rasgos (tl a t8). 
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Para el ejemplo presentado en la Figura 9, la similitud de Jaccard seri 

a - - 1 
= 0,25, 

a + b + c  1+2+1 

la de Emparejamiento Simple serii 

y la de Dice sera 

Supongamos que la matriz X proviene de la observaci6n de T atributos o rasgos cualitativos que 
se asocian a variables del tip0 multiestado, como el color del tallo o tip0 de yemas, entre otras. El gra- 
do de asociaci6n entre cualquier par de individuos xi y x j  puede medirse utilizando las medidas de 
similitud propuestas para variables binarias si las variables cualitativas multiestados son reemplazadas 
por pseudo variables binarias que toman el valor 0 si la caracteristica esti ausente y el valor 1 si esti 
presente. Para el caso del tipo de yemas se generarian cinco variables binarias para las formas: deltoide 
alargada, obconoidal, ovalada, pentagonal y redondeada. Sin embargo, esta propuesta metodoldgica 
de Sneath y Sokal(1973) tiene el inconveniente de ser artificial ya que otorga mayor peso a las varia- 
bles que posean mis rnultiestados (Digby y Kempton 1991). 

Si por el contrario las categorias para cada variable son codificadas por ejernplo, como: 0 , 1 , 2 , 3 ,  
. . . , k, el grado de asociacidn entre cualquier par de individuos xi y x j  puede medirse a travds de la 
expansidn del emparejamiento simple (Gower 1985) que se expresari como: 

nzimero decaracteres coincidentes 6.. = - 1/ nzimero total decaracteres 
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No obstante cuando el cero representa ausencia del cargcter es recomendable ignorar el empate de 
ceros en forma similar como lo hace Jaccard. 

Las variables 'indicadoras no excluyentes', son aquellas variables nominales que permiten identi- 
ficar presencia-ausencia de diferentes estados de un mismo rasgo funcional, cuando dichos estados no 
son excluyentes. Todos 10s individuos tienen que tener al menos un valor diferente de cero en alguno 
de 10s estados del rasgo; por ejemplo, agente polinizador (aves, insectos, murciklagos, viento), agente 
dispersor (anemocoria, hidrocoria, autocoria, zoocoria). En estos casos debiera utilizarse una distancia 
calculada a partir de una similitud que otorgue mayor importancia a las presencias simultaneas (a) 
como Dice (Cuadro 12), o de una similitud que incluya la diferencia entre presencias y ausencias si- 
muldneas (a y 4 con presencia en una especie y ausencia en la otra (c y 4 como por ejemplo Yule o 
Hamrnan (Cuadro 12). En estos casos tambien puede utilizarse Jaccard ya que representa la presencia 
simultiinea en relaci6n a todas las cornbinaciones posibles (Cuadro 12). 

Para el tratamiento de las variables 'indicadoras excluyentes' pueden utilizarse dos estrategias: 
uso de variables 'auxiliares' (dummy) o desdoblarniento en tantas variables como estados posibles 
presente el caricter. En el caso de variables 'auxiliares' cada variable estarii representada por tantas 
pseudo variables como ndmero de estados diferentes menos uno. Asi cada especie tendrk asociado un 
perfil con un 1 en el estado en que se encuentre, estando el Clltimo estado representado solo por ceros. 
En estos casos deberia utilizarse una medida de sirnilitud que incluyera la presencia-ausencia (b y c) 
ya que contribuye a la diferencia entre las especies, sin incluir el componente de ausencia-ausencia, 
ya que aumentaria artificialmente la similitud. Entre estos indices se encuentran Jaccard y Kulczynski 
(Cuadro 12). 

Cuando se realiza el desdoblamiento de una variable nominal en todos sus posibles estados, se 
identifica la presencia o ausencia de cada estado del rasgo funcional en estudio, pero como estos esta- 
dos son excluyentes cada especie tendri un solo valor de presencia (1) y el resto serin ceros. Por ejem- 
plo en el caso de forma de crecirniento (rastrera, erecta, semi erecta, enredadera) o de sistema sexual 
(hermafrodita, dioicas, monoicas, poligamas). La distancia utilizada debiera basarse en una medida 
de similitud que no tuviera en cuenta la ausencia simultinea ya esta no aporta ninguna informaci6n 
adicional sobre la relaci6n entre las especies; por ejemplo Jaccard o Sokal y Sneth (Cuadro 12). 

En el caso de las variables ordinales, pueden considerarse como variables cuantitativas si la asig- 
naci6n del ranking no es caprichosa sino que refleja en cierta forma una diferencia entre 10s estados de 
la variable. Por ejernplo, si se considera la resistencia a1 fuego de un conjunto de especies usando las 
categorfas: muy baja, baja, media, alta y muy alta; puede ser razonable asignarle valores: 0, 1 ,2 ,3 ,4 ,  
respectivamente ya que las categorias consecutivas pueden considerarse como equidistantes. De esta 
manera, la nueva variable numkrica podria ser tratada como una variable cuantitativa. 
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Cuando las variables ordinales tienen categorias no equidistantes, como puede ser el caso de la 
estructura vertical del dosel con las categorias: herbicea, sotobosque, primer estrato arbdreo, segundo 
estrato arbdreo y emergentes, no es razonable suponer equidistancias. La asignacidn de valores a estas 
categorias debe reflejar la relaci6n con el servicio ecosistkmico que se estd evaluando; por ejemplo, 
para fijaci6n de carbono, servicio altamente asociado a1 diiimetro del fuste y la altura de 10s irboles, no 
pueden asignarse valores correlativos 0, 1,2 ,3 ,4  como en el ejemplo anterior. Dependiendo de la al- 
tura media de 10s estratos podriamos asignar, por ejemplo, valores 0, l ,  3,4,7. Con esta nueva variable 
numkrica pueden utilizarse las medidas de distancia para variables cuantitativas de forma razonable. 
Si en lugar de fijacidn de carbono, consideramos el efecto de la estructura vertical del dosel en el servi- 
cio ecosist6mico de regulacidn del ciclo hidroldgico, estos mismos estratos podrian ser tornados como 
equidistantes, ya que 10 que determina su contribuci6n a1 servicio es la existencia de cada estrato y no 
su posici6n relativa respecto del suelo. 

Supongamos que en una comunidad se han observado 4 especies (spl, sp2, sp3 y sp4) y se consi- 
deran dos rasgos funcionales expresados en escala cuantitativa, X1 y X2. La distancia que se observa 
entre un par de especies cuando se representan en un plano (Figura 10) estd dada por: 

Generalizando para S especies y T variables aleatorias cuantitativas (rasgos tuncionales), la dis- 
tancia usual que se observa entre el par de unidades xi y xi cuando se representan en el espacio de 
coordenadas definido por T variables cuantitativas, es conocida como distancia Euclidea: 

donde T son 10s rasgos funcionales. Esta distancia representa un caso particular de la distancias de 
Minkowski, dada por: 

La distancia Euclidea es la mis conocida, la de mayor uso y es la herrarnienta fundamental de 
cdculo de la mayoria de 10s mCtodos multivariados basados en distancias. Sin embargo, presenta 
varios inconvenientes: no esti acotada, es sensible a cambios de escdas y considera las T variables 
estocasticarnente independientes (Cuadras 1996). 
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Figura 10. Representacia'n de las especies (spl,  sp2, sp3 y sp4) como puntos sabre el plano determinado 
par las variables X, y X,. Arbitrariamente fue asignado el orden splxsp2 <sp4<sp3 para la 
variable X, y sp4<sp2<spl<sp3 para la variable x2 . Adaptado de Sneath y Sokal(1973). 

Se han propuesto varias transformaciones que permiten minimizar y/o eliminar estos inconve- 
nientes, entre otras: se recomienda utilizarla en caso de homogeneidad entre la naturaleza fisica de las 
variables, cuando esto no es posible se puede estandarizar cada variable por su rango C r , )  asegurando 
que la contribucidn de cualquier variable estard acotada en el interval0 (0,l). Ademas puede dividirse 
por la cantidad de variables obteniendo una distancia media que oscilarh en este rango y facilita su 
conversi6n a similaridad, la expresi6n estard definida por: 
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Se han estudiado soluciones adicionales para corregir las imperfecciones de la distancia Euclidea 
como la estandarizacidn de cada variable por su desviacidn esthdar o estandarizacibn por media y 
desviacidn (tambiCn conocida como distancia Euclidea normalizada, o distancia de Pearson). La dis- 
tancia de Manhattan o metrica city-block o ciudad, calculada como la suma de las diferencias absolutas 
entre unidades para cada variable, es un caso particular de la distancia de Minkowski para q = 1 . Es 
menos sensible a valores muy grandes o aberrantes, ya que es funcidn de diferencias absolutas en lugar 
de diferencias al cuadrado, adicionalmente cada variable puede ser estandarizada por su rango (Cain 
y Harrison 1958, Gower 1971a). Otras distancias derivadas de la Manhattan son las de Bray-Curtis 
(1 957) y la de Canberra (Lance y Williams 1966). 

El problema de la independencia aleatoria se resuelve introduciendo la distancia de Mahalanobis 
que tiene en cuenta las correlaciones entre variables y por lo tanto la redundancia que existe entre las 
mismas; es una distancia general, perfectamente adecuada para diferencias individuos, grupos o po- 
blaciones mediante variables aleatorias. Es invariante por transformaciones lineales no singulares de 
las variables, particularmente es invariante por cambios de escalas, siendo de gran utilidad cuando las 
variables son muy heterogkneas. (Cuadras 1996, Digby y Kempton 1991). Su expresidn matricial es: 

donde E es la matriz de varianzas-covarianzas entre las T variables (rasgos funcionales). Si las T va- 
riables son independientes, Z seria diagonal y la distancia de Mahalanobis se aproximarii a la distancia 
Euclidea al cuadrado con pesos inversos dados por las varianzas de las T variables. 

Otra medida utilizada es la correlacidn de Pearson (1926). Su uso como medida de similaridad 
en clasificacibn de genotipos (taxonomia numCrica) data de finales de 10s ai7os 50 y su complemento 
ha sido usado como una medida de distancia (Sneath y Sokal 1973). Debido a su rango (-1,l) presenta 
restricciones funcionales puesto que es improbable que para datos reales, en todos 10s caracteres es- 
tudiados existan altas correlaciones negativas entre especies. En general la correlaci6n es usada para 
calcular la asociacidn entre variables (rasgos) cuando la mayoria, si no todos, presentan mds de dos es- 
tados, esto la hace apropiada para cuantificar las distancias existentes entre columnas de la matriz X. 

En el Cuadro 13 se presenta la forrnulaci6n y propiedades de las distancias y disimilaridades no negativas 
mis utilizadas en 10s estudios de diversidad. Las d s  usadas son las distancias: Euclidea, Manhattan y Maha- 
lanobis. Una lista extensa de medidas puede ser consultada en Sneath y Sokal(1973) y Gower (1985). 
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Cuadro 13. Dejnicidn y propiedades de algunas distancias para variables cuantitativas 

Distancias y disimilaridades Wtrica B w k k s  

Euclidea Si Si 

T 
Manhattan ZI xi, - I 

r =I 
T 

CI 3, - XJ, I 
r=I 

Bray-Curtis T 

C (x,t + xjt i,, 
r=l 

El%-" l 
Canberra No 

,=I (xjt + x,, ) 

Minkowski g- 
rd 

Mahalanobis Si 

*. 

bkl elemento de la matriz de varianzas-covarianzas entre las T variables. 
q nhnero entero. 

Supongarnos que sobre S especies, representadas en la matriz X, se han observado simultinea- 
mente diferentes rasgos funcionales que por su naturaleza pueden corresponder a variables binarias, 
cualitativas y cuantitativas. La distancia entre individuos que presenten esta combinacidn de caracte- 
res puede ser medida a travds de la similaridad de Gower (1971). Esta similaridad para tipos mixtos de 
variables contempla ademis las situaciones de valores faltantes. 

La similaridad i5# entre la i-6sima y la j-Bsima especie para el tdsimo rasgo, promediado sobre 
10s Trasgos, es la medida de similaridad propuesta por Gower (1971): 
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En el caso de variables binarias o cualitativas, 6.. ~t = 1 si x. at = x ~t . y 6 zjt .. = 0 si x. I t  # x .  I t  - s i  
la variable es cuantitativa la sirnilaridad entre 10s individuos estari dada por: 

donde r, es el rango (diferencia entre el mhirno y el minimo) del cariicter t-Csirno sobre toda la pobla- 
ci6n conocida o de la muestra. Si xi$ = xjt entonces aijf = 1, cuando xi, y xjt se encuentran en 10s 
extremos de r, entonces 6.. = 0 , y si xi, y xjf son valores intermedios de r, entonces 0 < aVt < 1 .  

!I* 

El tratamiento de 10s datos faltantes, la consideracidn de la ausencia simultrinea del carhcter, y la 
ponderacidn relativa de caracteres, son debilidades metodol6gicas que afectan las medidas de simi- 
litud y distancias referidas hasta ahora para todo tipo de variables. En este sentido, Gower introdujo 
en la expresi6n de la medida de similitud, ponderaciones denominadas wijt, como una funcidn que 
depende de cada par de datos xi, y xjf , obteniendo la siguiente expresi6n general: 

Las debilidades metodoldgicas mencionadas se corrigen porque: (i) si xi, o xjt  son faltantes 
solo bastarii con tomar wV, = 0 en la expresidn general para que 10s valores faltantes sean tratados 
individualmente, sin necesidad de ornitir toda la variable; (ii) si xi, = xj, = 0 tal como sucede en las 
similaridades de Jaccard, de Dice y de Sokal y Sneath entre otros, que consideran la sirnetria entre a y 
d, se podrii ignorar el empate de doble cero haciendo wv, = 0 ; y (iii) con la forma general es posible 
considerar que ciertos caracteres son mbs importantes que otros asigniindoles diferentes valores a wv, 
. La asignacidn de las ponderaciones dependerii de la situacidn experimental y del tipo de relaciones 
que se quieran establecer entre 10s individuos. Como se deduce de la expresi6n general, algunos de 
las medidas de similaridad o de distancias entre pares de individuos que han sido descritos pueden ser 
considerados como un caso particular de la expresidn general de la similaridad de Gower. 

Una alternativa adicional, poco utilizada en 10s estudios de diversidad funcional, para el tratamien- 
to conjunto de variables cuantitativas y cualitativas, es la codificacidn de variables continuas propuesta 
por Excoffier (1979). Usando un criterio similar a1 descnto previamente para variables cualitativas 
multiestado, Excoffier (1979) propone transformar cada variable cuantitativa en dos nuevas variables: 
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a 

donde xi representa el valor estandarizado de la variable para el individuo i. N6tese que aqui a1 
igual que para una variable dicotbmica, 6sta queda definida por dos columnas, que para un mismo 
cargcter siempre suma 1 para todos 10s individuos. Las variables cuantitativas codificadas pueden ser 
analizadas conjuntamente con las variables cualitativas binarias y cualitativas multiestado utilizando 
cualquiera de Ias medidas de similitud discutidas previamente para este tip0 de datos. Este mktodo de 
discretizaci6n ha sido desarrollado con el fin de poder utilizar Andisis de Correspondencias Mdltiples 
(ACM) bajo un conjunto mixto de variables y tiene la ventaja de garantizar que las variables cuantita- 
tivas no sufran alteraci6n o perdida de informaci6n en el proceso de reestructuracidn de la matriz X . 
En el anasis de servicios ecosist6micos, la medida de Excoffier puede ser de utilidad en 10s casos en 
que hay rnuchos rasgos funcionales no cuantitativos y uno o muy pocos rasgos cuantitativos. En este 
caso, puede ser preferible transformar 10s rasgos cuantitativos para utilizar una mediada de similaridad 
mfis acorde a la escala de expresi6n de 10s rasgos cuantitativos. 
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en el eshdio dela diverpsidad funcional 
Albert Chan-Dzul, Bryan Finegan, Fernando Casanoves, Diego Delgado 

Las propiedades ecosistkmicas dependen de la biodiversidad en tkrminos de las caractensticas 
funcionales de 10s organismos presentes y de la distribuci6n y abundancia de estos en el tiempo y 
espacio (Hooper et 61.2005, Violle et 91. 2007). De acuerdo con Hooper et 61. (2005) todos 10s com- 
ponentes de la biodiversidad juegan un papel crucial en la generacidn de funciones y la provisi6n de 
servicios ecosistkmicos; aunque, Diaz et A. (2006) mencionan que las evidencias apuntan a que la 
diversidad funcional es el componente que mejor explica 10s efectos de la biodiversidad en la rnayoria 
de 10s servicios vitales para el bienestar humano. 

Cuando un ecosistema experimenta una fuerte perturbacidn, la tasa de recuperacidn dependera del 
tipo, frecuencia e intensidad de la misma, asi como de la capacidad de resiliencia del ecosistema. El 
sistema agricola basado en la roza-tumba-quema (RTQ) constituye uno de 10s principales factores de 
perturbacidn en 10s bosques tropicales y la intensidad de su irnpacto se ha visto agravada principalmente 
por el acortarniento de 10s periodos de descanso o abandon0 de las tierras despuks del uso agricola y por 
la reconversidn de 10s carnpos de cultivo a pastizales (Garcia et 51.2001, Ochoa-Gaona et 91.2007). 

En el sur de Mkxico no existen investigaciones que analicen las respuestas de 10s bosques secos 
estacionales, como la selva mediana subperennifolia, a factores de perturbacibn como es el caso de 
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la RTQ, desde el enfoque de la diversidad funcional. Esta investigacidn se desarrollo en el 6rea de 
uso agricola del ejido Nuevo Conhuds donde fueron establecidas parcelas permanentes de muestreo a 
trads de una cronosecuencia product0 de la agricultura basada en la RTQ. El objetivo fue determinar 
y comparar la diversidad funcional de acuerdo a la edad de abandon0 de bosques, basada en cuatro 
rasgos funcionales: altura mhima (Amax), densidad de madera (DM), fenologia foliar (caducifolia o 
perennifolia) y agente dispersor (anemocoria, autocoria y zoocoria). 

Para determinar la diversidad funcional se emplearon seis indices multirasgo: FAD1 y FAD2, cono- 
cidos como indices de diversidad de atributos funcionales (Walker et d. 1999); FD o indice de diversidad 
funcional (Petchey y Gaston 20026) basado en cada parcela muestral (Podani y Schmera 2006) y FDc 
basado en la comunidad (Petchey y Gaston 2006), el indice wFD o indice de diversidad funcional ponde- 
rada (Pla et 51.2008) y el indice de diversidad funcional de Rao (Rao 1982, Botta-DukAt 2005). Tambibn 
se utilizaron 4 indices multidimensionales: la riqueza funcional (FRic), la equidad funcional (Eve),  la 
divergencia funcional (FDiv), propuestos por VillCger et 91. (2008) y la dispersi6n funcional (FDis) pro- 
puesta por Laliberte y Legendre (2010). Por Gltimo, se determin6 la media ponderada de la comunidad 
(CWM, por sus siglas en inglb) para las variables continuas Amax y DM (Violle et A. 2007). 

El indice FAD2 (Walker et ail. 1999) representa la suma de las distancias estandarizadas de las 
especies dentro del rango de cada rasgo. Como distancia ecoldgica estos autores utilizan la distancia 
Euclidea entre dos especies; sin embargo, para el presente estudio se utiliz6 la distancia de Gower que 
permite combinar datos cuantitativos y cualitativos (Casanoves et 51. 2008). 

Se calcul6 el indice FD considerando dos propuestas: FD basada en parcelas (Podani y Schmera 
(2006) donde se recalcula el dendrograrna para cada parcela, aunque a1 hacerlo se pierde el supuesto 
de conjunto monotdnico. Tambikn se calculi5 el FD basado en la comunidad (Petchey y Gaston 2006) 
donde corrigen la falta de monotonicidad que se pierde cuando se calcula un dendrograma por cada 
parcela y tarnbien se corrige la falta de valor cero cuando solo una especie esti presente, y se suma la 
longitud de las ramas requerida para conectar las especies presentes y se excluye la longitud de rama 
requerida para conectarse a la raiz. 

El indice wFD o indice de diversidad funcional ponderado mide el rango, valor y la abundancia 
de 10s rasgos funcionales en una comunidad; 10s valores de wFD se generan de una matriz de distan- 
cias entre especies en el espacio de 10s rasgos ponderado por la abundancia y genera un dendrograma 
funcional que cornbina el espacio rasgo y espacio abundancia (Pla et a. 2008). 
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El indice de diversidad funcional Q de Rao (Rao 1982) se deriva de la teoria de la entropia y se 
expresa como una forma cuadritica usando la abundancia relativa de las especies (Botta-Dukht 2005). 
Para su cdculo se requiere tener una distancia ecol6gica entre especies en el espacio rasgo. 

Con respecto a 10s indices multidirnensionales, el indice de riqueza funcional (FRic), es la ampli- 
tud de valores de 10s rasgos funcionales exhibidos por las especies de una comunidad (Villkger et 61. 
2008). Para su csilculo, basado en el volumen de cierre convexo (Cornwell et 61. 2006), el algoritmo 
identifica las especies extxemas y estima el volurnen en el espacio rasgo (Casanoves et 5l. 2008). 

La equidad funcional (FEve), es la equidad en la representation relativa de 10s valores de 10s 
rasgos funcionales dentro de la comunidad y se basa en el 6rbol de recorrido minimo que enlaza todas 
las especies en el espacio funcional multidimensional. Este indice cuantifica la regularidad con que la 
abundancia de especies se distribuye a lo largo del irbol de recorrido minimo (Villkger et il. 2008). 

La divergencia funcional (FDiv) se define como una medida, que en el espacio rasgo, maximiza la 
variabilidad de la distribucibn de 10s vdores de 10s rasgos funcionales (Mason et A. 2005, Farias y Jaksic 
2009). Este indice tambi6n se basa en el volumen de cierre convexo, cuando se trabaja con varios rasgos 
funcionales; de esta manera, la divergencia funcional se relaciona a c6mo la abundancia es distribuida 
dentro del volumen del espacio de rasgos funcionales (Casanoves et a. 2008, Villeger et Al. 2008). 

Respecto a 10s indices multidimensionales, tambiEn se calculd FDis, el indice de dispersion fun- 
cional (Lalibertk y Legendre 2010), que es la distancia promedio en el espacio rasgo multidimensional 
de cada especie a1 centroide de todas las especies de la comunidad. FDis considera las abundancias 
relativas para calcular el centroide ponderado de la matriz especie x rasgo. 

Por liltimo, se determin6 la media ponderada de la comunidad, propuesta por Violle et 91. (2007) 
como un parhetro funcional de la comunidad que integra 10s rasgos de las especies de la comunidad, 
ponderados por valores de abundancia. 

Los rasgos cuantitativos (con mEtricas diferentes) fueron estandarizados y el cdculo de 10s indi- 
ces se b a d  en la distancia obtenida a partir de la similaridad de Gower. Esta medida de similaridad se 
obtiene a1 cornbinar la distancia Euclidea (aplicada sobre variables cuantitativas) con la similitud de 
Jaccard (aplicada a variables cualitativas). Para 10s indices basados en dendrogramas (FD, FDc, wFD) 
se utilizd el mEtodo de Ward corno algoritmo de encadenamiento. Todos 10s indices de diversidad 
funcional se calcularon mediante el prograrna FDiversity (Di Rienzo et A. 2008). 

Los datos de 10s indices de diversidad funcional, fueron analizados usando ANDEVA para un 
diseiio completamente aleatorizado con 4 repeticiones por condici6n. Lag condiciones consistieron en 
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tres tiempos sucesionales y un bosque primario, y el modelo matemfitico para el andlisis fue: 

Y,=p+Ti+cij 

donde Yij es la variable respuesta, p es la media general, Ties el efecto del i-esimo tratamiento y Eij 
es el tkrmino de error aleatorio independiente, supuestamente distribuido normal, con media cero y 
varianza constante. Para determinar diferencias entre medias de tratarnientos se us6 la prueba LSD de 
Fisher. Las pruebas estadisticas se realizaron con el programa Infostat v.2009 (Di Rienzo et A. 2008), 
con un nivel de significancia de 0,05. 

En general, puede observarse que 10s bosques mPs j6venes (4-b anos) son 10s que se diferenciaron 
de manera consistente del bosque primario (BP). El ANDEVA para FADl mostr6 diferencias a travb 
de la cronosecuencia (p = 0,0267). La categoria de edad de 4-6 aiios tuvo el menor valor de FADl 
(27,25) y se diferenci6 de manera significativa del BP que present6 el mayor valor (433 .  Para FAD2 
(p = 0,0237), las clases de edad de 4-6 aiios y de 19-21 son las que presentaron 10s valores mis bajos 
(120,95 y 189,99, respectivamente), sin diferenciarse de la categorfa de edad de 14-16 aiios; pero si se 
diferenciaron significativamente del BP que present6 el valor mds alto (332,41) (Cuadro 14). 

Para el indice de diversidad funcional basado en dendrogramas en el que se recalcula un den- 
drograma por cada parcela (FD), se encontraron diferencias entre cronosecuencias (0,0166); la clase 
de edad de 4-6 aiios y la clase de edad de 19-21 aiios presentaron 10s valores mis bajos (3,68 y 3,92, 
respectivamente) y se diferenciaron de mmera significativa del BP que present6 el valor mds alto 
(5,Ol). Para este mismo indice per0 basado en un dendrograrna de la comunidad completa (FDc), 
las diferencias significativas entre cronosecuencias (p = 0,0482) fueron entre la clase de edad de 4-6 
aiios, de menor valor (17,84) y el BP con el valor mds alto (27,41). El indice de diversidad funcional 
ponderado (wFD) por el Area basal, present6 10s mayores valores en las categorias de edad de 4-6 
aiios (0,Ol) y de 19-21 aiios (0,Ol) y no se diferenciaron de la categoria de edad intermedia (14-16 
aiios) per0 si del BP (p = 0,0346), que present6 el valor mds bajo (0,0025). Para el indice Q de Rao, 
que tambikn es ponderado con alguna variable como peso, no se encontraron diferencias estadisticas 
(Cuadro 14). 

En cuanto a 10s indices de diversidad funciond multidimensionales, estos mostraron menor di- 
ferenciaci6n entre categorias de edad per0 de alguna manera ia tendencia fue la misma que para 10s 
indices multivariados. El indice FRic o de riqueza funcional present6 el valor mds bajo (0,31) en la 
categoria de edad de 4-6 aiios, y aunque hay un ligero increment0 con la edad de abandono, no se 
diferencid de las otras categorias de edad, per0 si se diferencid de manera significativa del BP que 
present6 el valor mds alto (0,94) (p = 0,0040). Por su parte, el indice de regularidad funcional (FEve), 
cuando se ponder6 con la variable &a basal mostrd diferencias significativas y obtuvo el valor m6s 
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alto (0,51) en la categoria de 4-6 aiios que no se diferenci6 de la edad de 19-21 aiios ni del BP; aunque 
todas se diferenciaron significativamente de la categoria de 14-16 aAos (p = 0,0427), que present6 el 
valor m6s bajo (0.37). Tambikn present6 diferencia estadistica el indice de dispersidn (FDis) cuando se 
us6 la variable abundancia como peso; en este caso, la diferencia significativa @ = 0,0073) fue entre la 
categoria de edad de 4-6 aiios que present6 el valor mhs alto (8,53) y las categorias de edad 19-21 aiios 
y BP, que presentaron 10s valores m L  bajos (6,13 y 5,23 respectivamente) (Cuadro 14). 

Cuadro 14. Andlisis de la varianza para los indices de diversidad funcional por clases de edad en la 
cronosecuencia product0 de la agricultura de RTQ en la selva mediana subperennifolia en 
Calukmul, Carnpeche 

4-6 a h s  14-16 anos 19-21 ahos Bo~quc: pvinrarin f P 

FAD1 27,25&2,46 a 36,75*3,90 ab 33,75*3,45 ab 43,50*2,90 b 4,38 0,0267 

FAD2 120,9*20,7 a 233,6*52,8 ab 189,9*39,7 a 332,4*45,7 b 4,551 0,0237 

I FD 
3,68*0,26 a 4,23*0,21 ab 3,92*0,32 a 5,01i0,21 b ' 5,l 0,0166 

1 FDc 17,84*1,80 a 23,93*2,29 ab 22,06*2,13 ab 27,41*2,22 b 3,54 0,0482 

I w F V  A6 0,010~0,000 b 0,007+0,020 ab 0,010~0,000 b 0,003+0,020 a 4,00 0,0346 

I N 0,010~0,000 a 0,010*0,003 a 0,010*0,003 a 0,003~0,003 a 2,11 O,f 522 

R~~ AB 0,05*0,01 a 0,06*0,0048 a 0,06*0,01 a 0.08*0,01 a 2,68 0,0937 

N 0,06*0,003 a 0,06+0,01 a 0,07+0,01 a 0,07*0,0041 a 1.78 0,2036 

FRic 0,31&0,08 a 0,54&0,09 a 0,41*0,11 a 0,94*0,11 b 7,65 0,0040 

F E ~ ~ *  AB 0,51*0,03 b 0,37+0,03 a 0,45*0,04 ab 0,48*0,03 b 3,70 0,0427 

N 0,52+2,49 a 0,45*1,3 a 0,45*2,9 a 0,51+1,55 a 1,85 0,1911 

FD~V AB 0,84*0,05 a 0,76+0,08 a 0,73*0,05 a 0,74*0,04 a 0,79 0,5214 

N 0,81+0,04 a 0,73+0,03 a 0,65&0,06 a 0,6820.03 a 2,47 0,1119 

AB 7,05&0,67 a 7,72+1,02 a 7,14*1,18 a 6,52*0,43 a 0,31 0,8157 
FDis 

N 8,53i0,34 c 7,52i0,4 bc 6,13&0,97 ab 5,2320.32 a 6,53 0,0073 

* Los valores fueron convertidos a rango para la prueba de ANDEVA. Se presentan 10s valores originales. 
Letras distintas indican diferencia significativa, LSD de Fischer (p<0,05). AB = hea basal, N = abundancia. 

Respecto a la media ponderada de la comunidad (CWM), tanto para Amax como para DM, las 
diferencias mayores se presentaron entre la clase de edad de 4-6 aiios y el BP. La C W M  para Amax 
usando como ponderador el irea basal diferenci6 significativamente la clase de edad de 4-6 afios (p = 
0,0514), que present6 el mayor valor (22,77), de la clase de edad de 19-21 aiios (17,9) y del BP (18,2), 
pero no se diferencid de la categoria de 14-16 aiios (2059). Cuando el ponderador fue la abundancia, 
la clase de edad de 4-6 aiios tambien present6 el valor mds alto (20,41) y se diferenci6 de las demds 
categon'as de la cronosecuencia (p = 0,0009). Es interesante notar que 10s valores de la CWM para la 
dtura mdxima son mayores en las clases de edad mas temprana (4-6 afios), incluso, respecto a1 BP. 
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La CWM para DM tambi6n mostr6 diferencias significativas entre las clases de edad y el BP 
tanto con el hrea basal como con la abundancia como ponderadores. Con el irea basal la clase de edad 
de 4-6 aiios present6 el valor mis bajo (0,53) y se diferenci6 de manera significativa de la clase de 
edad de 19-21 afios (0,62) y del BP (0,73) (p = 0,0006); en tanto, la clase de edad de 19-21 aiios no se 
diferenci6 de la de 14-16 afios (0,55). A1 emplear la abundancia como valor ponderador las clases de 
edad de 4-6 y de 14-16 aiios, que no se diferenciaron entre si, presentaron 10s valores mhs bajos (0,55 
y 0,59, respectivamente) y se diferenciaron de la clase de edad de 19-21 aiios (0,66) y del BP (0,74) 
(p<0,0001). En general, 10s valores de la CWM para la densidad de la madera tendieron a incrementar 
con la edad de abandon0 del bosque, a diferencia de la Amax que solo diferencid a1 bosque joven del 
resto (Cuadro 15). 

Cuadro 15. Andlisis de la varianza de la media ponderada de la comunidad (CWM) para altura mcixirna 
(Amax) y densidad de madera (DM) por clases de edad en la cronosecuencia product0 de la 
roza-tumba-quema (RTQ) en la selva mediana subperennifolia, en Calakmul, Campeche 

AB 0,53*0,04 a 0,55*0,02 ab 0,62+0,03 b 0,73*0,01 c 12,29 0,0006 

N 0,55&0,03 a -0,59*4,80E-03 a 0,66+0,01 b 0,74+0,01 c 63,69 <0,0001** 
- -- 

** El ANDEVA se realiz6 con permutaciones (Anderson y Legendre 1999). Letras distintas indican diferencia 
significativa, pmeba LSD de Fischer (p< = 0,05). AB = Area basal, N = abundancia. 

El andisis de componentes principales a partir de 10s diferentes indices de diversidad funcional 
usando el hea basal como ponderador, cuando el indice lo incluye, explic6 un 74,4% en sus dos 
primeros ejes. El primer componente (60,1%), separa en primera instancia al indice de diversidad 
funcional ponderada (wFD) de 10s indices que son afectados por la riqueza de especies (FAD1, FAD2, 
FD, FDc), asi corno del indice multidimensional FRic, que tambikn es afectado por la riqueza (Figura 
11). El segundo componente (14,3%) separa 10s indices de diversidad multidimensionales (FDiv, FEve 
y FDis) de 10s indices de diversidad afectados por la riqueza de especies y tambien de 10s indices de 
diversidad flon'stica. El indice de diversidad Q de Rao, aparece m5s relacionado a 10s indices de diver- 
sidad multidimensionales, principalmente a FDis, tal como se ha reportado en otro trabajo (Lalibertk 
y Legendre 2010). 
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- I 

en el eshrdio de la dlversidad funcional 
Diego Bermeo, Diego Delgado, Bryan Finegan, Fernando Casanoves, Laura Pla 

En el Capitulo 3 se definieron y caracterizaron seis tipos funcionales de plantas (TFPs) y se es- 
tudi6 el comportamiento de la frecuencia de cada uno en un gradiente altitudinal (400 a 2770 msnrn). 
Este estudio fue conducido en el Corredor Biol6gico Volcslnica Central Talamanca (CBVC-T), Costa 
Rica, y 10s detalles de la toma de datos se encuentran en el Achpite 3.3.2. 

Las variaciones de la diversidad funcional (DF) analizadas en el Capitulo 3 rnediante las frecuen- 
cias relativas de 10s TFPs en el gradiente altitudinal del corredor bioldgico, pueden tambikn ser ana- 
lizadas utilizando indices cuantitativos de DF. Los indices de DF contemplan las correlaciones entre 
rasgos y sintetizan la variacidn funcional de las comunidades asociada a 10s carnbios altitudinales. 

En este capitulo se analizan las relaciones entre indices de DF multirasgo y monorasgo, asi como 
las medias ponderadas de la comunidad (CWMs) de 10s distintos rasgos, en un gradiente altitudinal. 
En primer lugar se realizaron correlaciones lineales de Pearson de c d a  medida de diversidad con la 
altitud, lo que permiti6 reconocer 10s indices que e s t h  mis asociados con cambios altitudinales y la 
direcci6n de este cambio. En segundo lugar se realizaron andisis de regresiones lineales simples y 
mfiltiples, utilizando la altitud expresada en miles de metros sobre el nivel de mar. Las regresiones 
mdtiples se deben a la inclusidn de tkrminos cuadriticos para la altitud. Los modelos resultantes per- 
miten conocer la tasa de cambio del indice con la altitud en 10s rnodelos lineales, y la altura a la que se 
dcanza el m h o  o minimo valor de la medida de diversidad. 
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7.1 hdices de diversidad funcional y su relaci6n con la altitud 
Para observar c6mo varia la DF en tkrminos del gradiente altitudinal encontrado a lo largo del 

corredor se estimaron trece indices por parcela. Los indices multirasgo estirnados fueron: FAD1 y 
FAD2 (Walker et 91.1999), FD (Petchey y Gaston 2006), wFD (Pla et 51.2008), Rao (Rao 1982), rRao 
(Pavoine et A. 2005), Convex hull (Cornwall et 91. 2006), FRic, FEve y FDiv (Villkger et A. 2008), 
y FDis (Lalibertk y Legendre 2009). Tambikn se calcularon 10s indices monorasgo: FRO (Mouillot et 
d. 2005) y FDvar (Mason et 61.2003). Se estim6 ademhs la CWM (Diaz et a. 2007a) para cada rasgo 
funcional con 10s vaIores originales. Todas las medidas de DF que incluyen un ponderador por especie 
fueron calculadas usando el ndmero de individuos (N) y el hea  basal (G). 

Los indices se estimaron con el programa FDiversity (Casanoves et Q. 2011). Los valores de 10s 
rasgos (AF: h a  foliar, DM: densidad de madera y CFMS: contenido foliar de materia seca) fueron 
estandarizados, debido a que involucran distintas unidades de medida, con el objetivo de evitar confu- 
siones debidas a cambios de escala en el ciilculo final del valor de 10s indices. 

Solo siete indices tuvieron una asociacidn lineal significativa con la altitud (Cua- 
dro 16). La correlaci6n de Pearson reporta una mayor relaci6n lineal positiva con el indi- 
ce rnonorasgo F'Dvar-AF ponderado por el nlimero de individuos (r = 051, p = 0,0009) y 
FDvar-AF ponderado por 5rea basal ( r  = 0,44, p = 0,0053). En el caso de FDvar-DM la re- 
lacidn es negativa usando como ponderador al n h e r o  de individuos o al 5rea basal (r = -0,43 y 
r = -0,33 respectivamente). Como FDvar es un indicador de la variabilidad de un rasgo, podemos 
afirmar que la varianza de la DM a bajas alturas sobre el nivel del mar es mayor y disminuye a medida 
que aurnenta la altitud. La mayor asociacidn lineal negativa se encontr6 en FRO-CFMS, seguida de 
FDiv y de FDvar-CFMS, todas ponderadas por el ncmero de individuos. 

Cuadro 16. Correlacidn de Pearson para 10s indices de diversidad funcional considerando nu'rnero de 
individuos y cirea basal 

r... ............... . -....A " ... ... ... 'P.' ,-... ........ '... .. - .". . 
i ?a~d&&%?r hdke  r P ,  ! 
i ......... ......-. ................ ,._..- _-... . .  ...................... "..L..........C...-.-.-^-?._.r__ _ : 
I Nljmero de individuos FDiv -0,35 0,0324 1 

j Area basal 
i 

FRO-CFMS 

I FDvar-DM -0,33 0,0437 
>. -- ........................... - L 

fndices monorasgo para 6rea foliar (AF), densidad de madera (DM) y contenido foliar de materia seca (CFMS). 
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Se realizd un andisis de regresidn lineal que permitid identificar cdmo 10s cambios de la variable pre- 
dictora (altitud de las parcelas) afectan la variable respuesta (indice). Para 10s indices que no presentaron 
tendencia lineal significancia con la altitud, se ajust6 un nuevo modelo incorporando el thnino cuadritico. 

Solo nueve indices resultaron significativos en el andisis de regresi6n lineal usando como regre- 
sora la altura sobre el nivel del mar (Cuadro 17). Ninguno de 10s indices de DF que se calculan sin 
tener en cuenta una medida de ponderaci6n (hrea basal o nfimero de individuos) presentaron cambios 
significativos con la altura. 

Los indices multirasgo wFD y FDiv calculados usando el numero de individuos como ponderador 
mostraron cambios significativos con la altitud. En el caso de wFD la relacibn es cuadriitica, disrninu- 
yendo el valor del indice de DF hasta 10s 18 18 msnm (altura a la que se encuentra el minimo valor de 
wFD) para luego crecer. Este valor de altura en el cud se alcanza el m'nimo (o el mkimo, dependien- 
do del signo de 10s coeficientes) para el indice se calcula a partir de la derivada primera de la funcidn 
estimada, que luego de ser igualada a cero, perrnite encontrar el valor de la altura en funcibn de 10s 
coeficientes del modelo (Cuadro 17). Si y = a + bx + cx2, siendo y el indice y x la altitud, entonces la 
derivada prirnera igualada a cero es 0 = b + 2cx ; luego despejando la variable independiente se tiene 
que x = -b/2c . Si reemplazamos 10s coeficientes para wFD se tiene [-(-0,49)/2(0,1348) = 1,8181, 
que al expresarlo en metros, resulta en 1818 msnm. En este caso, dados 10s coeficientes estimados en 
la ecuacibn de regresi6r1, la altura sobre el nivel de mar x corresponde a un m'nimo, debido a que el 
coeficiente c es positivo. El indice FDiv present6 solo tendencia lineal negativa, con una tasa de dis- 
minucidn de 0,06 cada 1000 m de increment0 de altura sobre el nivel del mar (Cuadro 17). 

Cuadro 17. Modelos de regresion lineal para 10s indices de DF en funcibn de altitud (ALT) considerando 
nlimero de individuos y drea basal 

j Numero de wFD 
j individuos 

FDiv 
I 

FRO-CFMS 

FRO-FFH 

Y = 0,63 - 0,49 ALT + 0,1348 ALT2 0,21 0,0162 

Y = 0,84 - 0,06 ALT 0,12 0,0324 

Y = 0,96 - 0,40 ALT + 0,0970 ALT2 

Y = 0,98 - 0,51 ALT + 0,1407 ALT2 

I FDvar-AF Y = 0,71 + 0,09 ALT 

!..- FDvar-DM Y = 0,40 - 0,11 ALT 0,18 0,0078 . .  .... r ., 

Area basal FRO-CFMS Y = 0,65 - 0,05 ALT 0,12 0,0338 

I FDvar-AF Y = 0,71 + 0,08 ALT 0,20 0,0053 

L . - .......... . - - -...- .... .-.., . . .  

Area foliar (AF), densidad de madera (DM), contenido foliar de rnateria seca (CFMS) y fuerza fisica foliar (FFH). 
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El indice monorasgo FRO-FFH (FFH: fuerza foliar de la hoja) solo result6 significativo cuando 
se us6 como ponderador a1 nlimero de individuos, y ajust6 con una funcibn cuadritica positiva, con 
valor minitno a 10s 18 12 msnm. Para el caso de 10s indices FRO-CFMS, FDvar-AF y FDvar_DM, se 
encontraron relaciones significativas con la altura tanto usando como ponderador el niunero de indivi- 
duos como el irea basal (Cuadro 17). 

El indice FRO-CFMS mostr6 una tendencia cuadritica con un minimo en 2062 msnm cuando se 
ponder6 por n h e r o  de individuos, y la tendencia fue lineal cuando se ponder6 por hrea basal, con una 
tasa de cambio negativa de 0,05 por cada mil metros de altitud. En el caso de FDvacAF se observd 
una tendencia lineal positiva cuando se ponder6 por nljmero de individuos y por 6rea basal (Cuadro 
17). El indice FDvar-DM present6 una asociacidn lineal negativa al ponderarlo por el ndmero de 
individuos y una asociacidn cuadritica cuando se lo ponder6 con hrea basal. En este dltimo caso el 
mhimo se l0gr6 a 10s 125 1 msnm. 

Si bien 10s coeficientes de determinacidn lineal de estos modelos no fueron altos (0,12 < R2 < 0,35) 
esto puede explicarse porque s61o se estd considerando la altitud como variable regresora. El hecho de 
que un par de parcelas a la misma altitud puedan tener distinta cantidad de precipitaciones, tempera- 
twas, tipo de suelo, etc. introduce variabilidad que no ha sido considerada. Sin embargo, el hecho de 
encontrar significancias para varios indices, indica que estos son sensibles a1 cambio de la composi- 
cidn funcional en el gradiente de altitudes considerado. 

Los resultados de la prueba de correlaci6n de Pearson para la media ponderada de la comunidad 
(CWM) rnostraron que 10s rasgos AFE, CFMS, FFH, DM y el contenido foliar de nitr6geno (N) tuvieron 
una asociaci6n lineal significativa con la altitud (Cuadro 18). El AFE y el contenido de N foliar presenta- 
ron una dismimci6n del valor promedio con el aumento de la altura sobre el nivel del mas cuando se us6 
el h a  basal como ponderador. Cuando se us6 el nfirnero de individuos, AFE tarnbikn tuvo una correla- 
ci6n negativa. Usando firea basal como ponderador, FFH mostr6 una tendencia positiva con la altitud. 
Los indices CFMS y DM presentaron una correlacidn positiva con la altitud para arnbos ponderadores. 

El ansllisis de regresi6n lineal de las CWM del contenido de N foliar solo result6 significativo 
cuando se ponder6 por el hrea basal para su componente lineal, indicando una pkrdida de 2,47 mg/g 
por cada aumento de 1000 msnm (Cuadro 19). Las CWM de 10s dernis rasgos que respondieron a 
cambios en la altitud, fueron significativas utilizando arnbos ponderadores. En el caso de AFE pon- 
derada por nlimero de individuos, el promedio respondi6 a una funcibn cuadritica con un mhximo de 
13,83 mm2/mg a 10s 1299 msnm, y cuando fue ponderada por ires basal, present6 una tasa de dismi- 
nuci6n promedio de 1,4 d m g  por cada 1000 m. 
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Las CWM para CFMS, tanto con n h e r o  de individuos como con ires basal, mostraron una re- 
lacidn lineal positiva con una tasa de cambio de 23,07 mgfg y 22,18 mgfg por cada 1000 m de altitud. 
La DM cuando se ponder6 por nfimero de individuos present6 una relacidn cuadrgtica, mientras que 
cuando se ponder6 con 6rea basal mostr6 una tendencia lineal positiva (Cuadro 19). 

Cuadro 18. Correlacibn de Pearson para las medias ponderadas de la comunidad (CWM) considerando 
nlimero de individuos y drea basal 

-- 

1 Ponderador CWWi r 0 i 
I N~lrnero de individuos CWMAFE -0,33 0,0448 I i 

1 CWM-CFMS 0,35 

CWM-DM 0,33 0,0447 

~ r e a  basal CWMAFE 442 0,0095 

CWM-CFMS 0,38 

CWM-DM 

I CWM-N -0,37 0,0231 1 
Area foliar especifica (AFE), densidad de madera (DM), contenido foliar de materia seca (CFMS), fuerza fisica foliar 
(FFH) y contenido foliar de nitr6geno (N). 

Cuadro 19. Modelos de regresibn lineal para las medias ponderadas de la cornunidad (CWM) considerando 
nlimero de individuos y drea basal, enfuncidn de altitud (ALT) 

Pondemdoa hdice MoMo P 

CWM-AFE Y = 11,12 + 4,17 ALT - 1,6054 ALT2 0,20 0,0199 
Numero de 
individuos CWM-CFMS Y = 363,87+ 23,07 ALT 0,12 0,0320 

CWM-DM Y = 0,57 - 0,21 ALT + 0,0732 ALF 0,31 0,0015 

Area basal CWM-AFE Y = 14,89 - 1,40 ALT 0,17 0,0095 

CWM-CFMS Y = 377,80 + 22,18 ALT 0,14 0,0195 

CWM-DM Y = 0,35 + 0,07 ALT 0,24 0,0017 

CWM-N Y = 29,04 - 2,47 ALT 0,14 0,0231 

k e a  foliar especifica (ME), densidad de madera (DM), contenido foliar de materia seca (CFMS) y contenido foliar 
de niWgeno (N). 
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Los modelos lineales permiten estimar no solo las tendencias generales de cambio de las distintas 
dimensiones de la DF sino tarnbidn 10s umbrales donde se produce un cambio de sentido en la relaci6n 
con la variable regresora, en este caso con la altitud. El ansilisis comparative de estas tendencias, asi 
como de 10s cambios en 10s umbrales para 10s diferentes indices o para las CWMs de 10s rasgos, aporta 
informaci6n relevante para la interpretacibn de las relaciones objeto de estudio. 
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Estlmaciun de 10s senricios ecosi~6micos 
con fndkes tuncionales especZficos 

Eleni Marinidou, Bryan Finegan, Guillermo Jirnknez-Ferrer, Fernando Casanoves, Diego Delgado 

En 10s capitulos anteriores se vio que la diversidad funcional (DF), expresada a travks de varias 
medidas o indices, se relaciona directamente con la generaci6n potencial de servicios ambientales o 
servicios ecosist6micos (SE). En este capitulo veremos c6mo usando 10s principios de la ecologia 
funcional y 10s rasgos funcionales (RF) de las especies arbdreas se puede hacer una estimacidn directa 
de 10s SE que estas potencialmente ofrecen (Marinidou 2009). Para entender este enfoque debemos 
visualizar la DF como sindnirno de variedad de 10s rasgos funcionales en relacidn a1 SE de inter& y 
no como 10s valores de estos rasgos. 

La contribucidn potencial de las especies a 10s SE puede ser evaluada indirectamente por 10s RF 
(Loreau y Hector 2001, Quetier et 81.2007b) y por algunas caracterizaciones extsinsecas a las especies 
que llamaremos caracteristicas ecol6gicas (CE). Combinando 10s valores de 10s RF y de las CE es po- 
sible valorar una especie mediante un indice funcional que refleje, en valores relativos, su potencial de 
ofrecer un SE de inter&. Esta valoracidn brinda criterios de seleccidn de especies con mayor potencial 
para uno u otro servicio (Cuadro 20). 

En el presente ejemplo se usa un indice ecoldgico, en una escalade valores con un maxim0 de 100 
que relaciona las especies arb6reas con el potencial que tienen para generar un SE, en este caso el al- 
macenamiento de carbon0 y la conservaci6n de la biodiversidad. El valor funcional ecoldgico de cada 
especie para cada SE se estima combinando 10s valores de las clases de diferentes RF y CE (Cuadro 
20). Para esto se usan ecuaciones que se constmyen con las distancias a1 valor promedio de cada clase 
de valores, multiplicados por una ponderacidn que depende del SE de inter&. 

Ademfis, para estimar la contribucidn de un individuo a 10s SE en un momento deterrninado (va- 
lor ecol6gico del individuo), aparte del valor funcional de la especie a la que pertenece, es necesario 
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conocer sus dimensiones como: altura (H), d ihet ro  a la altura del pecho (dap) y diimetro de la copa 
(dC). La magnitud de estos valores permite otorgar la importancia relativa del individuo en la comu- 
nidad. Un individuo joven ofrece menos recursos que un individuo de la misma especie de mayor 
tamaiio (Cuadro 20). 

Cuadro 20. Rasgosfuncionules (RF), caracteristicas ecolbgicas (CE) y medidas de 10s drboles mlacionados 
con 10s servicios ecosist&micos 

* Los autores citados no necesariamente relacionan 10s rasgos mencionados con este tipo de efecto funcional. Diimetro 
a la altura del pecho (dap). 

Los pasos a seguir para estimar el valor ecoldgico de las especies y de la cobertura arbdrea para 10s 
servicios ambientales de inter&, almacenamiento de carbon0 y consexvaci6n de la biodiversidad, son: 

!% 

Regulation 
clirnatica 

I 

I 
1 
j 

i 
I Conservacibn 
I de la 
i biodiversidad 

1 
i 
i 
1 

- Estimar el valor funcional ecolbgico de las especies, combinando el valor de clases categ6ricas de 
sus RF y sus CE, relatives a 10s diferentes servicios ecosist6rnicos potencialmente ofrecidos. 

I 
Fuentes consultadas j 

sobre SF y CE* i 

I 
I 

Cornelissen et 61. 2003, Diaz et 61. 2006a ' 
I 

- Estimar las metricas dimensionales de 10s individuos arbdreos, cornbinando el valor de clases de 
dos de sus dimensiones (dap, H, y dC), relativas a cada servicio ambiental de interCs. 

Mayfield et al. 2006, Wright et 61. 2006 
Pausas y Lavorel 2003, Mayfield et 91. 2006, 
Wright et LI. 2006 
Pausas y Lavorel2003, Louault et 91.2005 
Mayfield et 81. 2006 
Foster 1990 

Lavorel et 81. 1998, Thiollay 1995 
Thiollay 1995 

DOF 2002 
DOF 2002, lUCN 2007 

- 
. 

Finegan y Delgado 2000, Cornelissen et 
81.2003, Pausas y Lavorel2003, Mayfield 
et 81. 2006 
Lavorel et al. 1998, Cornelissen et 0. 2003 

RF y CE 

densidad 
de madera 

fruto 
semilla 

follaje (forrajero) 
recursos florales 
aliment0 en 
Bpoca de sequia 

densidad de copa 
psrennidad 

nativa / introducida 
amenazada / 
no amenazada 
presion destructiva 
densidad de rnadera 
altura mhima 
tipo de dispersion 

sistema reproductivo 

Tipo de 
efecto 

funcionai 

Fijacion 
de Carbono 

Alimento 
para la fauna 
silvestre 

y 
conectividad 

Valor de 
Existencia 

! 

Medidas 
del 

individuo 

daP 
altura 

daP 
diametro 
de cops 

altura 
dihrnetro 
de cops 

dap 
altura 
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- Estimar el valor ecol6gico de 10s individuos arbdreos, ponderando el valor funcional ecoldgico de 
la especie a la que pertenecen por sus metricas dirnensiondes. 

- Estimar el valor ecoldgico de la cobertura arb6rea de un sitio sumando el valor ecol6gico de 10s 
individuos arb6reos. 

a1 Wmaci6n d d  valor frrndonaf ddgTca de las espcdea 
aMreas mlacionadlo con el aCrnacenamiento de carbuno 

El valor funcional de una especie arb6rea para el servicio ecosist6mico almacenamiento de car- 
b o n ~  (VC) se estima solo con el RF de densidad de la madera, usando cinco clases: muy suave (< 0,30 
glcm3), suave (0,30 - 0,44 g/cm3), mediana (0,45 - 0,59 g/cm3), densa (0,60 - 0,74 g/cm3) y muy densa 
(2 0,75 g/cm3). A estas clases identificadas con la sigla Dm se les asigna un valor de 1 a 5 respectiva- 
mente. El VC de cada especie se estirna con base en la distancia del valor promedio entre clases (Dm 
+ 0,s) y multiplicando por un factor i = 100 /5,5 para llevarlo a la escala propuesta: 

Asi se definieron cinco categorias de valor funcional para carbono: VC = 27,46,64,82 y 100. El 
menor valor corresponde a las especies de madera rniis liviana como Ceiba sp. y el mayor valor a las 
de rnadera mds densa, como Acosmium panamensis. 

En el presente ejemplo, cuando hablamos de carbono almacenado nos referimos solo a la biomasa 
arbdrea que se encuentra arriba del suelo. Sin embargo, la biomasa radicular est6 directamente relacio- 
nada con la biomasa a h a  y puede ser deducida. Por ejemplo, para bosques secundarios y plantacio- 
nes forestaIes en Costa Rica la relacidn promedio es de 0,32, con rangos que vm'an entre 0,19 - 0,39 
(Fonseca et A. 2008). 

8.2 Estimacidn del valor fundonal ecol6gico de e s p i e s  
arb6reas para la coersetvacl'6n de fa biodiwersidad 

La contribucidn de 10s sirboles en la conservacidn de la biodiversidad estd arnpliamente aceptada, 
per0 ha sido poco estudiada con un enfoque funcional relacionfindola directamente con la biodiver- 
sidad como SE. Para estimar el valor funcional de las especies arb6reas para la conservacidn de la 
biodiversidad, se considera que esta es una combinaci6n de tres subservicios: dos de provisi6n a otras 
especies, ya sea como alimentacidn o como hibitat ylo conectividad para la fauna silvestre, y uno que 
indica el grado de conservacidn de las especies arb6reas mismas, llarnado "valor de existencia" o valor 
intrinseco de las especies, no por ofrecer algo a otra especie, sino por su existencia misma en el sitio 
con relacidn a otras especies arb6reas (Cuadro 21). 
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Cuadro 21. ~elacidn ppotencial de 10s rasgos funcionales (RF) y las caracterdsticas scoldgicas (CE) con el 
valor de las especies arbdreaa para la conservacidn de la biodiversidad 

Densidad de madera 

Sistema reproductivo 

Sevvfda MY- c&do 

Alimentacion Oferta de aliment0 Todos 10s alimentos son importantes para diferentes 
especies de vertebrados. No se da importancia a la 
cantidad o tamafio del alirnento per0 sl a la variedad de la 
oferta 

Alimento en Bpoca critica Se da especial enfasis a la production de alimento en 
Bpocas de escasez de recursos 

.-.- ...... -...-- ...... - ........ -- ..... -.-. ....- . . . . . .  

Habitat y Densidad de copa La fauna silvestre prefiere hrboles con copas densas para 
conectividad su percha, escondite y anidacidn 

Perennidad de follaje La densidad de copa es mas importante durante 10s 
meses en que las especies arbbreas guardan su follaje . ..... ,-..--..-.,-,-.-.- .... -..- dm....,.".- --......---. ..,,.. -..-- 

Valor de Nativa / lntroducida Solamente las especies nativas se valoran por su 
Existencia existencia en el sitio 

Amenazada o no Especies en cualquier estado de amenaza tienen maximo 
valor de existencia 

Presion destructiva Valor indirecto: la existencia de especies con alto uso 
destructivo en parcelas productivas significaria una 
disminucion de la presion que sufren en el bosque original 

Especies con densidad de rnadera alta requieren m b  
recursos de materia y tiempo para alcanzar el rnismo 
volumen que especies de densidad de madera baja 

Altura maxima potencial Especies que no alcanzan 10s niveles de dosel superior en 
alcanzable el bosque original tienen menor valor de existencia 

Tipo de dispersibn Especies autircoras no tienen problemas de dispersibn, 
las especies que requieren agentes de dispefsidn escasos 
presentan potencialmente mayor dificultad 

Especies dioicas, necesitan obligatoriamente de la 
existencia de otro individuo de la misma especie dentro 
del radio de alcance de sus agentes de polinizaci6n, lo 
que potencialmente disminuye la tasa reproductiva en 
sitios de densidad poblacional baja 
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8.2.1 Provisjon de ahmento para la fauna si1vest.w 

El valor de una especie arbdrea por su provisitin de alimento a la fauna silvestre (VAL) se estima 
por medio de cuatro rasgos funcionales: la provisi6n de fruto (Fr), de semilla (Sm), de forrajelfollaje 
(Hj) y de recursos florales (Fl). Tarnbidn se considera la 6poca &l aiio en que e s t h  disponibles 10s 
alimentos. Si el kbol provee alimento, le corresponde un valor de importancia de uno para cada una de 
10s rasgos funciondes provistos, per0 si ademds estos alimentos son provistos en la &poca seca (SqFr, 
SqSm, SqHj, SqFl), se le adiciona un valor de importancia adicional. Todos 10s rasgos son valorados 
en escala binaria (0: no ofrece alimento para vertebrados y 1: si lo ofrece). El rasgo de sequfa (Sq) para 
cada tipo de alimento ofrecido se pondera por la mitad del valor asignado para cada recurso. Dentro de 
la escala de valores de 1 a 100, las especies que ofrecen un tip0 de alimento se consideran apxoxima- 
damente 8 veces miis valiosas que las que no ofrecen ninglcln alimento registrado. Para el cfilculo del 
VAL, por cada especie, se pondera la diversidad de diferentes tipos de alimento con un factor i = 4 y el 
resultado se eleva a la potencia j = 1,455. Para evitar valores nulos, tomando en cuenta que las especies 
arb6reas con puntaje cero para todo tip0 de alimentos segdn 10s criterios planteados, indirectarnente 
ofrecen un servicio alimenticio a 10s vertebrados (por ejemplo, el follaje y las semillas de 10s &boles 
aunque no Sean directamente alimento para 10s vertebrados si 10s son para 10s insectos, que a su vez 
alimentan a 10s vertebrados), se aiiade un punto en la ecuacidn (+I). 

De esta forma, se tienen doce clases de VAL de especies para el sewicio de alimentaci6n. Las que 
ofrecen 10s cuatro tipos de recurso en la 6poca de sequia, como Inga jinicuil, tienen el valor mfixirno 
(VAL = loo), las especies que ofrecen menor cantidad de 10s diferentes tipos de recursos alimenticios 
como Ficus sp., en este estudio, o aquellas que no 10s ofrecen en la Epoca de sequia, como Bursera 
simnrouba, tienen menor valor. Las especies que no ofrecen ningdn recurso alimenticio como Blepha- 
ridium guatemalense, tienen el valor minimo (VAL, = 1). 

8.22 Provision de hdbitat ylo conectivfdad para !a fauna siivestre 

El valor de una especie arbdrea por su capacidad potencial para proporcionar hdbitat y conec- 
tividad a la avifauna silvestre (VHB) se estima combinando 10s valores de dos rasgos funcionales: 
densidad de copa (Dc) y perennidad de follaje (Pn) (Cuadro 21). Para la densidad de copa se usa 
una escala ordinal (1 - 3), dando mayor valor (3) a las especies de copa densa. Para la perennidad 
de follaje se consideran tres clases: caducifolias, las que pierden sus hojas durante 4 6 mis meses 
(1); subperennifolias, las que pierden sus hojas por cortos periodos, de hasta 3 meses (2); y pe- 
rennifolias (3). Para obtener el VHB se ponderan 10s valores de las clases de rasgos de tal forma 
que cada clase subsecuente de densidad de follaje tenga tres veces el valor de la clase anterior, 
y las especies subperennifolias y perennifolias 2 y 3 veces el valor de las caducifolias respecti- 
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vamente. Los valores se ponderan por un factor i = 100/27. para expresarlos en el interval0 de 
escala propuesta 

VHB = 3DC-1 x Pn x i . 
Con esta escala de cuantificacibn se formaron siete clases del valor funcional de especies para el 

semicio potencial de provisidn de hgbitat, con valores absolutos de 4 a 100. Asi, especies perennifolias 
con follaje denso como Mangifera indica, tienen el mbimo valor (VHB = 100) y especies caducifo- 
lias con follaje ralo como Cordia alliadora, tienen el valor m'nimo (VHB = 4). 

El "valor de existencia" (VEX) es el valor que tienen las especies arbbreas por su simple existen- 
cia y no por 10s servicios que ofrecen a otras especies ni a la sociedad, sean de producci6n, uso o de 
belleza escbnica. Autores como Groom et d. (2006) indican que este valor refleja qub sentiriamos si 
al* dia estas especies se extinguieran. Para evitar este nivel de subjetividad y apoyhdose en un pun- 
to de vista mds ecolbgico, en este trabajo se considera que solo las especies nativas del bosque original 
tienen valor de existencia para la conservaci6n de la biodiversidad, y que las especies amenazadas, 
las de mayor potencial de alcanzar el dose1 superior, las m8s vulnerables por ser preferidas para su 
uso (presibn destructiva), las de menor probabilidad de dispersidn y reproduccidn y las de crecimiento 
lent0 tienen mayor valor. 

El VEX se estima por la combinacidn de 10s valores de tres CE: especie introducida (Int), nivel de 
amenaza (Am) y presi6n que recibe por el hombre (Pr); y cuatro RF: densidad de madera (Dm), altura 
mixima alcanzable (Hmax), tipo de dispersi6n (Ds) y sistema reproductivo (Rp). Las primeras dos son 
filtros, asignando valor cero (0) a las especies introducidas y el valor rnbimo (100) alas reportadas en 
cualquier nivel de amenaza; el misrno valor que se asignaria a cualquier especie que presentara nivel 
de clase miximo para todos sus rasgos y caracten'sticas ecoldgicas. La Pr se estima por la suma de las 
preferencias sobre su madera u otros productos y sobre su lefia, obteniendo cuatro categorias: sin uso 
(O), lefia (I), madera u otro uso "destructivo" (2), y rnadera y leiia (3). 

Para Dm se usan las rnismas categorias y distancias que para el servicio ecol6gico de almacena- 
miento de C. Por su Hmax las especies se categorizan en tres clases : hasta 113 de la altura mixima 
alcanzada por 10s irboles del bosque original o hasta 10s I5 m (I), hasta 213 o hasta 30 m (2) y arriba 
de 10s 30 m (3). La distancia entre ellas se estirna por sus medias (Hmax - 0,5). La Ds se categoriza 
tambikn en tres clases: especies aut6coras o anemdcoras, sin puntaje (0); especies dispersadas por aves 
y mamiferos (1); y especies dispersadas solamente por aves y mamiferos grandes (2), por considerar- 
10s miis escasos. Para el ci%lculo de las distancias se aplica (Ds + 1) except0 para la primera clase que 
se considera nula. De esta manera, la 6ltima categoria tiene medio puntaje m8s que la anterior. Para 
Rp se usa una clasificacibn binaria (0: no dioicas, y 1: dioicas). Finalmente, el valor de cada rasgo se 
pondera por un factor que considera su peso en el c5ilculo del valor de existencia. 
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El valor total obtenido se divide por un factor i = 2,27 igual a la suma de 10s valores minimos, y 
la combinxi6n de 10s rasgos se pondera con un factor j = 2,84, obteniendo asi una escala de valores 
absolutos de 0 a 100 para VEX 

Dm + 0,5 Hmax - 0,s Ds + 1" 
..*--- fa( 5.5 ) + b (  2.5 )+C($)+d(- )+eRp\ '  

Nota: a, b, c, d y e son 10s ponderadores de cada rasgo (Marinidou 2009). * Si Ds = 0, entonces no se suma 1 

Con este modelo, en este estudio se obtuvieron setenta y seis clases de valor absoluto, incluyendo 
las especies arnenazadas como Asfronium graveolens de valor miximo (VEX = 100) e introducidas 
como Mangifera indica de valor minitno (VEX = 0). Usando este indice, especies que por su uso 
reciben alta presi6n destructiva en el bosque natural, que son de crecirniento lento por tener madera 
densa, que alcanzan alturas de dosel medio-alto, y que necesitan mamiferos medianos a grandes para 
su dispersi6n, como Hymenaea courbaril (VEX = 71), tienen mayor valor de existencia que especies 
con baja presi6n de uso, baja densidad de madera, que no superan el nivel de dosel bajo y que son 
autkoras, como CochZospermum sp. (VEX = 2). 

El valor potencial de una especie arbBrea para proveer servicios para la biodiversidad (VBD) se 
estima sumando el valor que tiene frente a 10s tres subservicios mencionados, creando un indice de 
servicio a la biodiversidad de 1 a 100. 

Este es un indicador del valor funcional de una especie con relaci6n a la biodiversidad. Aunque 
para estirnar el valor ecol6gico de toda la comunidad, se utiliza el valor funcional con las dimensiones 
de 10s irboles, con cada componente de este valor por separado (VAL, VHB y VEZ), y despuks se 
expresa como promedio 

VAL + VHB + VEX 
VBD = 

3 
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8.3. I Dimensiones de los Indiwiduos que afectan el pofmcia8 rkwl vaEdf 
ecoldgjco de las especies 

La capacidad de 10s hboles para generar SE depende de 10s diferentes rasgos funcionales de las 
especies presentes pero tambikn de las dimensiones de 10s individuos: altura (H), d ihet ro  a la altura 
del pecho (dap) y diimetro de copa (dC). Las relaciones entre estas medidas pueden cambiar en dife- 
rentes sistemas productivos, tanto por 10s dafios que producen animales y humanos sobre 10s irboles 
como por 10s cambios en la arquitectura del irbol asociados a condiciones del suelo. Asl, para reflejar 
el tamaiio del Brbol en relacidn con cada SE es necesario tomar en cuenta mis de una dimensi6n aun- 
que estas lilthas estkn correlacionadas. 

Adeds ,  las dimensiones influyen de rnanera diferente sobre el valor ecoldgico de un individuo 
por cada servicio ambientd. El volumen del hbol, estimado por el dap y la H, es proportional a la 
cantidad de carbono alrnacenado. Para la dirnentaci6n, el dap refleja la etapa de desarrollo del kbol 
y el dC la condicidn y tamaiio de la copa donde 10s recursos alimenticios se producen. Los tipos de 
medidas del6rbol mhs relacionados con el servicio de habitat y conectividad son el dC, por reflejar el 
volumen de la copa donde la fauna silvestre puede tener refugio (Thiollay 1995), y la H porque influye 
en la atracci6n de animales depredadores o frugivoros, como la cotinga piquiamarillo (Carpodectes 
antoniae) (Stiles y Skutch 1989) y otras aves (Thiollay 1995), que prefieren las alturas para su movi- 
miento. El dap y la H se consideran como las dimensiones m6s influyentes en el valor de existencia, 
considerando las dificultades superadas y 10s recursos requeridos por las especies para llegar a1 volu- 
men o a la etapa de desarrollo alcanzada. 

De esta forma, el valor ecol6gico de un individuo se estima ponderando el valor funcional de la 
especie por sus mktricas dimensionales (Dim). Las Dim se crean combinando 10s valores categorizados 
de 10s dos tipos de dirnensi6n relacionados, de la misma forma que 10s valores ecol6gicos funcionales 
de las especies. Por la importancia del dap en el modelo del carbono y para refiejar mejor la variable 
continua en categorias, se forman clases cada 10 cm, i.e. CatdapC = 1, de 5 a 15 cm; CatdapC = 2, de 
15 a 25, y asi sucesivamente (Cuadro 22). 
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Cuadro 22. Categorfas de dimensibn de los cirboles enfuncibn del didmetro a la altura delpecho (dap), la 
altura (H) y el didmetro de copa (dC) 

83.2 Esfjjmaci6n de! vabr ecoMg!ca de los drbofes t?;2 rdack5ir;' 
con ed a ~ m a c ~ n ~ m i e n t ~  de carborrs 

El carbono se estima como una fracci6n de la biomasa de materia seca arriba del suelo (tonelada 
de materia seca). Para calcular el valor de 10s individuos arb6reos con relaci6n al carbono fijado (C en 
toneladas) se usa el modelo lineal de estimaci6n de biomasa akrea (kilogramos de materia seca) que 
usa datos de dap (en centimetros), altura total (H en metros) y densidad de madera (d en gramos por 
centimetro cdbico), con coeficiente multiplicador constante F = 0,06 para hboles de hoja ancha, que 
asume conicidad del fuste estable para diferentes tarnafios del irbol, con P = 1 (Chave et a. 2005) y 
fracci6n C / biomasa fija = 0,5 (IPCC 2003, FA0 2005) 

Con este modelo base se construye el modelo funcional propuesto que estima la cantidad de 
carbono almacenado por 10s &boles tomando en cuenta el valor funcional para el C (VC) y la metrica 
dimensional (DimC). La DimC compuesta por CatdapC y CatH, y el VC se ponderan de forma que se 
reflejen el valor y la distancia real de las medias entre categorias (Cuadro 23). 

Cuadro 23. Equivakncias entre 10s modelos base Chase yfuncional Cpara la estimacidn de almacenamiento 
de carbono . 

M&s?o Factor DirnC !hitstdad do mad& 

Cbm 0,0471 dap2*H d 

Funcional C 0,0471 1 OxCatdapCZxlSxCatH-0,s 0,8251 OOxVC 

Dirirnetro a la altura del pecho (dap), altura (H), densidad de madera (d), categorias (Cat) para carbono (Cuadro 22), y 
valor hncional de la especie para el almacenamiento de carbono (VC). 
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El valor funcional ecol6gico de 10s individuos se estima ponderando el valor funcional de la es- 
pecie correspondiente por su rnktrica dimensional (Dim). Las Dim se modelan combinando 10s valores 
categ6ricos de dos de las climensiones (Cuadro 22), escogidas por su relacidn con el servicio de inter& 
(Cuadro 20), respetando la distancia real entre las medias de cada categoria. 

La Dim para la provisidn de alimentos (DimAL) se construye con base en dos medidas (dap y dC) 
con igual peso. Debido a que 10s hboles alcanzan una etapa de desarrollo para la producci6n de 
recursos alimenticios y pueden seguir creciendo sin aumentar su oferta alimenticia y a veces hasta dismi- 
nuirla, se usa una DimALcapmax, otorgando desde la pencltima clase de DimAL, 10s valores mtiximos. 

La Dim de hdbitat (DimHB) tiene una relaci6n cdbica con respecto a las medidas del irbol (cua- 
drritica por el dC a la que se multiplica por H). Suponiendo un crecimiento continuo, cuhto  mds 
grande sea el hbol mayor serh su valor DimHB. 

La Dim para el valor de existencia (DimEX) se basa en la raiz cuadrada del volumen del tirbol. 
De la misma forma que para la DimAL, se considera que despuks de una etapa de crecimiento el valor 
del kbol pemanece constante o incluso puede disminuir ya que se acerca a su muerte. Se usa una Di- 
mEXcapmax para disminuir 10s valores de las categorias de DirnEX que son mkimas o se aproximan 
a1 miximo (Cuadro 24). 

Cuadro 24. Mktricas dimensionales (Dim) para la estimacio'n del aporte de 10s drboles a la conservaci6n 
de la biodiversidad 

, FXvnonsh Dlmbop' Mdi DmdC Wm 

i AL Catdap - 1 
! CatdC Dirndap x DimdC 

DimAL 
I ''caprnax 1.45 x D ~ ~ A L ( ' - T )  

I HB - CatH - 0,5 Catdc2 D i m H  x D i m d C  
............................................................................... 

EX (Catdap - 1)' CatH - 0,5 (Dimdap x ~ i r n ~ ) ' ~ '  
2 DimEX - x D i m ~ ~ ( l - 7 )  

EXcapmax 100 

' Para la primera categoria de Catdap se usa un filtro Ilevindola a 0.5 veces del valor de la siguiente. 

Las abreviaturas Catdap, CatH y CatdC, se refieren a1 valor de cada categoria de dimensi6n (Cuadro 22). 

La abreviatura capmax hace referencia a las escalas creadas para aliment0 (AL) y existencia (EX), donde la capacidad 
mhima de servicio se alcanza antes de llegar a la dimensi6n DimAL y DimEX mikima. Habitat = HB. 
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Primero el valor de 10s irboles encontrados en el sitio se estirna para cada subservicio por separado 

AL = DimAL,,,, x V A L ,  

DimHB x VHB 
HB = 

4 1 

EX = DirnEX,,,,,, x V E X ,  

Luego, su valor para el servicio a la conservacidn de la biodiversidad en su totalidad se estima con 
el promedio de 10s valores de 10s tres subservicios 

El valor ecoldgico de una comunidad arb6rea para cualquier SE se puede estimar a partir del valor 
ecol6gico de 10s individuos que la integran. Esta forma de estimaci6n del valor de la cobertura arb6rea 
es equivalente a1 escalamiento desde 10s rasgos funcionales a nivel de individuos hasta el rasgo agre- 
gad0 a nivel de comunidad o poblaciBn, definido por Violle et il .  (2007) con el nombre "parimetro 
funcional de la comunidad" (PFC): 

donde ni es el ndrnero de las especies muestreadas en la comunidad, Ai es la abundancia relativa de la 
especie i en la comunidad, y ET, es el rasgo de efecto de la especie i en la comunidad. 

Mis all6 del PFC, el valor ecoldgico de una comunidad arbdrea se estima tomando en cuenta, 
ademis del valor funcional, las metricas dimensionales de 10s individuos. Por otro lado, el cilculo del 
valor ecoldgico de la cobertura arb6rea requiere el uso de funciones integradoras, que pueden ser sim- 
plemente aditivas cuando 10s efectos considerados son aditivos como en el caso del almacenamiento 
de carbono, o mhs complejas como en el caso de la conservacidn de la biodiversidad. En este trabajo 
se estima el valor ecoldgico de la cobertura arb6rea para el SE de almacenamiento de C como 
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y se calcula el valor ecoldgico de la cobertura arb6rea para la biodiversidad tambikn por sumatoria 
simple de 10s valores ecol6gicos de 10s individuos arb6reos 

Algunas formas para mejorar 10s modelos de estimaci6n del valor de la cobertura arb6rea para 
la biodiversidad podrian incluir una funcibn (n diferente a la sumatoria simple del valor de 10s in- 
dividuos, o un ponderador del valor ecol6gico resultante (ED) con un indice de diversidad funcional 
(IDF) o ambas cosas 

BD = x;:, EDi x IDF 6 BD = q z l ~ ~ i  x ZDF. 

Estos ponderadores, adecuadamente seleccionados podrian ayudar a evitar incentives perversos, 
como sernbrar de forma masiva 10s individuos de una especie que muestren mayor valor para la BD, 
como por ejemplo plantaciones monoespecificas, que en cobertura arb6rea tendrian bajo valor para la 
conservaci6n de la biodiversidad. 
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Anexo 3. Sewicios ec~sist~mlc<~s y popiedades B C Q S ~ S ~ ~ ~ / C L P S  asaciadas 

Propiedades ecosistemicas 
Servicio ecosistemlco asociades (cbdigos en Anexo 3) y 

referencizs (en Anexo 6) 1 
Acurnulac~on y flujo de carbon0 (+) 1'9 (1) i 

1 
I Regulacidn a traves de la retroalimentaci6n biofisica de las condiciones p2, p4, P16, P31, P22, P23, P24, . 

climaticas adecuadas para 10s humanos y las plantas, y para anlmales que se P25, P28 (9) 
consideren importantes 

I 
Regulacibn a traves de la captura de carbono de las condiciones climaticas 
adecuadas para los humanos y para las plantas y anirnales consideradas P2, P4, P5, P17, P25, P31 (9) 
importantes para ios humanos 

I Cantidad de biomasa producida por plantas consideradas importantes para pl (5); P2, P4, P, 7, P31 (9) 
10s humanos 

Estabilidad de la produccion de biomasa por plantas impoftantes para fos p2, p4, P17, P31 (9) 
humanos 

Prese~acidn de la fertilidad de suelos que sostienen la produccidn de 
piantas y animales considerados importantes para 10s humanos. Forrnacion P2, P4, P17, P22, P25, P28, P31 (9) 
Iestabilidad del suelo 

Produccidn de forraje 

I Produccibn de alimentos yfibras (+) P2, P4, P17, P29 P30, P31 (9) 

Polinizacibn esencial para la produccion de frutas y la perpetuation de p2, p4, P31 (9) 
especies de plantas importantes 

I Resistencia a organismos invasivos con impactos negativos a nivel ecologico, p2, p4, 7, p31 (9) 
economico ylo cultural 

Control de pestes y enfermedades en sistemas agricolas PI (5); P2, P4, P17, P31 (9) I 
Proteccidn natural contra tormentas, inundaciones, huracanes, fuegos que 
causen daAo a los humanos y a 10s sistemas de produccibn animal que de P5 (7); PI 7 (7, 9); P2, P4, P31 (9) 
elios dependen y proteccibn contra deslizamientos de nieve i 

1 Resibencia de SE en el tiempo 

I Resistencia para la produscldn de bienes y servicios en el tiempo 

I Habitat para rnariposas 

P5 (7); PI7 (7,9); P2, P4, P30, P29, 
Servlcios culturales y esteticos P31 (9) 

(+): Algunos autores consideran estos SE como propiedades ecosist6micas. 
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-go funcional y propiedades ecdstemicas asocizdas (cMigos en Anexo 3) y referencias {en h e x 0  6) 

Forma de vida: P8, P l  1 , P13, P14, ~ 1 6 ,  P26 ( I  I); Pi3 (22); PI6 (20) Forma de cmcirniento: P8. P11, P13, P14, P15. P16, P26 (11); P22, P23, 
P24 (9); PI0 (27) 

I Area toliar especitica: P6 (1, 2); PB (11); P2 (9, 12); P4, P10. P31(9); P20 Dtura de la planta o drbok RB (1, 14); P8. P11, P13, P14, P15, Pl6. P26 (11); 
(1,  14); PI 6 (12); P21 (2); P22 (14); P l  1 , P15, P19, P26 (1 1); PI2 (19,24,25) P5 (9); P20 (14); P21 0; Pi0 (16, 17) I ( bnsidad de -: P21 (2) Arquitectura del drbol: PI 0 (16. 17) 

Arquiteclura del dcsel: P21 (21); P22, P23, P24, P25 (9) 

Crecimiento: PI0 (21) ............................................................................ 
Longevidad: P7, P20 (14) I MortalM: PlO (27) 

I Flarnabiiidad: P8,P11, P14, P15, PI9 (11) Demanda de hurnedad: PI0 (27) 

I Estruclura vertical del bosque: P21 (21) Area mlnirna foliar: P6, P2O (1) I 
I Concentraci6n de nutrientes y Binas en hojas: ~ 2 ,  P4, P5, Plo, P17, P25, 

P31 (9) Area foliar: pe. ~ 2 0  (1); pe (2); PB, P1 I, ~ 1 5 ,  PIS, P26 (7 7); PZI (2); P27 (7) I 
Contenidos foliares de nitrdgeno y fkfor0: P6 (1.2); P20 (1,26'); P5, P18 (7); COntenldo tollar de materia seca: P20 (I); p6 (1,~); pa, p14, p15, pig, p2 
pa, P l l ,  P13, P15, P19, P26(11); P2, PI6 (12); PI2 (19) (11); P2, PI6 (72); P12 (19,24) 

I Anura vegetativa: P5 (7) Area mAxima de la hoja: P12 (24) I 
Fuelza tensii foliar: P20 (1); P21 0; P6 (1,Z); P6 (7): P13, P15, P19, P26 Fenologla foliar: P6 (1):  P21 (2); P22, P23, P24 (9); P11. P14, P19, P26 (1 1); 

p20 0 
1 Textura de la hoja: P21 (2) Relaci6n nitrogen0 lignina en la hoja: P5 (7) 

Tiernpo de vida de las hojmasa de recarnbio: P2, P4, P5, P17. P31 (9); P10 Densidad de rnadera: P20 (I); P6 (1, 21; P7 (4); P5 (9); P8. P13, P14, P15, 
(9.27); Pa, P11, P13, P14, P15, P19, P26 (11) P I  9, P26 (1 1) 

I Distribucibn de la$ hojas sobre los tailos: P22, P23, P24 (9) Contenido de agua en 11% tejidos foiiares: P25 (9); PI2 (25) 

i Resistencia de las hojas ai frio: PI 1. PI 5 [ I?) 
.......................................................................................... I Coloracidn del foliaje en otofio: PI6 (20) 

Hdbito de la h4a: Pl6 (20) 
..................................................................................................................... 

Grosor de la h4a: PI2 (24,25) 

[ Prasencia de espinas: PB, P11.PI4, PI5 (11) 

I Pmfundidad de corona: PI0 (16, 17) 

I T t u r a  y arquitectura de La hojarasca: P25 (9) Calidad de hojarasca: P20 (14) 

Dureza de la hoja: P2, P4, P10, P17. P31 (9) 
.......................................................................................................... 

Tasa de crecimiento: P6 (I); P13, P14. P15, Pl9, P26 (11) 

Texiura de la corteza: P21 (2) 
.................................................................................................................................................. 

Contenido de maleria seca en las ramas: P8, P13, P14. P15, P19, P26 (11) 

1 Tiempo de secado de las m a s :  PB, P14, P26 (1 1) Diimatro a nivel del pecho: P21 (21) 1 
Angulo de insercibn de la rarna: P21 (2) 

Longitud de ralces: P27. PI8 (7); PB, P11. P14, P15, P26 (11); P20 (26) 

Capacidad de carga de epifitas: P21 (2) I 
Profundidad de raices: P22, F28 (9); PB, P l l ,  P26. P13, P14, p i9  (11); P26 
(26') I 

Arquttectura de ralces: P22, P28 (9) Tpo de rakes: P20 (14.26) ............................................................................................................................................................................................................................................ 
DiAmetro de raices finas: P8, P26 (1 1) Forma de sernillas: P30, P29 (9); PI 3 (22) 

I Masa de semillas: P11. P13,P15, P26 (11); P29, P30 (8) 
I 

Estrategia de torna de nutrientes: Pa, P13, P19, P26 (11) 

1 Cspacidad de repmducciln vegataliva: PI3 (22) Capacidad de rebrote: Pa, PI 1, PI 3, P1 9, P26 (1 1) 

I Clonalidad: P8, P11, P13. P14, P26 (1 1) Tip0 de disperaibn: PI3 (1 1) 

1 Forma y tamer70 del dispersigulo: PI 3 (1 1) I 



Anexo 3. C6digo de las propiedades ecosistemicas utilizadas en los hexos 1 y 2 

Propiedad ecosistemica 

Diversidad genetica 

Productividad primaria neta 

Productividad especifica primaria neta 

Tasa relativa de productividad 

Biomasa verde en pie sobre el suelo ................................................................................................................................ 
Acumulacion y captura de carbono 

Flujo de carbono 

Respuesta al CO, 

Fotosintesis I PI0 Caracteristicas dernogr=ficas (pioneras o tolerantes a la sombra) 1 
..................................................................................................................................................................................................................... 1 I PI  1 Fuerza competitiva I 

P12 Variaci6n espacio temporal (us0 de recursos por parte de la planta) 

P13 Respuesta a disturbios I 
1 PI 4 Efectos en el regimen del disturbio 

P1 5 Defensa de la planta (proteccion) 
................................................................................................................................... 

P I  6 Tasa de descomposicion de la hojas 

P1 7 Descomposici6n y mineralizaci6n neta 

I P18 Denitrificacih potencial 

P I  9 Efecto en ciclos biogeoquimicos 

P20 Reciclaje de nutrientes 
........................................................................................................................... 

P21 Regulation hidrica 

P22 Evapotranspiraci6n 

P23 lntercambio de calor 

I P24 Albedo 

P25 Aislamiento del suelo de la temperatura del aire y la humedad I 
I .......................................................... .. ................................................................................................................................. ...I 

P26 Respuesta a recursos del suelo (disponibilidad de agua y nutrientes) / 
I P27 Contenido de agua en el suelo 

I P28 Exploraci6n del suelo por 10s sistemas radiculares 

1 P29 Semillas transportadas por animales 

P30 Persistencia del banco de semillas I ................................................................................................. 
I P31 Consumo por herbivores ungulados 

i 
1 . -. .. --- 
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Anexo 4, Condiciones biofisicee asmiadas a rasgos 4unoloraeles 

Rasgo funcional y condiclones biofisicas asociadas I 

(c6digos ere Rnexo 5) y rderenclas (en Anexo 6) i 

Forrna de crecirniento: C2, C8 (6); C4 (10); C7 (28) Altura mbirna: C2, C8 (6) I 

i I Altura de la planta: C6 (23) Altura vegetativa de la planta: C3 (8) 

I Altura reproductiva de la planta: C3 (8) Altura de la planta segUn floras: C3 (8) 

I Altura del dosel: C1 (15) Biomasa de la planta madura: C6 (23) I 
I 

Distribucidn de las hojas: C2, C8 (6) Contenido de nitrbgeno en la hoja: C1 (3); C3 (8) 

/ Contenido de f6sfom an la hoja: C1 (3); C3 (8) Contenido foliar de materia seca: C1 (3); C3 (8) I / ConeentraciLn de carbono en la hoja: C3 (8) Fuerza tensil foliar: C1 (3) I I Longitud de las hojas: C2, C8 (6) Proporci6n de peso de la hoja: C1 (15) 

I Suculencia de la hoja: Cf (15) ............................................................................................................... / Resencia de espinas: C2, CB (6); C1 (15) 

Fenologla foliar: C2, C8 (6); C3 (8); C1 (15); C7 (28) ..................................................................................................................................................... 
Rutas fotosint8ticas: C1 (15) 

I Calidad de hojarasca: C6 (23) Densidad de madera: C1 (3) 

/ Tasa de crecimiento: C5 (18) Contenido de materia seca en el tallo: C3 (8) 

1 Fraccion de gas en el tallo: C9 (13) Fraccion de rnadera en el tallo: C9 (13) 

[ Tolerancia a la sombra: C7 (28) Clonalidad: C3 (8) 

/ Historia de vida: C3 (8) Masa de sernillas: C3 (8) 

1 Modo de dispersibn: C3 (8); C1 (15) Tamaiio de sernillas: C1 (15) 

/ NUmem de sernillas por planta: C1 (15) Modo de polinizacion: C3 (8); C1 (15) 
I. ....................................................................................................................................................... ... .... ... ................................................................... 1 Defensas contra el pastoreo: C3 (8) Resistencia a la sequia: C1 (15) - 



Anexo 5. C63igo de ias condiciones blofisicas usadas en el Anexo 4 

t 

Codig o Condici6n biofisica I - 
Cl Gradiente clirnatico (precipitacion y altitud) I 1 C2 Hurnedad en un gradiente clirnatico 

/ C3 Carnbb de uso del suelo 

C5 Estadio sucesional 
. . . . . . . . . , , , , , , , , , , , . . . . . . . , . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . , . . . , . . . . . . . . . . . . , . . . . , . . . , , , , , , . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . , , , . . . . . . 

C6 Cambio global 

[ C7 Tolerancia a la sequia 

I CQ Requerirniento de lur para la regeneracidn I 
I 
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Kubzynskil 
a / (b+c)  

Kulczynski2 
[a / (a+b )+a l (a+c ) ] / 2  

simple matching, SokaVMichener 
(a + d) / n 

Faith 
(a + d/2) / n 

Dice, Czekanowski, Sorensen 
2a/(2a+b+c) 

Braun-Blanquet 
a / rnax{(a + b), (a + c)) 

Mozley, Margalef 
an I (a t. b)(a + c) 

Yule2 
(sqrt(ad) - sqrt(bc)) / (sqrt(ad) + sqrt(bc)) 

Simpson 
a / min{(a + b). (a + c)) 

Sirnilaridades 

Datos binarios Jaccard, binary, Reyssac, Roux 
a / ( a + b + c )  

Mountford 
2a / (ab + ac + 2bc) 

Russel, Rao 
a /  n 

Harnman 
([a + dl - [b + c]) / n 

Tanimoto, Rogers 
(a+d)/(a+2b+2c+d) 

Phi 
(ad - bc)/sqrt[(a + b)(c + d)(a + c)(b + d)] 

Michael 
4(ad - bc) / [(a + d)A2 + (b + c)A2] 

Yule1 
(ad - bc) /(ad + bc) 
Ochiai 
a / sqrt[(a + b)(a + c)] 

Stiles 

Datos cuantitativos 

Datos nominales 

Disirnilaridades o 

log(n(iad-bcl - 0.5n)A2 / [(a + b)(c + d)(a + c)(b + dl])) 

cosine, angular 
XY s q w x  * YY) 

fJ accard, fuzzy Jaccard 
sum-i (min{x_i, y-i) / max{x-i, y-i)) 

Chi-squared 
sum-ij (0-i - e-i)"2 / e-i 

Pearson, contingency 
sqrt{Chi / (n + Chi)] 

edaccard, extended Jaccard 
XY/(=+YY-XY) 

correlation 
xy / sqrt(xx * yy) for centered x,y 

Phi-squared 
[sum-ij (0-i - e-i)"2 / e-i] / n 

Cramer 
sqrt[[Chi / n)] / rnin[(p - I), (q - I)]} 

Mahalanobis 
sqrt((x - y) SigmaA(-1) (x - y)) 

Manhattan, City-Block, L1, taxi 
sum-i Ix-i - y-il 

Datos cuantitativos 

Tschuprow 
sqrt{[sum-ii (0-i - e-i)"2 / e-i] I n / sqrt((p - l)(q - I))] 

distancias 

Euclidean, L2 
sqrt(sum-i (x-i - y_i)A2)) 

Bhjattachatyya 
sqrt(sum-i (sqrt(x-i) - sqrt(y_i))A2)) 
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Minkowski, Lp 
(sum-i (x-i - ~-i)~p)fi(llp) 

Wave, Hedges 
sum-i (I - rnin(x-i, y-i) / rnax(x-i, y-i)) 

Chord 
sqrt(2 * (1 - xy / Sqrt(xx YY))) 

Soergel 
sum-i ix-i - y-il/ sum-i rnaxfx-i, y-i) 

Levenshtein: Number of insertions, edits, and 
deletions between to strings 

Whittaker 
sum-i ix-i / sum-i x - y-i / sum-i yi / 2 

Kullback, Leibler 
sum-i [x-i ' log((x_i / sum j x i )  / (y-i / sum J 

YJ)) sumj XJ)] 

Datos rnixtos 

supremum, max, Tschebyscheff, Chebyshev 
max-i I x i  - y-il 

Canberra 
sum-i Ix-i - y-ii / lx-i + y-il 

divergence 
sum-i (x-i - y-i)"2 / (x-i + y p 2  
-- 

Bray, Curtis 
sum-i Ix-i - y-il/ sum-i (x-i + y-i) 

Podani, discordance 
1 -2 ' (a -b+c -d ) / (n " (n -1 ) )  

Geodesic 
arccos(xy / sqrt(xx * yy)) 

Hellinger 
sqrt(sum-i (sqrt(x-i / sum-i x) - sq r t k i  / sum-i Y)) " 2) 

Gower 
Sum-k (s-ijk ' w-k) / Sum-k (d-ijk * w-k) 




