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Resumen

as multiples especies que habitan el pais difieren en atributos

fisiologicos, morfolégicos, conductuales y de historia de vida,
y con ello afectan de manera diferencial la estructura, dindmica o
funcionamiento de las comunidades bioticas y de los
ecosistemas. Ademas, las especies difieren en sus respuestas a
cambios ambientales, como los disturbios (desastres) naturales o
de origen humano. Las especies que son similares en sus
atributos, en sus respuestas a disturbios, o que desempefian un
papel ecolégico semejante conforman un grupo funcional.
Existen grandes grupos funcionales que difieren en sus
requerimientos alimenticios basicos (autétrofos y heterétrofos) y
que han desempefiado un papel crucial en la evolucién de las
propiedades fisico-quimicas de la atmosfera, de la hidrosfera y de
los suelos. Los autotrofos se separan en aquellos que usan fuentes
quimicas de los que utilizan la energfa solar en la elaboracion de
alimentos, empleando carbono, agua y nutrientes minerales.
Los heterotrofos se separan en consumidores primarios,
consumidores secundarios y degradadores (saprétrofos). Cada
uno de estos grupos afecta de manera diferente la estructura y el
funcionamiento de los ecosistemas; asf, mientras los
consumidores primarios transfieren energfa y materiales desde los
autétrofos hacia otros eslabones de la cadena trofica, los
degradadores reintegran al sistema materiales que son basicos
para los autétrofos y los heterotrofos. A su vez, estos grandes
grupos troficos se pueden segregar en muchos otros
considerando atributos funcionales mas especificos. La provision
de servicios aportados por los ecosistemas y que son basicos para

el desarrollo de las sociedades humanas dependen de la actividad
de todos estos grupos funcionales.

El presente capitulo lleva a cabo una revision del
conocimiento que se tiene sobre el tema de grupos funcionales
en el contexto de la diversidad bioldgica y los ecosistemas
presentes en México. Se abordan cuatro aspectos principales:

1] la caracterizacion conceptual, la evolucién v la historia natural
de grupos funcionales generales (diferenciados mediante
atributos tréficos basicos) y particulares (diferenciados por
atributos funcionales de indole morfolégico, fisiolégico,
conductual o de historia de vida de los organismos); 2] la
exposicion del conocimiento que se tiene sobre algunos de estos
grupos en cuatro ecosistemas terrestres importantes de México;
3] la exposicion de nuevos enfoques de estudio sobre la relacion
entre la diversidad de especies y la diversidad funcional, cuyo
analisis en México puede ser importante, y 4] las conclusiones y
perspectivas, enfatizando sobre todo la urgente necesidad de
cubrir las lagunas de conocimiento en el pais. El proceso actual
de degradacion de los ecosistemas, provocado por las actividades
humanas, ha llevado a la desaparicién de grupos funcionales
fundamentales y con ello han emergido serios problemas
ambientales con enormes repercusiones sociales y econémicas.
El estudio y entendimiento del valor que tiene la biodiversidad
expresada en los grupos funcionales son obligados en la toma de
decisiones y en las estrategias de desarrollo sustentable de las
sociedades humanas en nuestro pais y en el mundo.

13.1 INTRODUCCION

Lavida es un fenémeno que ocurre gracias a la propiedad
que poseen los organismos de obtener, procesar e inter-
cambiar energia y materiales con su entorno ambiental.
Este intercambio permite a los organismos desarrollar
tres funciones vitales basicas: 1] el mantenimiento de es-
tructuras y tejidos; 2] la formacién de nuevas estructu-
ras, y 3] las actividades de reproduccion que conllevan al
nacimiento de nuevos organismos. Con estas funciones
los seres vivos afectan de manera crucial las propiedades
fisico-quimicas de la atmdsfera, de la hidrosfera y de los
suelos, determinando la estructura y dindmica de las co-
munidades biéticas y los flujos de materiales y energia en
los ecosistemas. Como se verd en este capitulo, estos
efectos condicionan de manera fundamental el desarro-
llo de las sociedades humanas.

Mais alld de la vida como propiedad comin, las millo-
nes de especies de bacterias, protozoos, hongos, liquenes,
algas, musgos, plantas vasculares y animales difieren en
algin grado en cémo obtienen y usan energia y recursos
durante el desarrollo de sus funciones vitales y por ende
en el papel que tienen en los ecosistemas. Sin embargo,
dentro de esta variacidn, existen especies que son funcio-
nalmente mas semejantes que otras, sin importar su lina-
je evolutivo y su distribucién biogeogréfica (Reich et al.
1997; Duckworth et al. 2000). Estas especies similares
constituyen lo que se denomina un grupo funcional, es
decir, un conjunto de especies que poseen atributos (mor-
fologicos, fisiolégicos, conductuales o de historia de vida)
que son semejantes y que desempenan papeles ecolégicos
equivalentes (Chapin III ez al. 2002). Los grupos funcio-
nales pueden incluir especies cercanamente emparenta-
das que poseen atributos comunes por descendencia, por



especies de diferentes linajes con atributos funcionales
convergentes o por una mezcla de estos dos tipos de es-
pecies. Los grupos funcionales pueden identificarse por
sus efectos sobre las propiedades de las comunidades bi6-
ticas y de los ecosistemas asi como por sus respuestas a
cambios en el ambiente, provocados, por ejemplo, por
disturbios (desastres) naturales o de origen humano (Smi-
th et al. 1997; Duckworth et al. 2000; Hooper et al. 2002;
Lavorel y Garnier 2002). El concepto de grupo funcional
puede incluir el de gremio ecoldgico, considerando que
este ultimo, en su sentido mds amplio (sensu Root 1967),
hace énfasis en la agrupacién de especies que explotan de
manera semejante un mismo recurso del ambiente.

El estudio de grupos funcionales vincula el anlisis de
la biodiversidad con el andlisis de comunidades bidticas
y ecosistemas. Explora la forma en que diferentes grupos
de organismos afectan la estructura y dindmica de las co-
munidades bidticas y la importancia que tienen estos
grupos para diferentes funciones de los ecosistemas (de-
finidas como las actividades, procesos o propiedades del
ecosistema que son influidos por la actividad de los seres
vivos (Loreau et al. 2002). El conocimiento de los grupos
funcionales es critico para las sociedades humanas ya
que, por ejemplo, servicios de los ecosistemas como la
provisiéon de agua dulce, la fertilidad de suelos agricolas
(por ejemplo, Mikola et al. 2002), la regulacién del clima
(Chapin III et al. 2002), el control de plagas y enfermeda-
des, la produccién de alimentos, la prevencién de desas-
tres naturales (como tormentas y deslaves) y la regenera-
cién de la vegetacion (Voigt y Perner 2004), entre muchos
otros, dependen de manera critica de la actividad de di-
ferentes grupos funcionales (Townsend 2007) y de la bio-
diversidad contenida en ellos (Balvanera et al. 2006).

En este capitulo se lleva a cabo una revisién del tema
de grupos funcionales y su relacién con la diversidad bio-
légica, con la estructura y dindmica de las comunidades
biéticas y con la estructura y funcionamiento de los eco-
sistemas. Se hace énfasis en el conocimiento cientifico
que se tiene sobre estos temas considerando particular-
mente la biodiversidad y los ecosistemas presentes en
México. Tomando en cuenta que el concepto de grupo
funcional puede ser laxo y que no existe una clasificacién
funcional de las especies que sea universal (Gitay y Noble
1997), el capitulo comienza con un marco conceptual
que distingue cuatro grandes grupos (que podemos lla-
mar primarios) identificados con base en atributos tréfi-
cos fundamentales y excluyentes, tratando de minimizar
esta laxitud. Tal clasificacién tréfica es semejante a la
propuesta por Naeem (2000). Dentro de estos grupos
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primarios hay otros que se segregan dependiendo de
atributos fisiolégicos, morfolégicos, conductuales o de la
historia de vida de los organismos que son mds especifi-
cos. A medida que el nivel de diferenciacion se hace mas
fino, la agrupacién es mds laxa. En este nivel no existe
una clasificacién funcional a priori, inequivoca, de los
organismos y es comun que la clasificacién dependa de
los propésitos de cada estudio (Petchey y Gaston 2006).
Como veremos, dentro de estos grupos laxos existe una
gran variacién funcional entre las especies y entender el
significado ecoldgico, evolutivo y utilitario de tal varia-
cién, mas que el de los grupos mismos, constituye el ob-
jeto més importante de estudio (Duckworth et al. 2000;
Westoby et al. 2002; Wright et al. 2004). En esta primera
parte del capitulo se hace el esfuerzo de presentar los
grupos funcionales en un contexto evolutivo con el afdn
de subrayar la magnitud de tiempo y la gran complejidad
de los procesos que estuvieron involucrados en el origen
de la diversidad funcional de los seres vivos que actual-
mente pueblan nuestro pais y el planeta.

Posteriormente, se lleva a cabo una revisiéon de algu-
nos grupos funcionales importantes en cuatro de los
ecosistemas terrestres del pais sobre los cuales se tiene
mayor conocimiento ecolégico. Enseguida, usando como
ejemplo algunos grupos funcionales relevantes, se discu-
ten aspectos de la relacion entre la diversidad de especies
y las funciones (y servicios) de los ecosistemas, puntuali-
zando nuevos enfoques de estudio. Por dltimo, se explo-
ran las consecuencias ecoldgicas de la desaparicién o
deterioro de los grupos funcionales debido a disturbios
humanos y se proveen perspectivas prioritarias de inves-
tigacién y lineamientos generales de conservacién de
grupos funcionales criticos para nuestro pafs.

El tema de grupos funcionales como 4rea de conoci-
miento, en el contexto de la biodiversidad presente en
México, se encuentra en una fase inicial. Una muestra de
ello es que el niumero de articulos cientificos, hasta fina-
les del afio 2007 en la base de datos del Institute for
Scientific Information (1s1, Thomson) sobre el tema de
grupos funcionales en México, no es mayor de 20. La ma-
yoria de estos trabajos se publicaron durante el presente
siglo, 40% de ellos en los dltimos tres afos. Sin embargo,
existe una abundante literatura que no hace referencia
propiamente al tema pero que es de gran relevancia para
el mismo. Las secciones siguientes se desarrollaron con
base en esta literatura, que es abundante y diversa, tra-
tando de dar una visién general de los avances del cono-
cimiento que se tiene sobre grupos funcionales y biodi-
versidad en México.
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13.2 GRANDES GRUPOS FUNCIONALES

Un primer nivel de diferenciacién funcional ocurre entre
dos grandes grupos de organismos que contrastan por la
forma en que obtienen su alimento. Por un lado, existen
aquellos que procesan sus alimentos a partir de la energfa
presente en la radiacién solar o en algunas fuentes quimi-
cas y de los elementos minerales y gases encontrados en
el suelo, en los cuerpos de agua o en la atmésfera. Por
otro lado, existen organismos que adquieren su alimento
consumiendo otros seres vivos o sus tejidos muertos
(Fig. 13.1).

El primer grupo lo constituyen los denominados autd-
trofos, palabra derivada del griego que significa “con ali-
mentacién propia” Este incluye los microorganismos
quimiosintéticos que obtienen su energia a partir de re-

TIPO DE ALIMENTACION

Quimiosintéticos

Autotrofos

Fotosintéticos

Consumidores primarios

Heterotrofos

Consumidores
secundarios

Degradadores

FUENTE DE ENERGIA

acciones quimicas tales como la reduccién del azufre (S)
a 4cido sulfhidrico (H,S, por ejemplo, bacterias del géne-
ro Salmonella), de la oxidacién del amonio (NH,+) a ni-
tratos (NOg-, bacterias del género Nitrosolobus) o de la
oxidacién de nitritos (NO,-) a nitratos (bacterias del gé-
nero Nitrobacter, Chapin III et al. 2002). En el grupo de
autétrofos también se encuentran los organismos que
usan energia solar en la elaboracién de compuestos de
carbono mediante el proceso de fotosintesis. Los orga-
nismos fotosintéticos, a su vez, se pueden subdividir en
tres grupos, dependiendo de las variantes fotosintéticas:
aquellos que en el proceso de la fotosintesis forman mo-
léculas con tres dtomos de carbono (organismos C3), los
que forman moléculas organicas con cuatro dtomos de
carbono capturando este gas durante el dfa (organismos
C4) y los que forman moléculas de cuatro carbonos cap-

VARIANTES METABOLICAS HABITAT

Sulfatos
Amonio
Nitritos

a3
C4
CAM

Herbivoros

Bacterias FN

Hongos micorrizogenos
Fitopatdgenos
Fitoparasitos
Polinivoros
Nectarivoros
Granivoros

Frugivoros

Folivoros

Acuaticos

Micoheterotrofos
Depredadores
Zoopatdgenos
Zooparasitos
Parasitoides

Saprofagos
Saprofitos

Figura 13.1 Categorizacion de grupos funcionales considerando atributos generales de indole tréfico y de habitat de los orga-
nismos, incluyendo tipo de alimentacion, fuente de energia empleada en la elaboracion de alimentos, variantes metabdlicas o del
sustrato de alimentacion y tipo de habitat ocupado. En esta secuencia se parte de grupos amplios que contienen a otros cada
vez mas especificos. Por ejemplo, todos los grupos indicados en la tercera columna pueden separarse dependiendo del habitat
(terrestre o acuatico) que ocupan. Cada grupo en un habitat dado puede subdividirse en otros mas finos considerando atributos
fisioldgicos, morfoldgicos, conductuales o de historia de vida, que son especificos para el efecto que tienen los organismos sobre

la estructura o dindmica de una comunidad bidtica/ecosistema o para la respuesta a cambios bruscos del ambiente (véanse
detalles en el texto).



tando el carbono durante la noche (organismos cam,
metabolismo de las plantas crasuldceas). En términos
comparativos, los organismos C4 y cAM tienen mayor
capacidad que los organismos C3 para desarrollarse en
ambientes con elevada disponibilidad de luz, tempera-
turas elevadas y baja disponibilidad de agua (Lambers
et al. 1998).

Los organismos fotosintéticos se encuentran actual-
mente representados por centenas de miles de especies.
En México, se estima que existen alrededor de 30 000 de
estas especies, incluyendo, por ejemplo, las cianofitas, las
diatomeas y los dinoflagelados del fitoplancton marino,
las algas espirulinas del lago salino de Texcoco, las plan-
tas acudticas del género Elodea (Hydrocharitaceae) de las
lagunas de Zempoala (Estado de México), las gramineas
o poaceas de pastizales y sabanas (que son del grupo de
plantas C4), los cactos de las zonas 4ridas (que son del
grupo de plantas cam), las grandes coniferas de las dreas
montafiosas, los mangles de las costas asi como las cao-
bas y los cedros de las selvas humedas del sureste del
pais. Autétrofos originarios de México como el maiz, la
calabaza, el tomate, la papaya y el aguacate, entre muchos
otros, tienen un papel fundamental para la sociedad y la
economia de nuestro pais y de todo el planeta.

Los organismos que obtienen su alimento de otros se-
res vivos (heterdtrofos) se encuentran representados en el
mundo por millones de especies de microbios, plantas
pardsitas y animales invertebrados y vertebrados, desde
virus que causan enfermedades como la viruela y el sa-
rampion, los hongos que nos sirven de alimento (por
ejemplo, el huitlacoche, Ustilago maydis) y aquellos que
causan enfermedades (por ejemplo, tinas), las plantas pa-
rasitas (la cuscuta, Cuscuta americana, y el muérdago
tropical, Psittacanthus schiedeanus), las plantas micohe-
terétrofas (Bidartondo 2005) que carecen de clorofilay se
nutren de hongos micorrizégenos (por ejemplo, especies
de Monotropa, llamadas pipas de indio), las mariposas,
abejas, peces y escarabajos hasta tortugas marinas (por
ejemplo, la tortuga verde Chelonia midas) y los grandes
mamiferos que habitan el territorio mexicano como la
ballena azul (Balaenoptera musculus), el coyote (Canis
latrans), el oso negro (Ursus americanus), el jaguar (Phan-
thera onca) y nosotros mismos. Entre los heterétrofos se
encuentran los animales domésticos que nos proveen de
alimento asi como los organismos patégenos y parasitos
que causan enormes efectos negativos de indole social y
econémica al disminuir la salud de los seres humanos y la
produccién agricola, forestal, pecuaria y piscicola.

Como veremos en detalle, cada uno de estos dos gran-
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des grupos funcionales puede subdividirse en otros mas
especificos (Fig. 13.1), considerando las fuentes y hdbitos
de alimentacién de los organismos asi como los habitats
en que se encuentran y sus propiedades fisioldgicas, con-
ductuales, ecoldgicas y de historia de vida.

13.2.1 Autoétrofos

Los autétrofos han desemperiado un papel crucial en el
desarrollo de las propiedades ambientales actuales de la
Tierra. Se tiene la hipétesis, aunque controvertida, de
que hace 4400 a 3500 millones de afios el planeta soste-
nfa una atmésfera reductora con abundantes moléculas
que contienen hidrégeno. Esta es definida como la se-
gunda atmdsfera histérica del planeta. La primera estaba
conformada primordialmente por dtomos de hidrégeno
y helio. La segunda atmésfera contenia bidéxido de carbo-
no (CO,), metano (CH,), amoniaco (NH,), hidrégeno
(H,), vapor de agua y otros gases. Esta composicién qui-
mica determind temperaturas que mantuvieron la super-
ficie del mundo sin congelarse (Kesler y Ohmoto 2006).
Los primeros seres vivos evolucionaron después de
transcurridos mil millones de afios a partir del origen de
la Tierra. Hay controversia sobre la naturaleza metaboli-
ca que tenian estos organismos. Por un lado, una hipéte-
sis propone que eran quimioautoétrofos que obtenian su
energfa a partir de sustancias quimicas inorganicas y que
tenfan la capacidad de procesar sus propias moléculas
vitales. Por otro, una segunda hipétesis propone que eran
total o parcialmente quimioheterétrofos, los cuales con-
sumian moléculas orgdnicas que eran sintetizadas en el
medio externo por actividad fisico-quimica (Campbell
et al. 1999; Peret6 2005). Muy probablemente, los prime-
ros seres fueron semejantes a las actuales arqueobacte-
rias, que usaban en la elaboracién de sus alimentos el
CO,, como recurso y el hidrégeno y el sulfuro (Philippot
et al. 2007) como fuentes de energia y habitaban ambien-
tes anaerdbicos (carentes de oxigeno) de temperatura
elevada (Kesler y Ohmoto 2006).

Actualmente, los descendientes de estos microorga-
nismos tienen un papel fundamental para las sociedades
humanas. Por un lado, el metabolismo de las arqueobac-
terias quimioautétrofas produce gas metano, uno de los
combustibles més importantes en las actividades domés-
ticas, del transporte y de la industria. Asimismo, las ar-
queobacterias fueron fundamentales en el proceso bidti-
co de produccion de los depésitos de petréleo que son la
base de la economia contemporinea (Flannery 2005;
Ollivier y Margot 2005). Por otro lado, algunas especies
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de arqueobacterias viven en los intestinos de insectos
(por ejemplo, termitas) y de mamiferos rumiantes, inclu-
yendo reses, cabras y borregos, y desempeiian una fun-
cién fundamental en la digestién de celulosa. Conse-
cuentemente, estos microorganismos ancestrales tienen
un papel vital en la industria de la produccién de carne 'y
lacteos, que es parte importante del sustento alimenticio
y la economia en México y la mayoria de los paises.

Un gran salto en la evolucién de estas formas primiti-
vas ocurri6é hace 2000 a 2500 millones de ailos con el
surgimiento de microorganismos con pigmentos foto-
sensibles y con la funcién de fotosintesis. Esta usa la
energfa solar en la elaboracién de carbohidratos a partir
de biéxido de carbono y agua, liberando oxigeno como
producto de desecho metabdlico (Schlesinger 1997). Los
primeros seres fotosintéticos fueron las cianobacterias
(cominmente conocidas como algas verde azules, aun-
que no sean algas) y otros procariontes (microbios con
una sola célula simple carente de un ntcleo verdadero y
otros organelos, semejantes a las bacterias actuales).
Desde entonces, varias especies de cianobacterias desa-
rrollan en ciertos ambientes acuéticos grandes colonias,
en tapices o laminas calcreas que se acumulan forman-
do domos conocidos como estromatolitos. Actualmente
existen representantes modernos de estas cianobacterias
primitivas en varias partes de la Tierra. En México, en la
region de Cuatrociénegas, existe una localidad excepcio-
nal del pais que conserva estromatolitos formados por
cianobacterias de linaje antiguo (Souza et al. 2006). En
ecosistemas hipersalinos, como los de Guerrero Negro,
Baja California, las cianobacterias son microorganismos
que tienen la capacidad de degradar contaminantes agro-
quimicos (Grotzschel et al. 2004).

La proliferacién histérica de organismos fotosintéticos
y la formacién de carbonatos en los océanos tuvo efectos
profundos sobre la composicién quimica y las propieda-
des fisicas de la atmésfera y los océanos, disminuyendo
notablemente el carbono y aumentando el oxigeno como
uno de sus gases principales (Schlesinger 1997). La reac-
cién del oxigeno atmosférico con el amonio (mds la foté-
lisis de este compuesto) liber6 a lo largo del tiempo gran-
des cantidades de nitrégeno, con lo que se desarrolld,
hace mas de 500 millones de afos, la tercera atmésfera de
la Tierra. En su composicion quimica actual, la atmdsfera
posee 78% de nitrégeno, 20.8% de oxigeno, 0.034% de
biéxido de carbono, > 1% de vapor de agua, mas otros
gases raros. Otro efecto de la produccion de oxigeno fue
la formacién de una capa de ozono (oxigeno triatémico)
en las partes superiores de la atmésfera. Esta capa ha ac-
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tuado desde entonces como un filtro eficiente de la ener-
gia ultravioleta proveniente del Sol y que incide sobre la
superficie del planeta. La ausencia de este filtro impedia
el desarrollo de la vida en superficies expuestas directa-
mente a la radiacién solar. Con la formacién de la capa de
ozono se abri6 la posibilidad de un nuevo salto evolutivo:
la colonizacién y diversificacién de la vida en los ambien-
tes terrestres. Actualmente, la capa de ozono es funda-
mental para la salud de los seres humanos, ya que sin ella
proliferarian dafnos carcinogénicos sobre nuestra piel.

Durante millones de afos, gran parte del carbono pre-
sente en la segunda atmdsfera fue capturado por organis-
mos fotosintéticos sencillos, semejantes a las actuales
algas (dinoflagelados y diatomeas) que conforman el fito-
plancton marino. Con el tiempo, grandes cantidades de
biomasa de estos autdtrofos quedaron sepultadas en los
fondos ocednicos, sujetas a un proceso de transforma-
cién bioldgica y quimica que dio origen a los depésitos
actuales de petréleo (Dukes 2003; Ollivier y Margot
2005), tan importantes para la economia de México y del
mundo. Este proceso fue muy lento (ocurrié a lo largo de
millones de anos) e implic6 enormes cantidades de bio-
masa. Por ejemplo, Dukes (2003) calculé que se requie-
ren 100 toneladas de biomasa fésil para producir un solo
galén (3.8 litros) de gasolina y que la cantidad de com-
bustibles fésiles que la humanidad consumié en un solo
afio (1997) involucré 44000 millones de toneladas de
carbono capturado por los antiguos autétrofos durante
420 anos de energfa solar. En tiempos actuales, esta can-
tidad de carbono es 400 veces mayor a la produccién pri-
maria neta anual (cantidad de carbono capturada por
organismos fotosintéticos por ano) de la biota de todo el
planeta. Para reemplazar la energia obtenida de los com-
bustibles fésiles por energia generada a partir de biomasa
actual (biocombustibles), Dukes (2003) estima que se re-
querirfa emplear 22% de la productividad primaria neta
del planeta, lo que aumenta la apropiacién humana de
este recurso en 50% sobre el nivel actual utilizado.

Hoy dfa, los autétrofos fotosintéticos incluyen un di-
verso grupo de organismos verdes: algas de ecosistemas
acudticos de agua salada y dulce, plantas no vasculares
(hepdticas, antocerotes y musgos), plantas vasculares sin
semillas (selaginelas, equisetos, licopodios y helechos) y
plantas vasculares que forman semillas (fanerégamas,
incluyendo gimnospermas y angiospermas). Al conside-
rar las algas de ambientes marinos y dulceacuicolas, se
estima para México alrededor de 2700 especies, inclu-
yendo 1006 especies marinas en el Pacifico y 553 en el
Atléntico, asi como 1102 especies de ecosistemas de



agua dulce (Pedroche et al. 1993). Estas especies son en
gran medida las responsables de la produccién primaria
de los ecosistemas marinos, esteros, manglares, rios y la-
gos, y son el soporte alimenticio de una diversidad gran-
de de animales invertebrados y vertebrados, incluyendo
los animales acuéticos que consumimos.

Las plantas no vasculares afectan de manera muy im-
portante el funcionamiento de los ecosistemas, captu-
rando carbono y generando materia orgdnica en el suelo,
principalmente en ambientes terrestres himedos. Se ha
estimado que en México se encuentran 1 200 especies de
musgos y cerca de 800 de hepdticas y antocerotes (Delga-
dillo 1998). Ademas, entre las plantas vasculares sin semi-
llas se han registrado entre 1 000 y 1 100 especies de hele-
chos (200 endémicas de nuestro pais), siendo las regiones
célido-humedas de Oaxaca (690 especies) y de Chiapas
(609) las de mayor diversidad de especies (Lira y Riba
1993; Riba 1998). Muchas especies de liquenes, musgos y
helechos forman grupos de autétrofos que inician la re-
generacion vegetal en sitios con disturbios severos que
eliminan todo germoplasma; al colonizar estos sitios, es-
tos organismos facilitan la formacién de suelo y la entra-
da de otras formas de crecimiento vegetal en la llamada
sucesién ecoldgica (proceso de sustitucion temporal de
especies que ocurre en un ecosistema y que comienza
con un disturbio). Por ejemplo, sobre los derrames de
lava producidos hace 2 000 afos por la actividad del vol-
can Xitle y de otros volcanes menores en el drea del Ajus-
co, se desarrollé una rica comunidad de musgos y hele-
chos que han tenido un papel importante en el proceso de
sucesion que ha dado lugar a la fase vegetal xerdfita domi-
nante en este paisaje (Castillo-Argiiero et al. 2004).

Las gimnospermas incluyen las plantas superiores sin
flores con el linaje evolutivo mds antiguo (primeros re-
gistros fésiles de hace mas de 300 millones de afios, en el
periodo Carbonifero). En México, este grupo comprende
plantas basicamente arbéreas de cicaddceas y coniferas.
Mientras que las coniferas se encuentran primordial-
mente en zonas templadas y frias, formando bosques a lo
largo de las cadenas montariosas y en lugares muy parti-
culares de tierras tropicales bajas (por ejemplo, bosques
de Pinus caribaea en ciertas dreas de Chiapas y Oaxaca),
las cicaddceas (principalmente de los géneros Dioon, Za-
miay Ceratozamia) se encuentran en regiones tropicales
y subtropicales de tierras bajas y de montaiia. La riqueza
de especies de pinos en el pais es excepcional (57 espe-
cies, y 72 incluyendo variedades y formas; Perry 1991), es
decir, 45.5% del total de las del género Pinus conocidas en
el mundo (Styles 1998).
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El grupo mds diverso en especies y formas de creci-
miento de plantas es el de las angiospermas (plantas con
flor), cuyos primeros registros fésiles se encuentran en el
periodo Cretacico, de hace 135 a 65 millones de afos.
Este grupo de plantas se despliega en todos los ambientes
de México con formas herbaceas, arbustivas, arbéreas y
trepadoras (enredaderas y lianas). Habitan ecosistemas
terrestres y acudticos, tanto de zonas aridas, templadas y
alpinas como de regiones tropicales de tierras bajas y de
montana. En los ambientes acudticos de México se en-
cuentran en ecosistemas de lagunas costeras (cinco espe-
cies de mangle y otras formas de arbdreas), de rfos, de
lagos de agua dulce (116 especies) y de sistemas marinos
(nueve especies, que corresponden a 17.3% de la flora
marina registrada en el mundo (Lot et al. 1998). De
acuerdo con Rzedowski (1998), México posee aproxima-
damente 22 800 especies de plantas vasculares (algunos
autores estiman 22411 considerando solo especies nati-
vas; Magafa y Villasenor 2002), de las cuales 92% son
fanerégamas (gimnospermas mds angiospermas). En
particular, las familias Asteraceae (~3 000 especies), Le-
guminosae! (~2000 especies), Poaceae (~1200 espe-
cies), Orchidaceae (~1200 especies), Cactaceae (~700
especies) y Rubiaceae (~580 especies) son notables por
su riqueza de especies en México, contribuyendo con al-
rededor de 25% de las especies de plantas vasculares del
pais (véase el capitulo 11).

La familia Asteraceae (girasoles, margaritas y cempa-
stchil) son plantas fundamentalmente herbaceas que do-
minan areas abiertas pero también el sotobosque de co-
munidades boscosas de regiones templadas. Las Poaceae
(familia de los pastos y los bambtes), con su sistema fo-
tosintético tipo C4, dominan comunidades vegetales de
baja estatura como pastizales dridos, sabanas tropicales y
praderas alpinas. Muchas especies de compuestas o aste-
raceae y gramineas o podceas poseen atributos ecolégi-
cos como un ciclo de vida corto, una produccién abun-
dante de semillas que tienen gran capacidad de dispersion,
amplia plasticidad fenotipica y una elevada resistencia a
condiciones limitantes para el crecimiento vegetal. Tales
atributos permiten a estas plantas ser colonizadoras im-
portantes de sitios perturbados. Estos mismos atributos
han determinado que muchas especies de estas dos fami-
lias (y de otras mas) se conviertan en especies invasoras
y malezas que causan serios problemas agricolas (Espi-
nosa y Sarukhdn 1997). En México, el grupo de plantas
malezas incluye 2814 especies (22% de las cuales son
exoticas y el resto nativas; Espinosa-Garcia et al. 2004).

Las especies de Leguminosae presentan formas herba-
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ceas, arbustivas, arbdreas y trepadoras. Muchas de ellas
constituyen un grupo funcional importante en diferentes
ecosistemas aridos y tropicales de México, ya que al aso-
ciarse con bacterias fijadoras de nitrégeno afectan de
manera positiva la provisién de este nutriente para el res-
to de la comunidad vegetal y animal, sobre todo en suelos
de baja fertilidad (Nutman 1976). Las orquideas (familia
de la vainilla) constituyen un grupo diverso de especies
primordialmente de hébito epifito (es decir, plantas que
desarrollan toda su vida creciendo sobre otras plantas)
en dreas boscosas, sobre todo de tierras bajas y de regio-
nes montafosas tropicales himedas. Estas plantas tie-
nen flores de gran belleza y fragancia y el néctar que pro-
ducen es el alimento de muchas especies de abejas
silvestres con las que mantienen relaciones mutualistas
estrechas.

Las cactdceas presentan el sistema fotosintético tipo
caM y almacenan cantidades importantes de agua en sus
tejidos carnosos. Con tales atributos, estas plantas sucu-
lentas dominan los ecosistemas aridos y desérticos, pro-
veyendo recursos alimenticios a una gran variedad de
animales que consumen sus tallos, raices, flores o frutos
(véase adelante). Las plantas de la familia Rubiaceae, de
la cual forma parte el café, se presentan fundamental-
mente en los bosques tropicales himedos y los mesoéfilos
de montana, donde proveen recursos alimenticios para
insectos y aves que consumen el néctar de sus flores (véa-
se adelante). Finalmente, un grupo con un papel central
en la estructura y el funcionamiento de ecosistemas fo-
restales de ambientes templados en México es el de los
encinos, arboles del género Quercus. México es el pais
con mayor riqueza de especies nativas de este género,
estimada en 161 especies (Valencia 2004). Estos drboles
forman bosques monoespecificos (llamados encinares) o
en asociacion con especies de pino (bosques templados
mixtos).

13.2.2 Heterotrofos

Con el desarrollo de la tercera atmdsfera hubo nuevas
presiones de seleccién que promovieron la diversifica-
cién de los organismos heterdtrofos. Estas especies usan
oxigeno en la funcién de respiracion, la cual permite li-
berar la energia y los nutrientes almacenados en los teji-
dos de otros seres vivos. Esta funcién produce como re-
siduos metabdlicos biéxido de carbono (CO,) y agua.
Asi, mientras los organismos fotosintéticos consumen
CO, y agua y liberan oxigeno, los heterdtrofos absorben
oxigeno y liberan CO, y agua, un intercambio que afecta

profundamente la composicién de gases y las propieda-
des fisicas-quimicas de la atmosfera, cuerpos de agua y
suelos (Chapin III et al. 2002). La actual composicion
quimica de la atmésfera depende en gran medida de la
actividad metabdlica de autdtrofos y heterétrofos, y en
ausencia de estos grupos esta composicién cambiaria ra-
dicalmente.

Hace mds de 1000 millones de anos aparecieron los
primeros seres heterdtrofos eucariontes (organismos
formados por células que presentan un nucleo verdadero
que contiene al material hereditario y organelos como
mitocondrias y cloroplastos), los arqueozoa (Campbell
et al. 1999). Estos fueron organismos unicelulares seme-
jantes a los actuales protozoos (como las amebas, los
plasmodios y los paramecios contemporaneos). Entre los
primeros registros fésiles de estos seres se encuentran
formas semejantes a los actuales foraminiferos (proto-
zoarios marinos, Pawlowski et al. 2003). Al consumir au-
tétrofos, estos heterdtrofos formaron parte de un grupo
funcional, o eslabdn, importante en la cadena tréfica: los
consumidores primarios. Los primeros registros fosiles
de organismos heterétrofos multicelulares (metazoarios)
aparecen en la llamada edad Proterozoica, con formas
parecidas a las actuales esponjas marinas (hace 2700 a
542 millones de anos). Hacia el periodo del Cambrico
(hace ca. 540 millones de anos), los registros fésiles de
seres heterotréficos son ya muy abundantes, aunque los
primeros registros fosiles de animales vertebrados apare-
cen hasta el periodo Siluriano (hace entre 440 y 410 mi-
llones de afnos).

La proliferacion de consumidores primarios favorecio
la evolucién y diversificacién de un tercer gran grupo
funcional o eslabdn tréfico: los consumidores secunda-
rios. Estos heterdtrofos consumen organismos que se
alimentan de autétrofos. Los cuerpos muertos o las par-
tes muertas de los organismos también representaron
una fuente de alimento que fue explotada por otro con-
junto de especies que constituyeron el grupo de los sa-
prétrofos.

Actualmente, entre los heterétrofos se encuentran mi-
llones de especies que incluyen microorganismos (virus,
bacterias, hongos, protistas), plantas pardsitas (como la
cuscuta y el muérdago), plantas micoheterétrofas, ani-
males invertebrados y vertebrados. México alberga una
enorme diversidad de heterétrofos en la gran variedad de
ecosistemas que cubren su territorio. Como se verd a
continuacioén, los heterdtrofos pueden diferenciarse en
varios grupos funcionales particulares.



Consumidores primarios

Las especies hetero6trofas que se alimentan de plantas in-
cluyen las bacterias fijadoras de nitrégeno (por ejemplo,
las del género Rhizobium), los hongos que forman mico-
rrizas (red de filamentos, o hifas, intimamente asociada
a las raices de muchas especies de plantas), los microor-
ganismos fitopatdgenos, las plantas pardsitas y los ani-
males herbivoros. A su vez, estos Gltimos pueden segre-
garse en otros grupos mds especificos, dependiendo de
las partes vegetales que consumen y del papel ecoldgico
que desempeiian.

Las bacterias fijadoras de nitrégeno (BFN) y los hongos
micorrizdgenos se encuentran en muchos ecosistemas
terrestres. Al intercambiar nutrientes bdsicos con las
plantas (mediante relaciones de mutualismo), estos hete-
rétrofos afectan la circulacién de nutrientes y otros re-
cursos en todo el ecosistema. Por ejemplo, no obstante
que la atmdsfera contiene 78% de nitrégeno (N,), este es
el elemento que generalmente llega a limitar el creci-
miento de plantas y animales puesto que el N, no sirve
para la mayoria de los organismos; las BEN transforman
el N, en amonio (NH,+) y con el ello el nitrégeno se hace
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accesible para otros organismos. En 80% de las especies
de angiospermas, en todas las especies de gimnospermas
y en algunas de helechos se pueden encontrar hongos
micorrizégenos cuyas hifas extienden el drea de las raices
y hacen mads eficiente la captura de nutrientes del suelo
para las plantas (principalmente fosfatos y amonio en si-
tios con bajas tasas de nitrificacién); se ha estimado que
por cada centimetro de raiz las hifas extienden la longi-
tud de absorcién en 1 a 15 metros. Las plantas proveen
alimento a los hongos, transfiriéndoles entre 4 y 20% de
su produccién de carbohidratos (Chapin III ez al. 2002).

Existen dos grupos funcionales principales de hongos
micorrizégenos, las llamadas endomicorrizas y las ecto-
micorrizas (Allen et al. 1995). Las primeras también re-
ciben el nombre de micorrizas vesiculo-arbusculares
(MmvA), las cuales se desarrollan dentro de las células de
las raices desde donde proyectan estructuras arbuscula-
res, muy ramificadas, que permiten el intercambio de
nutrimentos y carbohidratos entre los hongos y las plan-
tas. Los hongos ectomicorrizicos (Em) se desarrollan ex-
ternamente a las plantas, formando un manto de hifas
especializadas que se ubican entre las paredes de las cé-
lulas de la corteza de la raiz (recuadro 13.1). Existen otros

RECUADRO 13.1

Roberto Garibay Orijel

IMPORTANCIA FUNCIONAL DE LOS HONGOS ECTOMICORRIZOGENOS

Las micorrizas resultan de la asociacion benéfica de hongos
con las raices de plantas (Fig. 1). Se desarrollan en 95% de las
plantas vasculares y algunos musgos. Esta asociacion
simbidtica cumple un papel fundamental en las funciones de
los ecosistemas. Los hongos desarrollan una extensa red de
filamentos muy delgados (hifas) llamada micelio, que al ser
similar a un sistema de raices altamente efectivo, ayuda a la
planta a adquirir nutrientes minerales (principalmente fésforo
y nitrogeno) y agua del suelo en cantidades que la planta no
podria obtener por si misma. También protegen a la planta del
ataque de organismos patogenos. A cambio, las plantas les
proporcionan energia en forma de azUcares producto de la
fotosintesis. Por su estructura y morfologfa existen varios tipos
de hongos micorrizégenos, principalmente los llamados
ectomicorrizogenos y los arbusculares. Los primeros
desarrollan estructuras reproductivas (cuerpos fructiferos,
productores de esporas, llamados esporéforos) visibles sobre
el suelo o subterrdneos, de forma, tamarno y color muy
variable (forma tipica de hongo, como costras, tubérculos,
mucilagos, etc.). En los segundos no existe reproduccion

sexual y sus esporas se desarrollan directamente del micelio
asociado a las raices.

Las ectomicorrizas se caracterizan por que el hongo forma
una capa de hifas que rodea las raicillas y modifica su
crecimiento normal (Fig. 1). Dicha capa se denomina manto;
sus hifas penetran exclusivamente los espacios intercelulares
de la corteza de la raiz formando la denominada red de Hartig.
Esta red es el 6rgano mediante el cual la planta y el hongo
intercambian agua y nutrimentos. Forman ectomicorrizas
aproximadamente 5 000 especies de Basidiomycetes y
Ascomycetes, que se asocian principalmente con especies de
arboles de zonas templadas, como pinos, oyameles, encinos,
hayas, numerosas leguminosas y muchos otros grupos de
plantas.

Uno de los aspectos mas asombrosos de esta asociacion es
que un arbol adulto suele tener en sus raices hifas de hasta 20

especies de hongos ectomicorrizogenos, y a su vez los hongos

pueden estar asociados simultaneamente con varias plantas,
incluso de especies diferentes. El resultado es un sistema
complejo que se extiende por el suelo del bosque, que
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RecuADRO 13.1 [continua]

Planta hospedera

del hongo

Plantula

Arbol adulto

Cuerpo fructifero

ectomicorrizégeno

= Redes micorricicas: transferencia de nutrientes, carbohidratos y agua

Ectomicorriza

Manto

Célula de la corteza

Rizomorfos

Figura 1 Representacion del
tos (hifas) que envuelven e in
masa compacta se le conoce

forman sus cuerpos fructifero

AN

Ectomicorriza

sistema planta-hongo ectomicorrizogeno. El hongo se desarrolla formando multiples filamen-
vaden las raices finas de las plantas formando la micorriza. Al conjunto de hifas que forma una
como micelio, el cual al rodear a las raicillas forma el manto de la micorriza. Algunas hifas pene-

tran la raiz formando una malla (red de Harting) que entra en contacto estrecho con los tejidos de la raiz de la planta. Es esta
red donde se hace la transferencia de recursos entre el hongo y la planta. En el conjunto de fotografias se muestran diferentes
tipos de ectomicorrizas en bosques de la Cuenca de Cuitzeo, Michoacan. Del micelio del hongo encontrado en el suelo se

s, que son los encargados de producir esporas por medio de las cuales se pueden formar nuevos
hongos. Modificado de Ingleby et al. (2004).
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interconecta plantas adultas y plantulas de diferentes especies
por medio del micelio de cientos de especies de hongos. A
este sistema se le conoce como redes ectomicorricicas y se ha
documentado que por medio de ellas los vegetales pueden
compartir agua, carbohidratos y minerales. El valor de esta
conexion aumenta cuando alguna de las plantas en contacto
se encuentra en condiciones desventajosas de nutrientes o
agua, por lo que sus oportunidades de supervivencia son
mayores ya que puede usar recursos de sus vecinos gracias a
su intermediario, el hongo micorrizégeno. De la existencia de
esta red depende en gran medida la supervivencia de las
plantulas e incluso aquellas que crecen en condiciones de
sombra pueden sobrevivir gracias a los carbohidratos
producidos en arboles circundantes.

No se conoce con certeza la diversidad de especies que
forman al grupo de hongos micorrizégenos que viven en un

Familias con especies de hongos ectomicorricicos
en la Cuenca de Cuitzeo

Figura 2 Muestra de la diversidad taxondmica presente en un grupo funcional. La grafica representa el porcentaje de espe-

cies incluidas en diferentes familias de hongos ectomicorricicos presentes en el suelo de bosques templados (de pino-encino

y encinares) de la Cuenca de Cuitzeo, Michoacan. Aunque cinco familias representan mas de 75% (Thelephoraceae, Russula-
ceae, Sebacinaceae, Cortinariaceae y Tricholomataceae), se han detectado otras 14 familias.

ecosistema dado. Esto se debe a que no es facil su
identificacion usando solo los cuerpos fructiferos o los
micelios. Sin embargo, el empleo de técnicas (moleculares)
basadas en la identificaciéon con ADN promete grandes avances
en este aspecto. Por ejemplo, empleando esta técnica en
bosques templados en la Cuenca de Cuitzeo, Michoacan, se
ha encontrado una gran diversidad de estos hongos (Fig. 2):
231 especies de 22 géneros y 19 familias. Los géneros mas
representados son Tomentella, Russula, Inocybe y Sebacina, y
las especies mas abundantes son Pezizales sp. Phialocephala
fortinii, Russula grp. delica, Cenococcum geophilum s.l. y
Rhizoscyphus sp. De las 36 especies de Tomentella, solo nueve
constituyen especies conocidas, el resto son probablemente
nuevas para la ciencia.

Thelephoraceae
Russulaceae
Sebacinaceae
Cortinariaceae
Tricholomataceae
Pezizaceae
Atheliaceae
Pyronemataceae
Clavulinaceae
Helotiaceae
Rhizopogonaceae
Agaricaceae

Bankeraceae

Boletaceae
Ceratobasidiaceae
Tuberaceae
Corticiaceae
Geoglosaceae

Hyaloscyphaceae
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contrastes importantes entre estos dos grupos funciona-
les. Mientras que los EM habitan primordialmente eco-
sistemas mésicos y templados (bosques de coniferas,
bosques de pino-encino y bosques de encino), en los que
el suelo contiene abundante materia orgdnica, las Mmva
habitan primordialmente ecosistemas tropicales, semia-
ridos y aridos, en los que predominan suelos pobres en
materia orgdnica. Ademds, mientras que los EM son
taxondmicamente diversos y se asocian con un bajo nu-
mero de especies de plantas (por ejemplo, se han encon-
trado més de 1000 especies de EM en bosques donde
dominan muy pocas especies de coniferas que se asocian
a estos hongos), las MVA son taxonémicamente pobres y
se relacionan con un alto ndmero de especies de plantas.
Por ejemplo, en el bosque tropical caducifolio de Chame-
la, Jalisco, solo se han encontrado 25 especies de MVa en
una comunidad de mds de 1000 especies de plantas
(Allen et al. 1995).

Las bacterias fijadoras de nitrégeno se encuentran
mucho menos distribuidas entre las especies de plantas.
Los casos mas conocidos son el de la asociacién entre
BEN del género Rhizobium con especies de plantas legu-
minosas (soya, chicharo, frijol, etc.) y el de las BEN del
género Frankia con especies de plantas no leguminosas
(por ejemplo, arbustos del género Ceanothus; Chapin III
et al. 2002). En condiciones de laboratorio se ha estimado
que las plantas gastan 25% de su produccién de carbohi-
dratos en el mantenimiento de las bacterias.

Una importante diversidad de microorganismos fito-
patégenos (como virus, bacterias, protozoos, micromi-
cetos, micoplasmas) y de invertebrados fitoparésitos (por
ejemplo, nemdtodos) se alimentan de material vegetal
vivo, causando a sus plantas hospederas serias enferme-
dades. En el caso de plantas de importancia agricola y
forestal, estos heterétrofos causan grandes pérdidas eco-
némicas. Entre estos dltimos se encuentran el virus que
causa el mosaicismo del tabaco y las royas o chauistles
(hongos basidiomicetos del orden Uridinales, cuyos
principales géneros son Puccinia y Urumyces) que se de-
sarrollan en mdltiples especies agricolas; se estima que al
menos 60% de las especies y variedades de plantas agri-
colas de México son susceptibles a las royas (Lépez-Ra-
mirez 2002). En los ecosistemas naturales, la presencia
de patdgenos es prominente. Por ejemplo, en la selva de
Los Tuxtlas, Veracruz, cerca de 60% de las hojas de los
arboles y las lianas del dosel forestal (techo del bosque
formado por la yuxtaposicion de las copas de los drboles)
y cerca de 65% de las hojas de las plantas del sotobosque
(parte inferior del bosque formado por las plantas bajo el
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dosel forestal) muestran dafios (< 1 a 25% de érea foliar)
por hongos patégenos (Garcia-Guzman y Dirzo 2001,
2004). En los bordes y en el interior de la selva humeda
de Chajul, Chiapas, mas de 68% de las especies de plan-
tulas muestran sintomas de infeccién por patégenos
(Benitez-Malvido y Lemus-Albor 2005).

Las enfermedades causadas por microorganismos
desempenan un papel importante en el mantenimiento
de la diversidad de especies en los ecosistemas. Por ejem-
plo, en las selvas hiimedas los fitopatégenos y fitopardsi-
tos pueden provocar la formacién de claros en el dosel
del bosque, donde ocurre la regeneracién natural de
multiples especies de arboles, al propiciar la muerte y
caida de los drboles grandes infectados. Ademds, los fito-
patégenos son agentes de mortalidad que actiian depen-
diendo de la densidad de las poblaciones de sus plantas
hospederas, limitando con ello que una sola especie ve-
getal monopolice el espacio y otros recursos disponibles
de la comunidad vegetal (Gilbert y Hubbell 1996).

Las plantas pardsitas poseen estructuras especializadas
en sus raices denominadas haustorios, con los que pene-
tran los tejidos de sus plantas hospederas en la busqueda
de recursos alimenticios. Algunas son totalmente depen-
dientes de estos recursos (holopardsitas) mientras que
otras pueden elaborar por si mismas parte de sus alimen-
tos (hemipardsitas). Las plantas pardsitas conforman un
grupo encontrado en todos los ambientes terrestres (Press
y Graves 1995). En el mundo se han identificado cerca de
4000 especies y en México se han encontrado 386 espe-
cies (Chdzaro 2006). Las plantas parasitas forman un gru-
po funcional importante ya que pueden afectar la estruc-
tura y dindmica de las poblaciones y comunidades
naturales de plantas (e.g Marvier 1998, Press y Phoenix
2005) y pueden constituirse en malezas para varios culti-
vos, ocasionando grandes pérdidas en la produccién agri-
cola y forestal (Riches y Parker 1995).

Un primer grupo de herbivoros incluye animales que
consumen néctar de flores (nectarivoros). Este grupo
puede formarse por especies de hormigas, mariposas,
palomillas, abejas, colibries y algunas especies de mur-
ciélagos. Los animales que se alimentan de polen confor-
man el grupo de polinivoros, que incluye especies de in-
sectos, aves y murciélagos. Muchas especies nectarivoras
y polinivoras tienen una relacién mutualista con especies
de plantas de géneros separados (plantas femeninas y
plantas masculinas) o bien con ambos sexos en la misma
planta, pero requieren un animal para efectuar la polini-
zacién. En todos los ecosistemas terrestres, pero con ma-
yor profusién en los bosques tropicales, existe un grupo



de animales nectarivoros y polinivoros al que colectiva-
mente se les conoce como polinizadores. Estos herbivo-
ros desempenan un papel crucial en la reproduccién de
mds de 70% de las especies de angiospermas (Fontaine
et al. 2006). Al alimentarse en las flores, los granos de
polen se adhieren a sus cuerpos y cuando viajan de flor
en flor transfieren el polen de las anteras a los estigmas.
Con ello se lleva a cabo el proceso de polinizacién y el
desarrollo de las semillas que dardn lugar a nuevas gene-
raciones de plantas. Asi, al recibir alimento de las plan-
tas, estos animales proveen el servicio de polinizacién.
Los polinizadores desempeiian un papel fundamental en
el mantenimiento de la diversidad genética de las pobla-
cionesy el de las especies en las comunidades vegetales y
en la produccién agricola (Fontaine et al. 2006).

Los animales herbivoros que se alimentan de frutos, o
de arilos de las semillas, conforman el grupo de frugivo-
ros, el cual incluye muchas especies de aves (como el tu-
can, Ramphastos sulphuratus; el tucanete, Pteroglossus
torquatus, y especies de crasidos como el hocofaisan,
Crax rubra), de murciélagos y otros mamiferos (por
ejemplo, monos arafia y monos saraguato). Al igual que
con los polinivoros, el grupo de animales frugivoros tiene
relaciones de mutualismo con las plantas. Al consumir
frutos, estos animales ingieren las semillas que posterior-
mente regurgitan o defecan en lugares alejados del sitio
ocupado por la planta materna. Esta funcién de disper-
sion aumenta la probabilidad que tienen las semillas de
llegar a desarrollarse en una nueva planta, puesto que la
presion por depredacidn, la competencia entre pldntulas
hermanas o entre estas y la planta materna, es mayor cer-
ca que lejos de la planta madre (Janzen 1970a; Dirzo y
Dominguez 1986). Ademas, la dispersién favorece que las
semillas se depositen en lugares donde las condiciones
microambientales puedan resultar mejores para la germi-
nacién y el desarrollo de las plantulas. Al igual que los
polinizadores, la funcién que desempeiian los animales
dispersores de semillas es crucial para el mantenimiento
de la diversidad vegetal y la dindmica de los ecosistemas,
sobre todo en los ambientes tropicales donde la mayoria
de las especies de plantas (> 70%) tienen relaciones mu-
tualistas con animales frugfvoros (Estrada y Fleming 1986;
Fleming y Estrada 1993; Levey et al. 2002).

Los animales herbivoros que se alimentan de semillas
conforman el grupo de granivoros, que incluye especies
de insectos (hormigas y escarabajos —particularmente
los curculiénidos y cerambicidos), de aves (por ejemplo,
palomas, pericos, guacamayas y cracidos) y de mamife-
ros (sobre todo ratones, ardillas, otros roedores como el
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tepezcuintle [Agouti paca] y el serete o guaqueque [Dasy-
procta punctata), y ungulados como el pecari de collar
[Tayassu tajacu] y el pecari de labios blancos [T pecari]).
Contrario a los polinizadores y a los dispersores de semi-
llas, los granivoros se relacionan de manera antagénica
con las especies vegetales ya que funcionan, generalmen-
te, como verdaderos depredadores (es decir, matan las
semillas). Esta funcién de depredacién puede ser un fac-
tor de regulacion para el crecimiento de las poblaciones
de plantas y de la biomasa vegetal. Ademads, cuando la
depredacion de semillas recae sobre especies que son
competitivamente superiores en la comunidad vegetal,
los granivoros pueden actuar como un factor que man-
tiene la diversidad de plantas (Fig. 13.2). Por ejemplo, un
experimento de exclusién de mamiferos granivoros pe-
quenos realizado en la selva de Los Tuxtlas, Veracruz,
aumentd en casi cuatro veces la densidad de plantulas de
Pseudolmedia oxyphyllaria, una especie arbérea domi-
nante en ese bosque (Martinez-Ramos 1994) y cuyas se-
millas son consumidas por ratones (Sanchez-Cordero y
Martinez-Gallardo 1998). Se puede esperar que en au-
sencia de estos granivoros la abundancia de P oxyphylla-
ria aumente a costa de la disminucién (y posiblemente de
la desaparicién) de otras especies arbéreas, lo que cam-
biarfa la estructura y composicién de especies en la co-
munidad arbérea (Dirzo y Miranda 1991).

Los animales herbivoros que se alimentan de tejido
foliar conforman el grupo de folivoros, que incluye, por
ejemplo, especies de mariposas y palomillas (solo en sus
fases larvarias), de ortépteros (por ejemplo, chapulines y
langostas) y de vertebrados como la iguana verde (Igua-
na iguana y especies de iguana negra del género Cteno-
saura), las tortugas marinas (como la tortuga negra [Che-
lonia agassizi], que se alimenta primordialmente de
pasto marino [Thalassia testudinum]), algunas tortugas
terrestres (por ejemplo, la tortuga del desierto [Gopherus
agassizi]) y tortugas acudticas (como la tortuga blanca
[Dermatemys mawii]), asi como los rumiantes y venados,
el tapir (Tapirus bairdii), el manati (Trichecus manatus)
y varias especies de monos (por ejemplo, los monos sa-
rahuatos del género Alouatta). Al igual que los granivo-
ros, las especies folfvoras tienen relaciones antagénicas
con las especies de plantas. Estos depredadores pueden
no producir la muerte inmediata de sus plantas presa,
pero al consumir tejido fotosintético pueden reducir su
potencial para crecer y reproducirse.

Al igual que las especies granivoras, los folivoros pue-
den desempenar un papel muy importante en el mante-
nimiento de la diversidad de especies vegetales al regular
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Figura 13.2 Efecto de la exclusion de vertebrados herbivoros (ratones, ardillas, seretes y aguties) sobre la comunidad de plantulas

de la selva himeda de Los Tuxtlas, Veracruz. La exclusién experimental (usando malla metélica tipo gallinero) de este grupo funcio-

nal durante cuatro afios aumentd la cantidad de plantulas pero redujo la diversidad de especies de la comunidad. En presencia de
los herbivoros (tratamiento control), la cantidad de plantulas después de cuatro afios fue casi la mitad de aquella registrada en au-
sencia (tratamiento de exclusion) de estos animales. En ausencia de los herbivoros, dos especies (Faramea occidentalis y Pseudolme-

dia oxyphyllaria) aumentaron notablemente hasta abarcar casi 50% del total de plantulas de la comunidad. Este ejemplo muestra

que los herbivoros afectan de manera importante la estructura de la comunidad vegetal de la selva al mantener la diversidad de
especies de arboles (modificado de Martinez-Ramos 1991). llustracién: Marco Pineda/Banco de imagenes CONABIO.

el crecimiento de las poblaciones de plantas de mayor
abundancia (Dirzo y Miranda 1991; Martinez-Ramos
1991, 1994). Al consumir una parte de la produccién pri-
maria (entre 1 y 10%), los folivoros son fundamentales
para el flujo de nutrientes en los ecosistemas (Chapin III
et al. 2002; Townsend 2007). Otros grupos de herbivoros
se alimentan de flores, ramillas (por ejemplo, el escaraba-
jo Oncideres albomarginata chamela, que se alimenta de
las ramillas del arbol Spondias purpurea en Chamela, Ja-
lisco; Uribe-Mu y Quesada 2006), tallos (por ejemplo,
conejos), savia (4fidos) o raices (vertebrados como las tu-
zas). Globalmente, los herbivoros afectan el funciona-
miento de los ecosistemas mediando la circulacién de
energia y materiales entre diferentes niveles tréficos (Roy
et al. 2001).

En México existe una enorme diversidad de animales
herbivoros. Entre los insectos, las especies de mariposas
y abejas son notables por su funcién de polinizacién. El
pais es muy rico en mariposas (que ademds de ser polini-
zadoras son folivoras en su fase de oruga), ya que se esti-
ma la existencia de aproximadamente 25000 especies
(Llorente y Luis 1998). De las 1589 especies de abejas
silvestres registradas para México, 90% son recolectoras
de polen (Ayala et al. 1998). En México, las avispas de los
géneros Tetrapus (1. costaricanus y T. mexicanus) y Pe-
goscapus (P baschierii, P kraussii y P. mexicanus) son
polinizadores fundamentales de muchas especies arbo-
reas del género Ficus (Cuevas-Figueroa y Carvajal 2005).
Asimismo, existe una gran diversidad de especies de dip-
teros, homopteros, tisanépteros y avispas herbivoras que



inducen la formacién de agallas en las hojas de sus plan-
tas presa; por ejemplo, entre 14 y 22% de los individuos y
entre 54 y 66% de las especies de plantas de sotobosque
(de hasta 2 m de altura) de las selvas himedas de Los
Tuxtlas y de Chajul presentan en sus hojas agallas produ-
cidas por el ataque de insectos herbivoros (Cuevas-Reyes
et al. 2003; Oyama et al. 2003). En la selva baja caducifo-
lia y mediana subperennifolia de Chamela, Jalisco, en una
muestra de 173 especies de plantas lefiosas se encontra-
ron 39 especies de insectos formadores de agallas, las
cuales infestaron a 22% de las especies; estos insectos de-
predan plantas hospederas de manera muy especifica, de
modo que la riqueza de especies de insectos agalleros au-
menta linealmente con la riqueza de especies de plantas
(Cuevas-Reyes et al. 2004).

Respecto a los vertebrados herbivoros, se estima que
entre las 1200 especies de aves encontradas en México,
57 (~5%) son de colibries, pequerias aves que se alimen-
tan primordialmente de néctar (Torres-Chavez y Nava-
rro 2000). En la selva seca de Chamela, Jalisco, de entre
67 especies de aves que habitan el bosque maduro, 6.2%
son nectarivoras, 9.2% frugivoras y 10.8% granivoras es-
trictas (Jorge Schondube, com. pers.). De las 137 espe-
cies de murciélagos reportadas en el pafs, 10.2% son nec-
tarivoras y, en general, de las 480 especies de mamiferos
terrestres, 321 (67%) son herbivoras, incluyendo folivo-
ras (51%), frugivoras (39%) y nectarivoras (10%). En Cha-
mela, de 15 especies de murciélagos encontradas en el
bosque maduro, la mitad son frugivoras y una cuarta
parte nectarivoras (Katheryn Stoner, com. pers.).

Consumidores secundarios

Dentro de este grupo encontramos la misma variedad de
organismos que en el caso de los consumidores prima-
rios, es decir, microorganismos (virus, bacterias, pro-
tozoos y hongos micromicetos), plantas pardsitas de
hongos micorrizégenos (micoheterétrofas), animales in-
vertebrados (por ejemplo, nemdatodos parasitos, medu-
sas, corales, pulpos, araiias y muchas especies de hormi-
gas, ortdpteros y coledpteros) y animales vertebrados
(peces, anfibios, serpientes, la mayoria de las lagartijas y
lagartos, aguilas, halcones, lechuzas, coyotes, jaguares,
entre muchos otros). Ademads, existen carnivoros que se
alimentan de otros carnivoros, como las orcas (Orcinus
orca), cuya dieta incluye focas y tiburones (que a su vez
consumen peces).

A los consumidores secundarios que se alimentan de
otros animales vivos se les denomina carnivoros. Entre
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los carnivoros se distinguen aquellos que al atacar a sus
presas las matan (depredadores sensu stricto), los que no
necesariamente causan la muerte inmediata de las pre-
sas (parésitos, indicados en la figura 13.1 como zooparé-
sitos, cuyo tamaio corporal es mucho menor que el de
sus animales presa) y aquellos que inician su ciclo de
vida como pardsitos pero que al alcanzar el estado adul-
to causan la muerte de la presa (parasitoides, general-
mente insectos).

La importancia ecoldgica de los pardsitos se hace evi-
dente cuando se considera que cada ser vivo puede ser el
hospedero de cuando menos una especie de parésito, re-
presentado por uno o mds individuos. Es decir, al menos
50% de todas las especies que habitan el planeta son pa-
résitas (y parasitoides, véase mds adelante) de animales o
de plantas, y més de la mitad de todos los organismos
vivos son pardsitos (Begon et al. 1986). Mdltiples espe-
cies de virus, bacterias y protozoos actlian como pardsi-
tos que causan enfermedades (indicados como zoopaté-
genos en la figura 13.1, organismos que completan todo
su ciclo de vida dentro de sus presas huéspedes). Los vi-
rus son patogénicos por excelencia y causan un amplio
ambito de enfermedades a los animales. Baste mencio-
nar, entre los que afectan a los humanos, a los causantes
del sida, del sarampién, de la viruela y de la influenza.
Entre las bacterias encontramos més de 200 especies pa-
tégenas que causan diversas enfermedades a los seres
humanos y otros mamiferos, como tuberculosis, cdlera,
tifoidea, sifilis, difteria y lepra, entre muchas otras. Algu-
nos patégenos protozoarios producen enfermedades
muy serias y de grandes costos sociales y econémicos,
como paludismo (Plasmodium vivax), leishmaniasis o
enfermedad de los chicleros (producido por Leishmania
mexicana) y mal de chagas (Tripanosoma cruzi). Hay in-
vertebrados parésitos (que completan su ciclo de vida
con una fase de vida libre fuera de sus hospederos) como
los nemdtodos (por ejemplo, las tenias), trematodos (co-
mo Fasciola hepatica), anélidos (por ejemplo, las sangui-
juelas) e insectos como pulgas, piojos y garrapatas que
provocan graves problemas de salud y pérdidas en la in-
dustria de productos agricolas, pecuarios y piscicolas,
con consecuencias sociales y econdémicas importantes
para las poblaciones humanas. Entre los invertebrados
existen grandes grupos que actiian como parasitoides de
animales, como las avispas de la familia Hymenoptera.
Las avispas hembra depositan huevecillos dentro o sobre
orugas de palomillas, mariposas y escarabajos que sirven
como alimento al eclosionar las larvas. Esta propiedad ha
sido usada como una herramienta importante en progra-
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mas de control biolégico de plagas y especies invasoras
(Van Driesche y Bellows 1996).

En México habita una gran diversidad de vertebrados
depredadores. Todas las especies de anfibios (361) y la ma-
yorfa de las 804 especies de reptiles (incluyendo lagar-
tijas y serpientes, pero exceptuando especies de iguanas
y algunas tortugas) presentes en el pais son carnivoras
(Flores-Villela y Canseco-Marquez 2004). Con respecto
a las aves, es notable la riqueza de halcones, dguilas, ga-
vilanes y bthos, entre los que destacan el dguila arpia
(Harpia harpyja) por su gran tamaio (los individuos fe-
meninos miden 1 m de largo, 2 m de envergadura y tie-
nen un peso promedio de casi 8 kg) y el dguila real (Aqui-
la chrysaetos) por su simbolismo para el pais. Entre los
mamiferos existe todo un orden, Carnivora, que incluye
los depredadores de mayor tamafo en ecosistemas ari-
dos, templados y tropicales. Felinos como el jaguar (Pan-
thera onca), el puma (Puma concolor), el ocelote (Leopar-
dus pardalis), el jaguarundi (Herpailurus yagouaroundi)
y el margay (Leopardus wiedii) son los depredadores su-
periores de la red tréfica presente en diferentes ecosiste-
mas tropicales y subtropicales terrestres de México. En
dreas templadas, los pumas, el oso negro (Ursus ameri-
canus) y los gatos monteses (Lynx rufus), junto con los
céanidos como el coyote (Canis latrans) y el lobo (Canis
lupus baileyi), desempefan este papel. En zonas dridas
algunos de estos felinos (puma, jaguar) también acttian
como tales. Alrededor de 58% de las especies de mamife-
ros en México son carnivoras (Ceballos y Oliva 2005). En
los ecosistemas, muchas especies de aves son carnivoras.
Por ejemplo, en la selva seca de Chamela, 51% de las es-
pecies de aves son carnivoras, se alimentan estricta-
mente de insectos, y otro 18% son carnivoras facultativas
que pueden incluir también alimento vegetal en su dieta
(J. Schondube com. pers.).

Todos estos grupos de patégenos, parasitos, parasitoi-
des y depredadores tienen un papel importante como
reguladores de la dinamica de las poblaciones de anima-
les herbivoros y de organismos heterétrofos, y con ello
afectan la estructura de las comunidades (Lima y Valone
1991) y el funcionamiento de los ecosistemas. Asi, por
ejemplo, los ratones Peromyscus maniculatus, P. spicile-
gus'y Microtus mexicanus, junto con dos especies de aves
(Pheucticus melanocephalus, de la familia de los cardena-
les, y la calandria [Icterus galbulal), son depredadores
importantes de las poblaciones de mariposas monarca
(Danaus plexippus) que pasan la época invernal en la
Sierra Chincua, Michoacan (Brower et al. 1985; Glendin-
ning y Brower 1990). Se ha estimado que tan solo una
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poblaciéon de P maniculatus es capaz de consumir en una
noche cerca de 10% de las mariposas encontradas sobre
el suelo (alrededor de 65000 por hectarea; Glendinning
y Brower 1990). A su vez, las mariposas monarca son
notables polinizadores, que junto con otros animales lla-
mados polinizadores migratorios desempenan un papel
fundamental para la reproduccién y el mantenimiento de
muchas especies de plantas (varias de importancia co-
mercial) encontradas a lo largo de su trayecto migratorio
(Withgott 1999; Brower et al. 2006).

En Chamela, Jalisco, los jaguares cazan ocho especies
de mamiferos que tienen pesos mayores de un kilogra-
mo; generalmente, consumen cuatro especies que cons-
tituyen mas de 95% de la biomasa contenida en su dieta,
incluyendo el venado cola blanca (Odocoileus virgi-
nianus), el pecari de collar (Tayassu pecari), el coati (Na-
sua narica) y el armadillo (Dasypus novemcinctus; Ntuiiez
et al. 2002). En la misma regién, los pumas comparten
con los jaguares una dieta semejante de presas (80% de
similitud en la composicién de especies), pero tienen una
amplitud de dieta mayor al cazar el doble de especies de
mamiferos que los jaguares (Nufez et al. 2002). Los co-
yotes depredan en esa regién a 12 especies de mamiferos
(principalmente pequefios roedores y venados), aves, dos
especies de reptiles (iguanas) y varias de insectos (Hidal-
go-Mihart et al. 2001). Todas estas presas, sobre todo los
venados, pecaries e iguanas, tienen un papel fundamen-
tal como herbivoros grandes que consumen follaje o se-
millas en las selvas de la costa de Jalisco y otras regiones
de México.

Saprotrofos

Aquellos organismos que se alimentan de cuerpos o teji-
dos muertos, o bien de residuos organicos digiriéndolos
internamente, conforman el grupo de sapréfagos. En este
grupo se incluyen muchas especies de anélidos (gusanos
segmentados como las lombrices de tierra y los gusanos
marinos [poliquetos]), dcaros, crusticeos (por ejemplo,
cangrejos), insectos (como colémbolos, moscas, dermés-
tidos, termitas y escarabajos que se alimentan de madera
muerta) y vertebrados, incluyendo cuervos (Corvus co-
rax), zopilotes (Coragyps atratusy Catartes burrovianus)
y el céndor real (Sarcoranphus papa). Estos organismos
tienen una funcién crucial en los ecosistemas al llevar a
cabo la transformacién de la materia organica en ele-
mentos minerales con la participacién del Gltimo eslabén
de la cadena tréfica: los saprofitos (los cuales secretan
enzimas que descomponen la materia organica hasta for-



mas simples que pueden absorber como alimento). Estos
ultimos son microorganismos que descomponen la ma-
teria organica liberando carbono a la atmésfera y nutri-
mentos en formas quimicas que pueden ser utilizadas
por las plantas y animales (como nitrégeno, fésforo, po-
tasio y calcio). Entre estos degradadores se encuentran
muchas especies de bacterias, hongos y protozoos. En
ausencia de organismos degradadores, los ecosistemas
tendrian un colapso en su estructura y funcionamiento
ya que no habria manera de mantener la productividad
primaria de los mismos; de hecho existe una relacién li-
neal entre la productividad primaria neta (véase adelan-
te) de los ecosistemas y la tasa de respiracién de la biota
del suelo, cuya biomasa se compone entre 80 y 90% de
hongos y bacterias (Chapin III et al. 2002).

13.2.3 Relaciones entre grupos funcionales
en redes troficas

En todo ecosistema, acudtico o terrestre, encontramos
los cuatro grupos funcionales basicos (autétrofos, consu-
midores primarios, consumidores secundarios y degra-
dadores). La energfa y los materiales fluyen desde los
autétrofos hasta los degradadores por medio de una red
de interacciones bidticas y relaciones tréficas. La pro-
duccién de biomasa en cada nivel tréfico, la magnitud y
velocidad con que fluyen la energfa y los materiales por
la red tréfica, asi como la complejidad de la red misma
varfan entre ecosistemas (véase adelante) pero, en gene-
ral, la mayor proporcién de energia y materiales se en-
cuentra en el grupo de autétrofos y disminuye hacia los
consumidores primarios, los consumidores secundarios
y los degradadores (Saugier et al. 2001). Dado que los
autétrofos capturan el carbono y la energia desde fuentes
abidticas, se les denomina como el grupo funcional de
productores primarios, mientras que a los organismos
que se alimentan de productores primarios se les deno-
mina productores secundarios (Chapin III et al. 2002).
La cantidad de carbono capturada por los autétrofos
por medio de rutas quimiosintéticas y fotosintéticas (fi-
tomasa) por unidad de 4rea y unidad de tiempo se cono-
ce como productividad primaria neta (PpN; Saugier et al.
2001). Grosso modo, se estima que la produccién secun-
daria es una milésima parte de la PPN en cualquier eco-
sistema terrestre (Chapin III et al. 2002). Por ejemplo,
entre diferentes bosques tropicales la PPN varia entre 1.7
y 21.7 toneladas de carbono por hectérea al ano (Clark
et al. 2001), mientras que la produccién de biomasa de
todos los animales no pasa de algunas centenas de kilos.
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Asi, en una selva de la Amazonia central se estimo que la
biomasa vegetal en peso fresco fue de 940 toneladas por
hectérea y la de la biomasa animal fue tan solo de 200
kilos (0.02% de la biomasa total), la mitad de la cual co-
rrespondié a la fauna del suelo (Fittkau y Klinge 1973).
Este tipo de andlisis no existe ain para los ecosistemas
terrestres de México. En los ecosistemas marinos, sin
embargo, la produccién secundaria es notablemente ma-
yor que en los ecosistemas terrestres, dado que la elevada
produccion primaria del fitoplancton es transferida con
mayor eficiencia por el zooplancton y los carnfvoros ma-
rinos (Townsend 2007).

El decaimiento de energia entre los grupos funcionales
se debe a que la transferencia de esta entre un grupo y
otro no es total debido a que los productores secundarios
no son 100% eficientes (existen compuestos quimicos y
estructuras fisicas en los autétrofos que los protegen de
ser consumidos por microorganismos y animales) y hay
factores que limitan la abundancia de las poblaciones de
consumidores primarios. Parte de la energia se disipa
como calor generado por la respiracién de los organis-
mos y parte de la biomasa de los productores primarios
se incorpora a la materia organica del suelo sin ser con-
sumida por heterétrofos. Esta materia orgdnica entra al
proceso de descomposicién efectuado por los degrada-
dores (véase antes). En el suelo y en ambientes acudticos
el grupo de degradadores conforma una compleja red de
interacciones tréficas, tan compleja o mas que aquella
formada por los productores primarios y secundarios
(Ruf'y Beck 2005).

Existen algunos estudios en México que ilustran la
complejidad de las relaciones entre grupos funcionales y
el flujo de energia y la estructura troéfica de ecosistemas
acudticos. En un andlisis de la estructura tréfica de un
ecosistema marino del Golfo de California se definieron
29 grupos funcionales (entre diferentes grupos de pro-
ductores primarios, productores secundarios y degrada-
dores) con una PPN de 6633 toneladas de biomasa por
kilémetro cuadrado al afio. De la energia contenida en
esta produccion, 52% circuld por la red tréfica de consu-
midores, 20% se perdié por respiracién, 16% se convirtié
en detritos y 12% se removid por actividades de pesque-
ria comercial (Morales-Zarate et al. 2005). El estudio su-
giere que la pesca no ha afectado el balance energético
del ecosistema ya que los controladores principales de
este balance fueron la competencia y la depredacién en-
tre los componentes de la red tréfica. Una situacién con-
traria se encontré en un ecosistema benténico marino
del Golfo de California impactado por la cosecha de
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camarones. En este ecosistema se definieron 27 grupos
funcionales y una produccién primaria neta de 4 000 to-
neladas de biomasa por kilémetro cuadrado al afio; 52%
de esta produccion pasé a la red de consumidores, 40%
se perdid por respiracion y 8% se convirti6 en detritos.
En este caso, el ecosistema se encontrd energéticamente
balanceado (la produccién primaria fue casi igual a la
respiracién, o bien la produccién total del sistema fue
similar al consumo), pero la cosecha de camarones ha
reducido la complejidad de la red tréfica y disminuido la
produccion del sistema (Arreguin-Sanchez et al. 2002).

La estructura y el flujo de energia en ecosistemas de
lagunas costeras difieren de los observados en los ecosis-
temas marinos. Por ejemplo, para la laguna costera de
Huizache-Caimanero, Sinaloa, se desarrollé un modelo
de flujo de energia semejante a los anteriores, conside-
rando 26 grupos funcionales de diferentes niveles tréfi-
cos. La mayor parte de la produccién de las macrofitas se
convirtié en detritos, mientras que la produccién del
fitoplancton pasé en su mayoria al zooplancton; a dife-
rencia de los ecosistemas marinos antes mencionados,
en los que la produccion secundaria se basa en el consu-
mo de autétrofos, en esta laguna, que es representativa
de los estuarios tropicales encontrados en México, gran
parte de la energfa (alrededor de 50%) que mantiene a la
red de consumidores provino de detritos, los cuales son
también fundamentales para la producciéon pesquera
(Zetina-Rején et al. 2003). Otra diferencia entre estos
ecosistemas es que mientras en el mar la energia fluye de
manera importante entre los niveles tréficos superiores
(consumidores), en la laguna costera fluye principalmen-
te en los niveles troficos inferiores (productores). Mu-
chas de las especies de consumidores que habitan la la-
guna son formas juveniles transitorias que pasan una
etapa de su desarrollo o se protegen de los depredadores
en la laguna.

Finalmente, existe un estudio sobre la estructura trofi-
cay el flujo de energfa para un ecosistema de manglar en
Meéxico (en la Peninsula de Yucatdn) que muestra una
situacién diferente (Vega-Cendejas y Arreguin-Sanchez
2001). En este caso se describieron 19 grupos funcionales
que abarcan a los productores primarios y a tres niveles
de consumidores secundarios (incluyendo nueve grupos
funcionales de peces que difieren en su similitud tréfica).
Al ser un sistema abierto y conectado al mar, gran parte
de la produccién primaria neta (estimada en 156.5 tone-
ladas por kilémetro cuadrado al afio) sale del manglar a
otros ecosistemas. Solo 4% de la produccién primaria del
manglar es consumido por los herbivoros y 7% de esta

produccion se convierte en detritos que mantienen a una
buena parte de los consumidores (67% de los detritos
pasa al grupo de peces por medio de microcrustdceos
bentdnicos). En este sentido, el ecosistema de manglar es
mds semejante al de una laguna tropical que a un ecosis-
tema marino. Dado que dentro de este manglar existe un
bajo nivel de depredacién natural sobre los peces, resulta
altamente productivo.

Los estudios anteriores son de los pocos que existen
sobre grupos funcionales y la estructura y dindmica de la
red tréfica en ecosistemas naturales de México. A la fe-
cha no hay un estudio semejante para algtin ecosistema
de agua dulce (sin embargo, véase Zambrano et al. 2001
para el caso de un sistema de posa de crianza de peces) o
terrestre del pais.

13.3 GRUPOS FUNCIONALES EN ECOSISTEMAS
TERRESTRES IMPORTANTES DE MEXICO

Mas alld de la propiedad troéfica, las especies difieren en
otras propiedades funcionales que tienen efectos impor-
tantes sobre la estructura y dindmica de las comunidades
y los ecosistemas. La orografia de México es muy hetero-
géneay su territorio cubre ambientes tropicales, subtro-
picales, templados, dridos y desérticos. Por ello, existen
gradientes amplios de temperatura desde las partes alpi-
nas de los volcanes elevados hasta las zonas célidas de las
regiones tropicales de tierras bajas. Asimismo, hay fuer-
tes contrastes en la disponibilidad de agua de lluvia entre
las zonas desérticas y las regiones tropicales himedas.
Del mismo modo, la capacidad de retencién de agua, el
contenido y la cantidad de nutrientes y la textura del sue-
lo, asi como la topografia del terreno, varfan ampliamen-
te entre regiones geograficas. A lo largo de estos gradien-
tes se segregan diferentes grupos de plantas y animales
que contrastan en sus respuestas a diferentes regimenes
de temperatura, de disponibilidad de agua y de condicio-
nes fisicoquimicas del suelo.

Las plantas de diferentes areas climdticas pueden
agruparse por la forma en que enfrentan y responden a
cambios en las condiciones ambientales locales (por
ejemplo, a periodos de sequia, a heladas e inundaciones).
A lo largo de la historia se han propuestos varios esque-
mas de clasificacién de plantas en grupos (o tipos) fun-
cionales, algunos de ellos revisados por Duckworth et al.
(2000). Globalmente, las especies vegetales terrestres
pueden distinguirse en grupos que contrastan en las di-
mensiones, la forma y el funcionamiento de sus raices en



relacién con la disponibilidad de agua de lluvia (Schenk
y Jackson 2002). El prominente ecdlogo inglés Philip
Grime (1974) propuso un esquema de clasificacién fun-
cional de plantas, conocido como estrategias C-S-R, que
se basa en considerar la habilidad de las plantas para:
1] competir con plantas vecinas por recursos (estrategia
competitiva, C), 2] tolerar el estrés (estrategia de toleran-
cia al estrés S; el estrés es la limitacion a la produccién de
biomasa impuesta por agentes externos, como la escasez
o el exceso de energia solar, agua o nutrientes minerales),
y 3] colonizar areas abiertas (estrategia ruderal, R) pro-
ducidas por disturbios (reduccién de la biomasa vegetal
por agentes naturales de origen abidtico o bidtico). Asi,
en los ambientes tropicales humedos (donde los recursos
de luz y nutrientes del suelo son escasos) dominan plan-
tas con una estrategia C; en los ambientes alpinos y de-
sérticos (donde las temperaturas son extremas y la dispo-
nibilidad de agua escasa) dominan plantas con estrategia
S, y las plantas que habitan sitios sujetos a disturbios re-
currentes (quemas, deslaves, apertura de brechas) pre-
sentan una estrategia R. Grime (2001) ha discutido a
profundidad los detalles de la teorfa C-R-S y las ventajas
y limitaciones para explicar la diversidad funcional en-
contrada en el universo vegetal (y también animal).

También suele agruparse a las especies vegetales en un
sistema de clasificacién de grupos funcionales que toma
en cuenta la posicién (y exposicién a factores ambienta-
les favorables o adversos) que tienen las yemas de creci-
miento de la planta, las cuales son fundamentales para la
supervivencia, el desarrollo y la reproduccién de las mis-
mas. Este sistema, conocido como espectro de formas de
vida de Raunkaier (1934), distingue seis grupos: 1] fane-
rofitas, plantas cuyas yemas estdn totalmente expuestas
en ramas v tallos aéreos (por encima de 25 cm del suelo);
2] camaefitas, plantas cuyas yemas se encuentran cerca
del nivel del suelo; 3] hemicriptofitas, plantas con yemas
de crecimiento sobre el suelo; 4] criptofitas, plantas con
yemas por debajo del suelo; 5] terofitas, plantas con ye-
mas en las semillas que permanecen latentes en el suelo,
y 6] epfifitas, plantas que viven sobre otras plantas.

La frecuencia de especies de cada uno de estos grupos
varia entre localidades con diferente régimen climatol4-
gicoy tipo de suelo. En ambientes aridos predominan las
terofitas, en ambientes frios las criptofitas y en ambien-
tes cdlidos y himedos las fanerofitas y epifitas. Aun den-
tro de una misma zona geografica, la frecuencia de espe-
cie por grupo funcional varfa como funcién de variables
de suelo y regimenes de disturbio. Por ejemplo, en la re-
gion tropical estacionalmente seca de Nizanda, Oaxaca,
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se encuentran juntas sabanas dominadas por plantas he-
micriptofitas (que crecen en los sitios con un suelo so-
mero y en los cuales los incendios son frecuentes) y bos-
ques tropicales caducifolios dominados por fanerofitas
(que crecen en los sitios con suelo mas profundo y en los
cuales no se presentan fuegos; Pérez-Garcia y Meave
2004). Ademds, las plantas con diferentes formas de vida
tienen vulnerabilidad distinta a disturbios; por ejemplo,
la supervivencia de las especies vegetales a la ocurrencia
de un fuego depende de su forma de vida (Chapman y
Crow 1981).

Las diferentes formas de vida representan en el mundo
vegetal soluciones distintas para capturar carbono y ab-
sorber agua y explotar nutrientes del suelo dependiendo
de las circunstancias del ambiente imperante. La diversi-
dad de formas de vida en un ecosistema dado, entonces,
puede indicar las posibles alternativas para conservar/
manejar funciones del ecosistema, como la de captura y
almacenamiento de carbono y de agua (en el suelo y
mantos fredticos) y la de retencién de suelos. Este anali-
sis, sin embargo, ha sido poco explorado en México y, en
todo el pafs, atn carecemos de analisis globales, regiona-
les y locales de los espectros de formas de vida vegetal
que nos den la posibilidad de explorar este tipo de alter-
nativas de manejo de los ecosistemas.

De igual manera, en los animales es posible diferenciar
grupos funcionales considerando atributos morfoldgi-
cos, fisiol6gicos, conductuales o de historia de vida que
expresan formas contrastantes para enfrentar las condi-
ciones fisicas adversas de su ambiente o de explotar dife-
rencialmente los recursos del mismo. Por ejemplo, en los
bosques existen grupos de especies de insectos, anfibios,
reptiles y mamiferos, que habitan principalmente el do-
sel del bosque (animales arboricolas), con estructuras
particulares que les permiten explorar, alimentarse, ani-
dar, descansar y transportarse entre troncos, ramas y ra-
millas. Otros desarrollan todas sus actividades sobre el
suelo (animales terrestres), mientras que otro grupo ha-
bita por debajo del suelo (animales fosoriales). Aun den-
tro de un mismo tipo de animales, por ejemplo entre las
aves, existen grupos bdsicamente terrestres con pobre
habilidad para volar (el tinamu, el pavén, la chachalaca, el
guajolote, la codorniz y el correcaminos) y que cosechan
sus recursos al nivel del suelo; otros forrajean principal-
mente en el dosel del bosque, como muchas especies de
pericos, tucanes, guacamayas y carpinteros, y otros mds
explotan sus recursos por encima del dosel gracias al
vuelo libre (como las dguilas y los halcones). Las especies
de aves pueden mostrar una notable diversidad funcional
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de acuerdo con sus estrategias de forrajeo. Por ejemplo,
en el Desierto Chihuahuense, en Nuevo Ledn, se clasi-
ficaron 48 especies de aves en siete grandes grupos fun-
cionales y 12 subgrupos considerando diferentes estra-
tegias de forrajeo (Contreras-Balderas et al. 2000). En
la selva seca de Chamela, la comunidad de aves ha sido
caracterizada en seis grupos funcionales (insectivoros,
carnivoros —depredadores de vertebrados—, polinivo-
ros, frugivoros, granivoros y omnivoros), predominan-
do los insectivoros con 51% de las especies, casi el do-
ble del grupo de herbivoros (26%; Jorge Schondube,
com. pers.).

La presencia de este tipo de grupos funcionales y la
frecuencia de especies que compone cada uno varfa en-
tre diferentes ecosistemas y con la definicién de los gru-
pos funcionales. En la siguiente seccion se hace una so-
mera revisiéon del conocimiento que se tiene para dife-
rentes grupos funcionales en cuatro de los ecosistemas
terrestres mas importantes (por su extension, biodiversi-
dad y nivel de conocimiento ecolégico) en México.

13.3.1 Grupos funcionales en ecosistemas aridos

En los ambientes desérticos o dridos calidos (precipita-
cién < 500 mm por ano) de México existen grupos de
plantas que difieren en sus respuestas a los periodos ex-
tensos de sequia. La dindmica de produccion primaria en
los ecosistemas dridos se ve afectada por la habilidad de
diferentes grupos de plantas para sobrevivir a los perio-
dos de sequia y usar eficientemente los escasos eventos
de lluvia. Asi, se ha encontrado una clara relacién entre
la produccién primaria y la cantidad de lluvia, y entre la
cantidad de nitrégeno reabsorbido por la vegetacién y
esta ultima (Pavén et al. 2005).

Un grupo conformado por plantas terofitas, basica-
mente plantas herbdceas anuales, responde a la sequia
produciendo grandes cantidades de semillas que son dis-
persadas ampliamente y que pueden permanecer vivas
en el suelo sin germinar durante los largos periodos en
los que no llueve; estas semillas germinan tan pronto se
presenta un evento importante de lluvia (Pake y Venable
1996). En el lapso de unos cuantos meses, las semillas
germinadas se desarrollan en plantas maduras que flore-
cen de manera sincrénica y que después de producir sus
semillas mueren. Al caer las semillas al suelo comienza
un nuevo ciclo de espera. Estos eventos de lluvia son
poco frecuentes, errdticos y efimeros, y junto con otros
factores, como el tipo de sustrato y la temperatura, deter-
minan las fases de crecimiento y reproduccién de estas
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plantas (Rivas-Arancibia et al. 2006). Las plantas anua-
les, asi como los pastos y los arbustos cuyo ritmo de cre-
cimiento y reproduccién también es marcado por la ocu-
rrencia de la lluvia, proveen recursos alimenticios que
son criticos para diferentes grupos de herbivoros (por
ejemplo, granfvoros, nectarfvoros y polinivoros), lo que
afecta la estructura y dindmica de las comunidades de
animales invertebrados y vertebrados (Brown y Venable
1991; Desmond 2004; Camargo-Ricalde ez al. 2005; Her-
néandez et al. 2005).

Otro grupo de plantas, de habito lefioso y arbustivo,
poseen hojas muy reducidas (denominadas micréfilas),
con frecuencia transformadas en espinas, que reducen la
pérdida de agua por transpiracion. Estos arbustos, pre-
dominantemente leguminosas en el caso de las zonas
aridas de México, poseen con frecuencia raices someras
pero extensas (Schenk y Jackson 2002), lo cual puede fa-
cilitar la captura de agua durante las lluvias esporadicas.
Existen también algunos arbustos y arboles como el mez-
quite (especies del género Prosopis, Mimosaceae), la go-
bernadora (Larrea tridentata, Zygophyllaceae) y el palo
fierro (Olneya tesota, Fabaceae) que producen raices ro-
bustas que se extienden a grandes profundidades en el
suelo en busqueda de agua del manto freético (C. Marto-
rell com. pers.). Otro grupo resuelve el problema de es-
casez de agua almacenando este recurso vital en tejidos
carnosos. Los magueyes, los nopales, los cactos colum-
nares y las biznagas son ejemplo de esta forma funcional.
En los magueyes, las hojas tienen esta funcién de alma-
cenamiento, mientras que en los otros tres tipos de plan-
tas carnosas son los tallos los que almacenan el agua.
Muchas de estas especies suculentas reducen la pérdida
de agua cerrando sus estomas durante el dia y llevando a
cabo la fijacién de carbono durante la noche gracias a su
metabolismo cAM (Martin et al. 1982). Las forma de ro-
seta de las especies de las familias Agavaceae (géneros
Agave, Furcraea 'y Yucca), Nolinaceae (Nolina, Beaucar-
neay Dasylirion), Bromeliaceae (Hechtia) y Crassulaceae
(Echeveria, Dudleya y Graptopetalum) desempefian un
papel muy importante en la captura de agua de lluvia y
neblina (Martorell y Ezcurra 2002).

En las zonas dridas existe una relacion estrecha entre
diferentes grupos funcionales que ejemplifica cémo la
existencia de un ecosistema depende de la interdepen-
dencia entre diferentes grupos funcionales. Tal interde-
pendencia determina que la desaparicién de un grupo
lleve a la pérdida de otros y a cambios importantes del
ecosistema como un todo. Un grupo de especies arbusti-
vas tiende a establecerse en dreas de suelo expuesto a la



radiacion solar directa (Flores et al. 2004). Una vez que
se desarrollan, estos arbustos crean bajo su cobertura
condiciones de sombra y de mayor disponibilidad de
agua, lo cual favorece la germinacidn, el establecimiento
y la supervivencia en las etapas tempranas de desarrollo
de otro grupo de plantas (Valiente-Banuet y Ezcurra
1991; Flores et al. 2004; Martinez-Berdeja y Valverde
2008). Este fendmeno, llamado nodricismo, es funda-
mental en el mantenimiento de la mayoria de las especies
de cactos (Valiente-Banuet y Ezcurra 1991; Godinez-Al-
varez et al. 1999, 2003). Aun la cobertura de arbustos y
arboles puede ser fundamental para el mantenimiento de
diferentes grupos funcionales de insectos, como se en-
contré en el Desierto Sonorense en la parte sur del estado
de Sonora (Bestelmeyer y Schooley 1999). Algunas espe-
cies de arbustos (por ejemplo, Acacia bilimekii) son tole-
rantes a niveles altos de disturbio humano (Jiménez-Lo-
bato y Valverde 2006), pero su completa remocién podria
desencadenar la desaparicién de especies de cactaceas y
de hormigas. Por ejemplo, la dindmica de las poblaciones
de la pequeria cactdcea Mammillaria pectinifera, de den-
sidad poblacional muy baja, es muy sensible a cambios en
la tasa de reclutamiento de plantulas y los arbustos pro-
veen parte de los micrositios que favorecen el estableci-
miento y sobrevivencia de ellas (Valverde y Zavala-Hur-
tado 2006). En este caso, bajo la nodriza disminuye
notablemente la depredacién que sufren las plantulas
por parte de escarabajos (Peters et al. 2008). La mayoria
de las especies de arbustos que funcionan como nodrizas
son leguminosas (de los géneros Acacia y Mimosa). Las
leguminosas, en general, tienden a formar en sus raices
ndédulos que contienen bacterias que fijan nitrégeno en
una forma que es accesible para las plantas. Es posible
que ademds de proveer condiciones abidticas mds apro-
piadas para el desarrollo de las cacticeas, los arbustos
leguminosos también faciliten el desarrollo de las plantas
suculentas aumentando la disponibilidad de nitrégeno,
como ha sido demostrado para otros sistemas de nodri-
cismo en ambientes mediterrdneos (Gomez-Aparicio
et al. 2004).

Las cactdceas, a su vez, proveen recursos alimenticios
bésicos para el mantenimiento de la fauna ecolégicamen-
te importante de las zonas dridas (Rico-Gray et al. 1998).
Por ejemplo, en varias zonas daridas y semidridas de Méxi-
co, murciélagos como Leptonycteris curasoae, L. nivalis'y
Choeronycteris mexicana y varias especies de aves de-
penden para su alimentacién del polen, néctar o frutos
provistos por especies de Neobuxbaumia tetetzo, Steno-
cereus queretaroensis y otras especies de cactdceas co-
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lumnares (Valiente-Banuet et al. 1996; Pimienta-Barrios
et al. 2004; Ibarra-Cerdena et al. 2005). A su vez, muchos
de estos animales son polinizadores obligados de estas
cacticeas (Valiente-Banuet et al. 1996, 1997; Ibarra-
Cerdena et al. 2005; Molina-Freaner et al. 2005). Por
ejemplo, en Sonora, la produccién de semillas del cacto
Stenocereus eruca depende de la presencia de palomillas
esfingidas que son sus principales polinizadores (Clark-
Tapia y Molina-Freaner 2005). En otros casos, sin embar-
go, las cactéceas pueden tener un abanico de opciones
que aseguran la polinizacién cuando el polinizador prin-
cipal estd ausente o en baja disponibilidad, como se de-
mostré (Valiente-Banuet et al. 1996) para Marginatoce-
reus marginatus (Dar et al. 2006). En un grupo de especies
de Agave se ha encontrado que estas muestran periodos
desfasados de floracién, con lo que se minimiza la com-
petencia por polinizadores (Rocha et al. 2005). Las flores
de los nopales (género Opuntia) y de los agaves proveen
recursos alimenticios para especies de abejas y palomi-
llas, y los frutos sirven de alimento a una amplia variedad
de aves y mamiferos frugivoros dispersores de semillas
(Silva-Montellano y Eguiarte 2003; Reyes-Agtiero et al.
2006). Estudios en Tehuacan, Puebla, muestran la gran
importancia de los animales frugivoros (aves y murciéla-
gos) como agentes de dispersién de semillas de varias
especies de cactaceas, ya que depositan las semillas bajo
la cobertura de los arbustos nodriza (e.g. Godinez-Alva-
rez et al. 2002) y de esta manera la relacién bioldgica en-
tre las plantas suculentas, los arbustos nodrizas y los ani-
males polinizadores y frugivoros permite en gran medida
el mantenimiento de la estructura y el funcionamiento de
los ecosistemas aridos de México.

13.3.2 Grupos funcionales en bosques tropicales
Selvas estacionalmente secas

En ambientes tropicales de México, en regiones donde la
lluvia tiene una marcada estacionalidad, con una época
severa de sequia (precipitacién mensual menor a 60 mm
durante 4 a 6 meses del afo) y la precipitacién anual por
aflo no pasa de 1400 mm, se desarrollan bosques con
plantas que enfrentan la sequia desprendiéndose com-
pletamente de sus hojas (Martinez-Yrizar y Sarukhan
1990; Garcia-Oliva et al. 1991). Estos bosques son cono-
cidos como selvas bajas caducifolias (sensu Miranda y
Herndndez-Xolocotzi 1963), bosques tropicales caducifo-
lios (sensu Rzedowski 1978) o simplemente selvas secas.

La cobertura potencial histdrica de la selva seca en el
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territorio del pais fue de 14% (Rzedowski 1978; Trejo y
Dirzo 2002). Este ecosistema es sumamente importante
por sus altos niveles de diversidad vegetal (Trejo y Dirzo
2002) y animal, ya que contiene entre 23 y 42% de los
diferentes grupos de vertebrados terrestres en México
(Ceballos y Garcfa 1995).

En las selvas secas dominan las fanerofitas, incluyendo
arboles que no superan los 12 m de altura y formas ar-
bustivas que dominan el sotobosque. Las plantas sucu-
lentas (sobre todo cactdceas) y las especies de lianas
constituyen también una parte importante de la estruc-
tura de la selva seca (Gentry 1995). Los grupos de espe-
cies de arbustos y, sobre todo, de drboles aportan la ma-
yor parte (92 a 94%) de la biomasa vegetal por arriba del
suelo (69.7 a 318.8 toneladas por hectdrea) y el resto lo
aporta el grupo de lianas (6 a 8%, Jaramillo ez al. 2003).
Dada la extensién de la selva seca en México, estos gru-
pos afectan de manera muy importante la funcién de al-
macenamiento de carbono de nuestro pais. Se ha estima-
do que este acervo es de alrededor de 2 300 millones de
toneladas de carbono (Jaramillo et al. 2003). Con las que-
mas asociadas a la deforestacién y al cambio de uso de
suelo, este acervo critico se estd reduciendo, liberando
grandes cantidades de CO, a la atmdsfera. Se estima que
tan solo en el aflo de 1997 se liberaron 21 millones de
toneladas de carbono producto de las quemas de selvas
secas en México (Masera et al. 1997).

Un atributo funcional comun a los diferentes grupos
de plantas de las selvas secas es el comportamiento de
tirar las hojas durante la larga época de sequia. Con esta
conducta estas plantas evitan la pérdida de agua por
transpiracion. Existe un grupo muy reducido de especies
heliéfilas que no tiran las hojas en la época de sequia,
como los arbustos Jacquinia pungens (que tira las hojas
en la época de lluvias; Janzen 1970b) y Coccoloba lieb-
mannii, las cuales son comunes en sitios perturbados.
Con las primeras lluvias en el verano, la comunidad de
plantas produce rdpidamente hojas que funcionan ganan-
do carbono durante un lapso menor a seis meses (Bullock
y Solis-Magallanes 1990; Maass et al. 1995). La produc-
cién de hojas y ramas por unidad de superficie aumenta
con la cantidad de lluvia que cae por afio (Martinez-
Yrizar y Sarukhédn 1990) y la cantidad de agua disponible
en el suelo parece ser un determinante de la riqueza de
especies de drboles y de lianas que pueden encontrarse
en una selva seca (Trejo y Dirzo 2002).

Ademas del habito caducifolio, la disponibilidad esta-
cional del recurso agua ha moldeado de manera impor-
tante otros atributos funcionales de las plantas en las

Vol. I: Conocimiento actual de la biodiversidad

selvas secas (Murphy y Lugo 1986; Mooney et al. 1995).
En Chamela, Jalisco, por ejemplo, varias especies arbo-
reas florecen hacia el final de la época de sequia (inicio
del periodo de lluvia), entre junio y julio (Bullock y Solis-
Magallanes 1990), quizd para maximizar la funcién de
los polinizadores nectarivoros. Tal comportamiento sin-
crénico sugiere que estas plantas poseen mecanismos
que les permiten almacenar los recursos y la energfa ob-
tenidos durante las épocas de lluvia de afios anteriores
(Bullock y Solis-Magallanes 1990). Asi, la exclusién expe-
rimental de los insectos herbivoros que consumen las
hojas del arbol Ipomea wolcottiana durante la época de
lluvias aument6 en casi dos veces la produccion de flores
de este arbol durante la subsiguiente época de sequia, asi
como también el tamano de las semillas (Parra-Tabla y
Bullock 1998). En otras selvas secas de México y de Cen-
troameérica se presenta otro grupo de especies de plantas
lefiosas que florecen en el periodo de sequia (Borchert
et al. 2004), lo cual necesariamente indica este principio
de almacenamiento de energia y recursos.

Con la llegada de la sequia, los diferentes grupos de
plantas aportan grandes cantidades de necromasa que cae
al piso del bosque en forma de hojas, tallos y ramas secas
(material colectivamente llamado hojarasca). En Chamela
se ha encontrado una produccién de entre 43 y 56 tonela-
das de hojarasca por hectarea (Jaramillo ez al. 2003) y en-
tre 62y 71% de esta produccion cae durante la época de
sequia (Martinez-Yrizar y Sarukhan 1990). Ademds, en un
afio dado, entre 12y 18% de los arboles del bosque se en-
cuentran muertos en pie (Jaramillo et al. 2003).

Varios grupos funcionales de animales sapréfagos (in-
cluyendo termitas, escarabajos, invertebrados del suelo)
y organismos saprofitos (bacterias y hongos) afectan el
ciclo de carbono y los nutrientes en el ecosistema de sel-
va seca degradando la necromasa segtn el ritmo estacio-
nal de la lluvia (Garcia-Oliva et al. 2003). Al inicio de la
estacion de lluvias, la actividad de degradacion se acele-
ra, favorecida por la acumulacién de hojarasca y el cam-
bio quimico que esta materia sufre durante la época de
sequia (por ejemplo, aumenta la concentraciéon de celu-
losa), lo cual libera rdpidamente nutrientes importantes
para el crecimiento vegetal y animal. Como producto del
crecimiento y de la actividad vegetal durante la época de
lluvias, se reduce la cantidad de nutrientes y de carbono
en el suelo, lo que conduce a una reduccién en la abun-
dancia y la actividad de los microorganismos saproéfitos y
a una disminucién en las tasas de descomposicion de la
materia organica del suelo (Garcia-Oliva et al. 2003). En
Chamela se ha encontrado que la composicién de espe-



cies del grupo de bacterias saprofitas del suelo es muy
heterogénea espacialmente, ya que varfa de manera no-
table en una escala de unos cuantos metros (Noguez
et al. 2005). Finalmente, para la selva seca de Chamela se
sabe que la infeccién de hongos micorrizégenos varia en
intensidad con la estacionalidad de la lluvia, siendo ma-
yor cuando las plantas estdn mds activas en la época de
lluvias, aunque el arbusto Jacquinia pungens tuvo su ma-
yor infeccién de micorrizas en la época de sequia, cuan-
do tiene hojas (Allen et al. 1998).

Diferentes grupos funcionales de animales responden
de manera acoplada a la variacién estacional de la lluvia
y la vegetacién. En Yucatan, por ejemplo, un grupo de
especies de hormigas depende de manera critica para su
alimentacién del néctar floral producido por las plantas
que florecen durante la época de sequia (Rico-Gray
1989). A su vez, muchas especies de plantas dependen de
la funcién de polinizacion de este grupo de nectarivoros,
como ocurre con la orquidea Schomburgkia tibicinis (Ri-
co-Gray y Thien 1989). Las hormigas Camponotus pla-
natus cambian su dieta de néctar por una de insectos al
llegar la época de lluvias, que es mds rica en recursos
alimenticios (Rico-Gray y Sternberg 1991), alterando su
funcién de ser un posible polinizador a un depredador.
En la selva seca de Chamela, los anuros (ranas y sapos)
disminuyen notablemente en abundancia y diversidad
durante la época de sequia debido a que muchas especies
entran en estivacién (recuadro 13.2). En contraste, los
reptiles (lagartijas y serpientes) contintian activos duran-
te la sequia (Ireri Suazo, com. pers.). Asi, los reptiles for-
man un grupo de depredadores que actia todo el afio,
mientras que los anuros constituyen un grupo de depre-
dadores que actta de manera intermitente, con mayor
intensidad en la época de lluvias.

La disponibilidad de alimento para los herbivoros fluc-
tda estacionalmente pero la intensidad de la escasez de
alimento durante el periodo de sequia puede depender
de la ocurrencia de fenémenos climaticos globales como
la Oscilacion Térmica del Sur, El Nifio, como ocurre para
el venado cola blanca, Odocoileus virginianus (Manduja-
no 2006). Los mamiferos depredadores pueden cambiar
sus preferencias alimenticias dependiendo de la disponi-
bilidad estacional de recursos alimenticios. Asi, en Cha-
mela se ha registrado que los coyotes depredan princi-
palmente ratones (por ejemplo, Sigmodon mascotensis)
durante la época de sequia, cuando estos pequenos roe-
dores son més abundantes, y depredan venados, insectos
y frutos durante la época de lluvias, cuando los venados
tienen a sus crias y los insectos y frutos abundan (Hidal-
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go-Mihart et al. 2001). Estas conductas cambiantes en
funcioén de la estacionalidad de la lluvia son determinan-
tes en el papel de los depredadores como reguladores de
las poblaciones y comunidades de los animales presas.

En México (y en el mundo) se desconoce la existencia
de grupos funcionales relacionados con las respuestas de
las plantas de las selvas secas a las perturbaciones natu-
rales y de origen humano. Bajo condiciones experimen-
tales de invernadero, en Chamela se encontré que las
especies arboreas que habitan sitios perturbados produ-
cen semillas més pequerias y pldntulas que tienen mayor
habilidad para capturar y usar fésforo del suelo que las
especies que habitan en sitios de selva no perturbados
(Huante et al. 1995b). En otro estudio experimental se
encontré un amplio gradiente de variacion en la veloci-
dad de crecimiento de pldntulas entre 37 especies arbo-
reas de Chamela (Huante et al. 1995a). En un extremo se
encontraron especies con crecimiento muy rapido, como
Mimosa tenuiflora (Mimosaceae), Lagrezia monosper-
ma (Amaranthaceae) y Tabebuia donnell-smithii (Bigno-
niaceae). Las plantulas de este grupo de especies asigna-
ron mds biomasa a la formacién de raices cuando los
nutrientes fueron escasos, mostraron una plasticidad
amplia en respuesta a cambios en la disponibilidad de
nutrientes, tuvieron una asociacién débil o nula con mi-
corrizas y demandaron altos niveles de luz y fésforo para
crecer. En el otro extremo se encontraron especies con
plantulas que tuvieron bajas tasas de crecimiento inde-
pendientemente de la cantidad de nutrientes disponibles;
entre éstas se encontraron Trichilia trifolia (Meliaceae),
Celaenodendron mexicanum (Euphorbiaceae) y Thevetia
ovata (Apocynaceae). Estas pldntulas mostraron una in-
version elevada de biomasa en raices (aun cuando la dis-
ponibilidad de nutrientes fuese elevada), una plasticidad
reducida en respuesta a cambios en la cantidad de los
nutrientes disponibles y una tolerancia elevada a condi-
ciones de sombra (Rincén y Huante 1993; Huante et al.
1995a). No se sabe con certeza si estos dos grupos fun-
cionales extremos tienen un papel diferencial en los pro-
cesos de regeneracién natural de la selva seca. En un
estudio realizado en selvas secas secundarias de la Penin-
sula de Yucatdn, sin embargo, se encontré evidencia de
que las especies arbdreas que son fuertes demandan-
tes de luz y de fésforo son buenas colonizadoras de am-
bientes perturbados por actividades agricolas (Ceccon
et al. 2003).

En las selvas secas es el agua y no la luz el recurso més
limitante para el crecimiento de las plantas. Existe evi-
dencia de la existencia de grupos de especies arbdreas
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RECUADRO 13.2 PATRONES ESTACIONALES DE ANFIBIOS EN SELVAS ESTACIONALMENTE SECAS

Ireri Suazo Ortufio

En las selvas bajas caducifolias, la estacionalidad climatica ha
moldeado la historia de vida de diferentes grupos de
vertebrados depredadores. Por ejemplo, en los depredadores
ectotermos (de “sangre fria”) como los anfibios, la puesta de
una sola nidada es caracteristica en estos ecosistemas
estacionales. La actividad reproductiva de los anuros se
encuentra estrechamente asociada con la temporada de
lluvias, en gran medida debido a la rareza o inexistencia de
sitios de oviposicion durante la época de sequia.
Generalmente, los anfibios evaden la sequia mediante la
hibernacion o estivacion de los adultos. Mecanismos como la
reproduccion sincronica, el desarrollo rapido de larvas y las
adaptaciones que permiten conservar los fluidos del cuerpo
son frecuentes en los anuros tropicales que viven bajo una
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fuerte estacionalidad climatica. En la selva seca de Chamela,
Jalisco, durante la época de estiaje desaparecen las especies de
anfibios que depositan sus huevos sobre sitios hiimedos del
suelo y que tienen un desarrollo embrionario directo (Fig. 1a).
Durante la sequia ocurre una drastica disminucion de especies
con habito terrestre, mientras que aquellas con habito arbéreo
son mas constantes a lo largo del afo (Fig. 1b). Ademas, las
especies con tamanos corporales pequeros tienden a
desaparecer durante la sequia (Fig. 1c), por lo que predominan
en esa época las especies de anuros grandes (género Buffo).
Las especies de tamafo pequeno tienen una superficie de
transpiracion relativamente mayor en relacién con su peso
que las especies de tamafio grande, lo cual puede resultar fatal
si se exponen a periodos prolongados de sequia.

E Habitos

12 —

10 M Liuvias
[] Secas

Especies
|

Terrestres Arbéreos

Figura 1 Grupos funcionales de especies de anfibios en
Chamela, Jalisco, durante la temporada de lluvias y secas.
(a) Modos reproductivos: 1] cigotos puestos directamente
en los cuerpos de agua, con larvas de vida acudtica de nado
libre; 2] cigotos depositados sobre el agua, suspendidos en la
vegetacion que rodea los cuerpos de agua, y larva acuatica de
nado libre; 3] cigotos depositados en nidos de espuma en el
agua o cerca del agua, con larva de nado libre, y 4] cigotos
depositados en el suelo hiumedo, con desarrollo embriona-
rio directo; (b) habitos, y (c) tamario del cuerpo.




que responden de manera diferencial a los gradientes de
disponibilidad de agua en el suelo. En Chamela se encon-
tré un grupo de especies que tienen su mayor abundan-
cia y biomasa en los sitios con menor disponibilidad de
agua en el suelo (crestas de los lomerios). Este grupo de
especies tolerantes a la sequia fue reemplazado por otro
grupo de especies demandantes de agua en los sitios con
mayor disponibilidad de agua (zonas aluviales), donde
estas dltimas tuvieron su mayor abundancia y biomasa
(Balvanera y Aguirre 2006). Un estudio experimental
realizado con 12 especies arbdreas de Chamela encontré
que las plantulas de las especies de hébitats mas secos
producen plantulas que se caracterizan porque invierten
mas biomasa en la formacién de raices, tienen menor
area foliar por gramo, producen raices mas gruesas y tie-
nen menor plasticidad fenotipica que las plantulas de las
especies de habitats mas himedos (Pineda 2007). La sus-
titucién de grupos funcionales a lo largo de gradientes
ambientales contribuye al elevado recambio espacial de
especies, que es una caracteristica estructural de las sel-
vas secas de México (Trejo y Dirzo 2002; Balvanera y
Aguirre 2006).

La formacién de rebrotes es un mecanismo de regene-
racién importante de muchas especies lefiosas de la selva
seca, tanto en campos agricolas recién abandonados
(Miller y Kauffman 1998a, 1998b) como en selvas secun-
darias y maduras (Rico-Gray y Garcia-Franco 1992; Cec-
con et al. 2002). El rebrote es una respuesta funcional a
eventos de sequia o a disturbios como el fuego y el ramo-
neo (Miller 1999a). La propiedad de rebrotar debe ser
estudiada a profundidad ya que puede tener mucha utili-
dad en acciones de restauracion, reforestacion o aprove-
chamiento de productos forestales no maderables (Viera
y Scariot 2006). Estudios en marcha en Chamela han en-
contrado que en los sitios perturbados por actividades
pecuarias (praderas ganaderas abandonadas) la abun-
dancia y diversidad de murciélagos dispersores de semi-
llas es muy baja (Katheryn Stoner, com. pers.). En tales
situaciones, se puede esperar que la regeneracién por re-
brote tenga un papel importante en el proceso de suce-
sioén ecoldgica de la selva seca, como ya se encontré en
milpas abandonadas de Yucatan (Illsley-Granich 1984).

El banco de semillas parece ser un atributo regenerati-
vo (y una respuesta funcional a los eventos de disturbio)
maés importante para el grupo de plantas herbéceas que
para el de plantas lefiosas. En una selva no perturbada de
Chamela, la proporcién de semillas viables de arboles en
el suelo fue de tan solo 2%, el de lianas fue de 10%, el de
arbustos 12% y el de plantas herbdceas 66% (Miller
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1999b). En Chamela y en Tixcacaltuyub, Yucatdn, cuan-
do la selva es talada y quemada para establecer praderas
ganaderas, las semillas de drboles desaparecen y el banco
de semillas se compone casi exclusivamente de plantas
herbéceas exéticas (Rico-Gray y Garcia-Franco 1992;
Miller 1999b). Después de tres afos de sucesion, diferen-
tes grupos de drboles y arbustos se establecen en las pra-
deras abandonadas (Magana-Rodriguez 2005), lo que
muestra que la dispersién de semillas y los rebrotes des-
empefian un papel importante para la regeneraciéon de
estos grupos de plantas lefiosas en los campos agrope-
cuarios abandonados. En particular, un grupo de arbus-
tos leguminosos (principalmente de los géneros Mimosa
y Acacia), que se asocian a las bacterias fijadoras de ni-
trégeno, son importantes como especies pioneras en la
sucesion ecoldgica de los campos agropecuarios abando-
nados (Miller y Kauffman 1998a, 1998b). Aunque se pien-
sa que estos arbustos disminuyen la velocidad de la suce-
sién en estos campos (Burgos y Maass 2004), estudios
recientes han encontrado varias evidencias que indican
que estas especies colonizadoras son, por el contrario,
facilitadoras de la sucesion (Chazdon et al. 2008a). Por
ejemplo, bajo la cobertura de estos arbustos se desarrolla
una abundante y diversa comunidad de especies arbéreas
del bosque maduro, las cuales con el tiempo reemplazan
a las especies de Mimosa y Acacia (Romero-Duque et al.
2007). Queda por averiguar los mecanismos que deter-
minan esta sustitucion de especies.

Selvas humedas

En las regiones tropicales donde el agua de lluvia es
abundante a lo largo del afio (precipitacién promedio
anual mayor a los 2000 mm) y las temperaturas son cali-
das (promedio de temperatura mensual anual mayor a
21 °C), las plantas conservan follaje verde de manera per-
manente. Las angiospermas arbéreas (y las fanerofitas en
general) constituyen la estructura vegetal principal de los
bosques tropicales perennifolios de tierras bajas (sensu
Rzedowski 1978), de las selvas altas perennifolias (sensu
Miranda y Herndndez-Xolocotzi 1963) o simplemente de
las selvas humedas. Comparando una misma unidad de
terreno, estos bosques representan los ecosistemas te-
rrestres mas ricos en especies de plantas y animales en el
pais y en el mundo (Martinez-Ramos 1994). Histérica-
mente, las selvas hiimedas cubrieron mas de 15% del te-
rritorio del pafs (Rzedowski 1978). El conocimiento que
se tiene sobre la ecologfa de diferentes grupos funciona-
les de selvas himedas de México es amplio y profundo,
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en gran medida gracias a los estudios realizados en la
region de Los Tuxtlas, Veracruz, y en la regién de la Selva
Lacandona, Chiapas (Gonzalez-Soriano et al. 1997; Mar-
tinez-Ramos 2006).

Las selvas humedas se caracterizan por una elevada
variedad de palmas y drboles que maduran a diferentes
alturas, los mas grandes superan los 30 m. Sobre estos
arboles se desarrolla una rica diversidad de plantas trepa-
doras (herbaceas y lenosas, estas tltimas conocidas como
lianas o bejucos), epifitas (helechos, bromelias y orqui-
deas), musgos y liquenes. La superposicién de hojas, ra-
mas y tallos de estas formas vegetales forma un dosel
cerrado que limita y filtra la energia solar hacia el interior
del bosque. A nivel del suelo llega menos de 5% de la
cantidad de luz que incide sobre la parte superior del do-
sel forestal, lo que limita fuertemente el crecimiento de la
vegetacion cerca del piso del bosque (Martinez-Ramos
1985). En las selvas huumedas, la baja disponibilidad del
recurso luminico, y no la del recurso agua, es el factor
mds importante en la evolucién de los atributos funcio-
nales de las plantas y, con ello, los de la comunidad ani-
mal y del ecosistema como un todo.

A lo largo del gradiente vertical de luz podemos en-
contrar grupos de plantas que completan su ciclo de vida
en diferentes zonas luminicas. Cerca del suelo se desen-
vuelven plantas herbaceas y algunas especies de arbus-
tos, palmas y arboles de talla pequefa (menores a 15 m
de altura) que completan todo su ciclo de vida bajo con-
diciones de sombra. Estas plantas conforman el grupo
llamado plantas del sotobosque o tolerantes a la sombra
(Martinez-Ramos 1985) y se caracterizan por poseer ta-
sas lentas de respiracién y ganancias positivas de carbo-
no bajo niveles reducidos de disponibilidad de energfa
luminica (Bazzaz y Pickett 1980). En general, las hojas de
las plantas tolerantes a la sombra tienden a ser delgadas
(Wright et al. 2007), es decir, poseen valores altos de drea
foliar especifica (relacién entre drea y peso foliar), lo que
facilita la llegada de luz al parénquima fotosintético. A su
vez, la mayoria de los arboles del sotobosque despliegan
copas que son amplias en relacién con su altura, lo cual
favorece la intercepcion de luz y en consecuencia a su
vigor. Por ejemplo, en la selva de Los Tuxtlas se encontrd
que la sobrevivencia o crecimiento en altura de los ejem-
plares jovenes de los arboles tolerantes a la sombra Tro-
phis mexicana y Pseudolmedia oxyphyllaria (Moraceae)
aumenta con la amplitud de la copa (Sterck et al. 2003).

En el otro extremo se encuentran arboles, lianas y
plantas epifitas (orquideas, bromelias y araceas) cuyo fo-
llaje se expone en la parte mds alta del bosque a la radia-
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cién solar directa. Estas plantas conforman el grupo de
plantas del dosel. Sus tasas respiratorias y de fotosintesis
son, en promedio, entre dos y tres veces mayores que
aquellas presentes en las plantas del sotobosque (Bazzaz
y Pickett 1980). Las hojas de las plantas del dosel tienden
a ser gruesas (Wright et al. 2007), lo que permite que la
luz interceptada pase a través de varias capas de parén-
quima fotosintético y se reduzca el drea de transpiracion.
Las plantas epifitas (orquideas y bromelias) que exponen
sus tejidos a la luz solar directa durante prolongados pe-
riodos del dia viven en un ambiente de relativa aridez.
Aligual que las especies de cactdceas de las regiones ari-
das (véase apartado anterior), estas epifitas poseen la
funcién fotosintética tipo cAM que permite capturar car-
bono durante la noche y cerrar los estomas durante el
dfa, evitando pérdidas fuertes de agua por transpiraciéon
(Fuy Hew 1982). Aun érboles epifitos como los del géne-
ro Clusia (Tinoco Ojanguren y Véazquez-Yanes 1983;
Ting et al. 1985; Franco et al. 1994) tienen un funciona-
miento CAM.

Los diferentes grupos de plantas, que contrastan en
sus formas de crecimiento y en sus atributos de historias
de vida, desempenan papeles diferentes en la estructura
y el funcionamiento de la selva himeda. Las epifitas, las
cuales llegan a constituir hasta un tercio de las especies y
la mitad del total de plantas vasculares de una selva ht-
meda (Gentry y Dodson 1987), proveen recursos impor-
tantes (sitios de proteccion, de anidamiento y fuentes de
alimentacién) a animales herbivoros y carnivoros (insec-
tos y algunas especies de vertebrados), y con ello afectan
la estructura de estas comunidades bidticas. Por ejemplo,
en una plantaciéon de café de Coatepec, Veracruz, se en-
contré que la remocién de epifitas diminuyé la abundan-
cia y diversidad de especies de aves (Cruz-Angén y
Greenberg 2005). Las lianas forman un grupo abundante
y diverso de plantas en las selvas himedas de México
(Ibarra-Manriquez y Martinez-Ramos 2002); es el tercer
grupo, después de los arboles y las epifitas, con el mayor
ndmero de especies en las selvas himedas y diferentes
linajes taxondémicos han adoptado esta forma de creci-
miento, destacindose aquellos de las familias Vitaceae,
Hippocrateaceae, Bignoniaceae, Leguminosae, Acantha-
ceae (Putz 1984; Gentry y Dodson 1987). Aunque es un
grupo funcional que se caracteriza basicamente por de-
pender de otras plantas para su sostén mecdnico, exhi-
ben gran diversidad en otros atributos funcionales. Por
ejemplo, existen cuatro tipos generales de lianas de
acuerdo con las estructuras morfoldgicas (zarcillos, espi-
nas, ramas o tallos flexibles que se enredan) que usan



para trepar (Putz 1984; Pérez-Salicrup et al. 2001). Ade-
mds, aunque una elevada proporcién de las especies de
lianas producen semillas que se dispersan con el viento
(més de 42% de las especies), mecanismo que es compar-
tido con varias especies arbdreas del dosel alto que expo-
nen sus frutos al viento, existe un grupo de lianas que
producen semillas que son dispersadas por animales fru-
givoros (Ibarra-Manriquez et al. 1991).

Las lianas afectan el desempeno de las especies arbé-
reasy por lo tanto la estructura general del bosque. Algu-
nos estudios han mostrado que la sombra producida por
el espeso follaje de las lianas reduce el crecimiento de las
plantulas de los drboles (Pérez-Salicrup 2001). También
se ha encontrado que las lianas reducen la disponibilidad
de agua para los arboles adultos (Pérez-Salicrup 2001).
Ademas, estas crecen agregadas sobre algunos arboles y
pueden alcanzar varias centenas de metros de longitud,
entrelazando varios arboles; esta red de lianas provoca
un mayor riesgo de caida para aquellos arboles que las
cargan, y a su vez que cuando un arbol cae otros sean
arrastrados, lo que ocasiona grandes claros en el dosel
forestal (Pérez-Salicrup et al. 2001). Estos claros grandes
tienen un papel muy importante en la dindmica de rege-
neracién de las selvas humedas (véase mds adelante). Por
otro lado, se ha encontrado que las lianas aportan mas
recursos a la fauna que se alimenta de néctar que otras
formas de vida vegetal de la selva hiimeda (Schuppe y
Feener 1991).

Otro grupo funcional importante es el de las palmas.
Algunas al madurar pueden alcanzar menos de un metro
de altura, pero otras se desarrollan hasta el dosel superior
de la selva. Ciertas especies de palmas del sotobosque
pueden alcanzar densidades poblacionales muy elevadas
(Pifiero et al. 1984) y con ello interferir en la disponibili-
dad de recursos importantes para el desarrollo de las
plantas con otras formas de crecimiento (Alvarez-San-
chez y Guevara 1999). Por ejemplo, en Los Tuxtlas, Vera-
cruz, las copas de la palma Astrocaryum mexicanum in-
terceptan una gran cantidad de hojarasca que cae del
dosel forestal, entre 4.4 y 27.1 toneladas por hectarea al
afo, que es una cantidad equivalente a 0.5 a 2.4 veces la
produccién anual de hojarasca estimada para esta selva;
ello afecta los flujos de nutrientes de todo el ecosistema
(Alvarez-Sénchez y Guevara 1999). La densidad de copas
de las poblaciones de A. mexicanum es elevada y tiende
a formar un estrato bien definido entre 3 y 8 m sobre el
nivel del suelo (Popma y Bongers 1988); este estrato pue-
de interferir la luz para las semillas que caen del dosel,
lo que afecta el reclutamiento de plantulas de especies
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arbéreas (Dyer 1990). Se ha encontrado una relacién ne-
gativa entre la densidad de individuos jévenes de espe-
cies arbéreas y la de palmas de A. mexicanum, lo cual
sugiere un efecto inhibitorio de las palmas sobre la rege-
neracién de la comunidad de arboles (Pifiero et al. 1986).
En los claros naturales de la selva, la densidad de drboles
demandantes de luz y de rapido crecimiento es signi-
ficativamente menor en los sitios con més palmas (Mar-
tinez-Ramos, datos no publicados). Por otro lado, las
palmas producen frutos o semillas que son alimento para
una amplia variedad de animales invertebrados y verte-
brados (frugivoros y granfvoros), de modo que se les ha
llegado a considerar como un recurso clave para la vida
animal en las selvas hiimedas (Terborgh 1986). Asi, las
palmas representan un grupo funcional con efectos muy
importantes para la estructura, funcionamiento y flujos
energéticos de las selvas hiimedas de México, donde es-
pecies de los géneros Astrocaryum, Acrocomia, Chamae-
dorea, Bactris y Scheelea, entre otros, son abundantes.
Por otro lado, muchas especies de palmas del sotobosque
tienen un valor comercial importante debido a su gran
belleza ornamental. Este es el caso particular de las pe-
quenias palmas del género Chamaedorea, conocidas en
Meéxico como palmas xate o camedor, de las cuales exis-
ten mas de 40 especies en las regiones tropicales de
México (Hodel 1992).

El grupo de plantas herbaceas del sotobosque es el
componente menos diverso de las selvas himedas de
México y estd dominado por especies de varias familias,
entre las que destacan Araceae, Zingiberaceae, Maran-
thaceae, Musaceae y Acanthaceae (Calvo-Irabién 1997;
Ibarra-Manriquez et al. 1997). Dentro de este grupo pue-
den diferenciarse subgrupos que difieren en su afinidad
con diferentes hébitats que son resultado de la dindmica
de formacién de claros (Dirzo et al. 1992). Las especies
herbéceas producen flores y estructuras reproductivas
que mantienen a una comunidad importante de herbivo-
ros vertebrados e invertebrados florivoros, polinizadores
y dispersores de semillas. Por ejemplo, en la selva de Los
Tuxtlas, las flores de la planta herbdcea Aphelandra au-
rantiaca (Acanthaceae) mantienen a una variada comu-
nidad de insectos (coledpteros, dipteros y hormigas) que
consumen mas de 40% de las flores y hasta 80% de los
frutos producidos por planta (Calvo-Irabién e Islas-Luna
1999). En la misma selva, la herbacea Calathea ovadensis
(Marantaceae) mantiene una estrecha relacién mutua-
lista con hormigas que dispersan sus semillas (Horvitz y
Beattie 1980; Horvitz y Schemske 1986) y favorecen el
reclutamiento de sus plantulas (Horvitz y Schemske
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1994). Las herbdceas del sotobosque como un todo pue-
den afectar a la comunidad de especies de formas arbé-
reas. En Los Tuxtlas se llevé a cabo un experimento: bajo
la cobertura de estas plantas las semillas son menos apa-
rentes para los animales granivoros, lo que favorece el
reclutamiento y el mantenimiento de la diversidad de es-
pecies en la comunidad de plantulas de especies arbéreas
(Martinez-Ramos 1991).

Los arboles son el principal sostén funcional y estruc-
tural de todo el ecosistema. Aportan una gran cantidad y
variedad de recursos alimenticios en la forma de estruc-
turas florales, frutos, follaje, cortezas, raices, renuevos y
gomas que son consumidos por una amplia variedad de
microorganismos y animales invertebrados y vertebra-
dos. Este gran grupo funcional determina a una comuni-
dad bidtica muy dindmica, afectada por la actividad de
diferentes agentes de perturbacién natural. De manera
recurrente, la accién de lluvias, vientos, huracanes, des-
cargas eléctricas, deslaves y el ataque de animales y en-
fermedades (que debilitan las raices y troncos) provocan
la caida de ramas y drboles que abren claros en el dosel
del bosque. En los claros aumenta la energfa solar, lo que
acelera el crecimiento de las plantas (Martinez-Ramos
1985). Diferentes grupos de especies de drboles respon-
den de manera distinta a esta dindmica natural de distur-
bio (Denslow 1987).

Por un lado, existe un grupo de arboles cuyo ciclo de
vida se encuentra completamente acoplado a la ocurren-
cia de claros en el dosel forestal. Estas especies solo pue-
den establecerse, desarrollarse y reproducirse en los cla-
ros, y mueren bajo la sombra. A este grupo se le conoce
como el de arboles pioneros, que se caracterizan por te-
ner semillas ortodoxas (capaces de mantenerse vivas aun
perdiendo la humedad; Vazquez-Yanes y Orozco-Segovia
1993), una rdpida maduracién y copiosa produccion de
semillas pequenas (< 0.1 cm de largo). Una amplia dise-
minacién de las semillas permite a las especies pioneras
la colonizacién de claros nuevos (Martinez-Ramos et al.
1989). Las semillas tienen la capacidad de permanecer
latentes en el suelo formando un banco (Quintana-Ascen-
cio et al. 1996). Este banco de semillas se recambia de
manera dindmica ya que sufre fuertes pérdidas por de-
predacion, pero se renueva con una cantidad abundante
de semillas nuevas que llegan por dispersién (Alvarez-
Buylla y Martinez-Ramos 1990). Aves, murciélagos y
otros mamiferos son importantes dispersores de las se-
millas de las especies de drboles pioneros (Estrada et al.
1984; Medellin y Gaona 1999), aunque algunas dispersan
sus semillas gracias al viento (Martinez-Ramos 1985;
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Ibarra-Manriquez et al. 1991). Las pldntulas inician su
desarrollo por medio de cotiledones (estructuras de la
semilla) que funcionan como érganos fotosintéticos
(Ibarra-Manriquez et al. 2001), produciendo raices con
una amplia superficie de captura de agua y nutrientes del
suelo por unidad de tejido foliar (Ricafio-Rocha 2007) y
manteniendo un drea foliar grande en relacién con su
biomasa total (Popma y Bongers 1988). Los drboles juve-
niles de diferentes especies pioneras pueden obtener una
misma drea foliar mediante diferentes arreglos del nime-
ro y tamano de las hojas; orientan sus copas de manera
tal que maximizan la captura de luz difusa y no la luz
directa de los claros (Ackerly y Bazzaz 1995), tal vez evi-
tando con ello una excesiva evapotranspiracion.

Por medio de tasas de fotosintesis muy rapidas, en
promedio seis veces mayores que aquellas de las plantas
del sotobosque y mas de dos veces las de los drboles del
dosel de crecimiento lento (Bazzaz y Pickett 1980), las
especies pioneras crecen aceleradamente, algunas con
velocidades de 3 m de altura por afio, alcanzando 30 m
en menos de 10 afios (Alvarez-Buylla y Martinez-Ramos
1992). El elevado gasto energético empleado en crecer y
reproducirse reduce la energia dedicada al mantenimien-
to de los tejidos y a la defensa contra enemigos naturales.
Por ello, las especies pioneras sufren grados elevados de
herbivorfa y mortalidad; como resultado, la longevidad
es corta, de modo que contadas especies sobrepasan los
50 afios (Martinez-Ramos y Alvarez-Buylla 1998). En las
selvas himedas cerca de 15% de las especies arbéreas son
pioneras y provienen de familias taxonémicas poco em-
parentadas, como Cecropiaceae, Leguminosae, Melasto-
mataceae, Malvaceae, Piperaceae, Tiliaceae y Ulmaceae
(Martinez-Ramos 1985).

Con el tiempo, los 4rboles pioneros son sustituidos en
los claros por un grupo diverso de especies arbdreas que
se desarrollan bajo la sombra de las especies colonizado-
ras; son denominadas especies persistentes o no pione-
ras. Estas producen semillas grandes (> 0.5 cm de largo)
que son recalcitrantes, es decir, semillas que requieren
mantener niveles altos de agua para conservarse vivas
(Martinez-Ramos et al. 1989; Vazquez-Yanes y Orozco-
Segovia 1993). El tamafo grande de estas semillas limita
la distancia a la que pueden dispersarse. La dispersiéon de
las semillas, sin embargo, es crucial para la supervivencia
de los arboles persistentes, ya que diferentes grupos de
depredadores (incluyendo patégenos, asi como animales
invertebrados y vertebrados) actiian con mayor intensi-
dad bajo la copa de la planta madre, donde cae la mayor
parte de las semillas producidas (Dirzo y Dominguez



1986). En las selvas himedas de México, la mayoria de las
especies persistentes producen frutos carnosos (Ibarra-
Manriquez et al. 1991, 1997) que son consumidos por
diferentes grupos de mamiferos frugivoros (por ejemplo,
monos y murciélagos) y de aves frugfvoras. Estos anima-
les dispersan las semillas de muchas especies persisten-
tes (Estrada y Coates-Estrada 1984, 1986a, 1991; Coates-
Estrada y Estrada 1988). En el suelo, otros grupos de
animales pueden dispersar secundariamente estas semi-
llas, favoreciendo con ello el surgimiento de las plantulas,
como es el caso de los escarabajos peloteros (Estrada y
Coates-Estrada 1991; Avendano-Mendoza et al. 2005) y
algunos roedores (Jansen et al. 2004).

Las especies persistentes invierten mds energia en el
mantenimiento y la defensa de los tejidos vegetativos que
en el crecimiento y la reproduccion (Dirzo 1984). Por ello
presentan, en promedio, menores daiios por herbivoros
y patégenos que los arboles pioneros (De la Cruz y Dirzo
1987; Garcfa-Guzmdn y Dirzo 2001). Dado que las hojas
jovenes de los arboles no pioneros poseen menor con-
centracién de compuestos secundarios y menor nivel de
lignina, los herbivoros tienden a consumir hojas jévenes
mds que maduras, como se ha documentado para los
monos aulladores (Alouatta palliata) y las hormigas
arrieras (Atta cephalotes) en la selva de Los Tuxtlas (Es-
trada y Coates-Estrada 1986b).

La mayoria de las especies persistentes producen plan-
tulas con cotiledones que funcionan como 6rganos para
almacenar recursos maternos (carbohidratos, lipidos,
nutrientes) y que usan como fuente de alimento durante
sus etapas iniciales de vida (Paz et al. 1999, 2005; Ibarra-
Manriquez et al. 2001; Paz y Martinez-Ramos 2003; Ba-
rajas-Guzman y Alvarez-Sdnchez 2004). Bajo la sombra
estas plantulas se mantienen empleando de manera muy
eficiente la escasa energfa luminica (Popma y Bongers
1988) y formando una superficie total de raices que es
relativamente reducida en comparacién con su area fo-
liar total (lo que sugiere que estas plantulas buscan mds
los recursos luminicos que los nutrientes o el agua del
suelo; Ricano-Rocha 2007).

Muchas especies persistentes, sobre todo aquellas que
alcanzan el dosel mds alto del bosque, se agrupan en po-
blaciones de plantulas y formas juveniles que permane-
cen renovandose bajo la sombra. La apertura de los cla-
ros del dosel permite crecer a estos arboles hasta las tallas
adultas (Martinez-Ramos 1985; Bongers et al. 1988; Po-
pma y Bongers 1988). Los formas juveniles de estos arbo-
les poseen tipicamente copas estrechas y alargadas que
crecen hacia los haces de luz, ganando una posicién que
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puede ser ventajosa al abrirse un claro. Ademas, en Los
Tuxtlas se ha documentado que los arboles persistentes
que alcanzan grandes alturas (mas de 25 m), exponiendo
sus copas directamente a la luz solar, presentan mayor
plasticidad en atributos morfofuncionales de las hojas
(drea foliar especifica, masa foliar, contenido de agua, en-
tre otros) que los drboles persistentes de talla pequena
que crecen en el sotobosque. Tal plasticidad muestra la
capacidad de los arboles grandes para ajustarse a los di-
ferentes ambientes luminicos que experimentan a lo lar-
go de su ontogenia (Yafez-Espinosa et al. 2003; Marti-
nez-Garza y Howe 2005). Las especies persistentes son
las mas comunes en las selvas himedas y varian en su
tamafio méximo (unas alcanzan algunos metros de altu-
ra y otras hasta 80), tasa de crecimiento y longevidad;
algunas viven poco mds de cien afios pero otras mas de
mil (Martinez-Ramos y Alvarez-Buylla 1998).

Con el establecimiento en el dosel alto del bosque de
los arboles persistentes se cierra un ciclo de renovacion
que se reinicia cuando alguno de estos arboles se rompe
o cae. Se ha estimado que un ciclo de renovacién (tiempo
que transcurre entre la formacién de dos claros en un
mismo sitio del bosque) dura entre 50 y 400 anos (Mar-
tinez-Ramos et al. 1988), dependiendo de aspectos como
la topografia, el tipo de suelo, la composicién floristica
del bosque o el régimen climatolégico (Clark 1990). Los
grupos funcionales de arboles que han evolucionado con
la dindmica natural de claros tienen un papel muy impor-
tante en el proceso conocido como sucesién secundaria
(reemplazamiento temporal de especies que comienza
en un sitio perturbado donde existen remanentes de la
biota original; Begon et al. 1986). En las selvas himedas
el disturbio més frecuente es la caida natural de drboles,
pero bajo la influencia humana los disturbios més impor-
tantes son la deforestacion y el cambio de uso del suelo
(generalmente dirigido hacia fines agropecuarios), los
cuales son de mayor magnitud, extensién y frecuencia
que los disturbios naturales (Martinez-Ramos y Garcia-
Orth 2007). El estudio del papel desempenado por dife-
rentes grupos funcionales de plantas y animales en la
sucesion secundaria en campos agropecuarios abando-
nados es uno de los temas ecolégicos mejor estudiados
en México (véase, por ejemplo, Gémez-Pompa et al.
1972, 1976; Gémez-Pompa y del Amo 1985; Guevara
et al. 1992; Guevara y Laborde 1993; Medellin y Gaona
1999; Galindo-Gonziélez et al. 2000; Martinez-Ramos y
Garcia-Orth 2007).

Recientemente se ha establecido en nuestro pafs una
nueva corriente de estudio que trata de entender la dind-
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mica y los mecanismos ecoldgicos que guian el proceso
de la sucesién secundaria en campos agricolas abando-
nados, empleando parcelas permanentes de observacion
alargo plazo (Van Breugel et al. 2006; Chazdon et al. 2007;
Van Breugel et al. 2007). Asimismo, se estan explorando
atributos funcionales de drboles pioneros y persistentes
que pueden ser indicativos del potencial de estos drboles
para ser usados como material biol6gico util para la res-
tauracion ecolégica (Holl y Kappelle 1999; Martinez-
Garza y Howe 2003). Por ejemplo, en Los Tuxtlas se ha
encontrado que las plantulas de especies persistentes con
amplia plasticidad (en atributos funcionales como el drea
foliar especifica) tienen mayor supervivencia y creci-
miento que las plantulas de especies con baja plasticidad
al ser transplantadas en pastizales ganaderos abandona-
dos (Martinez-Garza et al. 2005). La remocién de los
pastos en las praderas ganaderas abandonadas puede
promover la regeneracién de especies pioneras (Benitez-
Malvido et al. 2001) y aumentar la abundancia, la diver-
sidad de especies y la variedad de formas de crecimiento
de las plantas presentes en las comunidades regenerati-
vas (Benitez-Malvido 2006).

En las selvas himedas de México, mds de 97% de los
acervos de carbono se encuentran en los tallos, ramas,
hojas y estructuras reproductivas de los drboles (Hughes
et al. 2000). En una selva mediana (con una altura pro-
medio del dosel forestal de 18 m) que crece sobre suelos
arenosos y de lutitas, pobres en nutrientes, de la regién
de Chajul, se estimé que los arboles vivos (exceptuando
raices) con mas de 10 cm de didmetro a la altura del pe-
cho mantienen un acervo de carbono de 95 toneladas por
hectérea (Balvanera et al. 2005). En la selva alta de Los
Tuxtlas (con una altura promedio del dosel forestal de 25
m) que crece sobre suelos de origen volcénico, ricos en
nutrientes, se estimé un acervo de carbono dos veces
mayor (195 toneladas por hectdrea; Hughes et al. 2000)
que el de Chajul. El grupo de arboles mantiene también
acervos importantes de nutrimentos. Por ejemplo, en Los
Tuxtlas se calculd que la vegetacion arbérea mantiene un
acervo, en toneladas por hectdrea, de 1.7 de nitrégeno,
0.11 de fésforo y 0.23 de azufre (Hughes et al. 2000).

Los acervos de carbono de las selvas himedas del pais
se han estado perdiendo a tasas elevadas debido a la de-
forestacién, quemas y cambio de uso de suelo, que han
reducido de manera dramatica la extensién cubierta por
las selvas himedas en México. Se estima que durante las
ultimas seis décadas se liberaron 32.8 Tg de carbono por
afo (Masera et al. 1997) y que si se siguen deforestando
y quemando las selvas hiimedas del pais con esta intensi-
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dad, se liberarfan a la atmdsfera 579 Tg de carbono (Jara-
millo et al. 2003), que no seria compensado por las actua-
les tasas de secuestro de carbono, calculadas en menos
de 3 Tg por afio (Masera et al. 1997).

Una gran parte del acervo de carbono de las selvas hi-
medas se encuentra en el suelo. En la selva de Los Tuxtlas
se encontr6é que el primer metro de espesor del suelo
mantiene un acervo de carbono de 210 toneladas por
hectérea, 8% mas que el de la vegetacién por encima del
suelo (Hughes et al. 2000). Las raices vivas de la vegeta-
cién constituyeron solo 5% de este acervo y el resto fue
aportado por material orgdnico proveniente de las hojas
y demads detritos vegetales en descomposicién. En la mis-
ma selva se calcul6 que la biomasa ganada por aio (pro-
ductividad primaria) fueron 16 toneladas, siendo aquella
de raices 12% (Sanchez-Gallén y Alvarez-Sanchez 1996).

El estudio de grupos funcionales que habita en el suelo
de las selvas humedas es incipiente en México. Se sabe,
en general, que la dindmica de descomposicién de la ma-
teria organica del suelo, llevada a cabo por un grupo de
saprotrofos (incluyendo artréopodos, bacterias y hongos),
es rapida. En Los Tuxtlas se encontré que las hojas de
cuatro especies arbéreas (Nectandra ambigens, Ficus yo-
ponensis, Poulsenia armata y Pseudolmedia oxyphylla-
ria) se descomponen totalmente en un periodo de entre
cuatro y 24 meses, siendo la tasa de descomposicién mds
rdpida en las hojas con mayor contenido de nutrientes y
con menor concentraciéon de metabolitos secundarios
(Alvarez-Sanchez y Becerra-Enriquez 1996).

Existen algunos estudios acerca del papel que desem-
pefian los hongos micorrizégenos arbisculo-vesiculares
sobre el crecimiento de las plantulas de especies arbdreas
(Sanchez-Gallén y Guadarrama 2003; Alvarez-Sdnchez
et al. 2007), pero su estudio como grupo funcional se en-
cuentra ain en etapas muy iniciales. Estos hongos cons-
tituyen un grupo funcional que afecta de manera critica
el ciclo de fésforo y otros recursos de todo el ecosistema,
y la relacién entre diferentes grupos funcionales. Por
ejemplo, cambios en la abundancia de micorrizas, rela-
cionados con la variacién en el tamaio de sus arboles
mutualistas (Brosimum alicastrum), afectan la abundan-
cia y composicién taxonémica del grupo de artrépodos
saprofagos que a su vez afectan la descomposicion de
materia organica del suelo (Guevara y Romero 2007).

13.3.3 Grupos funcionales en bosques templados

En México, los drboles de pino y otras coniferas (como
oyameles y cipreses), asi como especies arbéreas de



hojas anchas (por ejemplo, encinos) constituyen los
grupos vegetales mds importantes de los ecosistemas
boscosos templados de México. Se estima que una
quinta parte de la superficie terrestre del pais estuvo
cubierta por estos ecosistemas antes del periodo indus-
trial (Rzedowski 1978). Las plantas lefiosas que habitan
en ambientes frios poseen atributos fisiolégicos, morfo-
légicos y anatémicos que les permiten enfrentar las hela-
das de la época invernal. Por ejemplo, el nivel de xilol y
de fructano (un polimero de fructuosa), presente en las
células de las coniferas, aumenta durante el invierno, lo
cual evita el congelamiento del material intracelular (Be-
gon et al. 1986). Los pinos y otras coniferas tienen hojas
cerosas, resinosas, en forma de agujas que minimizan el
riesgo de las heladas y las nevadas; los arboles de hoja
ancha (por ejemplo, muchas especies de encinos y fres-
nos) enfrentan el periodo invernal desprendiéndose de
sus hojas al finalizar el otofio, lo cual minimiza la pérdida
de agua en un periodo en el que este recurso no se en-
cuentra disponible.

Al igual que en las selvas hiimedas, en el sotobosque
de los bosques templados existen condiciones limitantes
de recursos luminicos y el dosel del bosque se renueva
por medio de la dindmica de formacién de claros y la
participacién de distintos grupos funcionales de arboles
que responde de manera diferente a la perturbacion
(Arriaga 1988; Gonzalez-Espinosa et al. 1991; Arriaga
et al. 1994). En algunos bosques maduros de la region de
Los Altos de Chiapas, varias especies de pino y de encino
que dominan el dosel alto del bosque reclutan un ndme-
ro reducido o nulo de plantulas y juveniles bajo la sombra
imperante en el sotobosque. En la sombra, las plantulas
de un grupo de especies de encino sufren elevada morta-
lidad por hongos patégenos (Quintana-Ascencio et al.
1992), posiblemente porque las plantulas se encuentran
en un estado de desnutricién con niveles bajos de defen-
sas. Ademas, en los sitios cerrados del bosque, las bello-
tas de los encinos (Quercus crispipilis) sufren mayor de-
predacion por granivoros vertebrados (ratones, ardillas y
palomas) que en los sitios abiertos del bosque, lo que
puede explicar en parte la ausencia de regeneracién de
encinos en el bosque maduro. Un grupo de especies de
pinos y encinos tiene la conducta de producir grandes
cantidades de semillas en algunos afios (conocidos como
anos semilleros), mientras que en otros practicamente
no producen semillas. Se ha propuesto que esta conduc-
ta reproductiva permite a las semillas escapar de sus de-
predadores; durante los afios con baja produccién de
semillas las poblaciones de animales granivoros dismi-
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nuyen por la falta de alimento y durante los ailos semille-
ros las poblaciones reducidas de granivoros tienen mu-
chas semillas y se sacian, lo que permite aumentar la
cantidad de semillas que dan lugar a plantulas (Sork 1993;
Vander Wall 2002).

La abundancia de plantulas y drboles juveniles del gru-
po de pinos y encinos aumenta considerablemente cuan-
do se abren claros grandes en el dosel del bosque por la
accion de agentes naturales (como deslaves) o por la ac-
tividad humana (por ejemplo, en campos agricolas aban-
donados; Gonzélez-Espinosa et al. 1991), sobre todo si el
sitio abierto se encuentra libre de ramoneo y pisoteo de
vertebrados herbivoros domésticos (Quintana-Ascencio
et al. 1992). En los bosques templados de Los Altos de
Chiapas se han identificado varios grupos funcionales de
drboles (cada uno con una composicién taxonémica di-
versa y con una baja afinidad fitogeogréfica) que pueden
ser importantes para la restauracién ecoldgica (Gonzé-
lez-Espinosa et al. 2007). Para un grupo de encinos
(Quercus rugosa y Q. laurina) de las faldas del Volcan
Ajusco, en el D.E, se encontré que un tamafio grande de
la semilla (mayor cantidad de reservas alimenticias) es
determinante para la supervivencia y el vigor de las plan-
tulas en situaciones de baja disponibilidad de agua y de
fuertes presiones de herbivoria (Bonfil 1998).

Los pinos y encinos poseen atributos funcionales que
responden a los disturbios provocados por fuegos y que
pueden permitir la regeneracién del bosque después de
un incendio (Fulé y Covington 1996, 1999; Minnich et al.
2000; Park 2001). Cortezas profundas (que protegen los
tejidos internos) y conos con semillas seréticas (que se
abren y expulsan a las semillas por la accién del fuego,
dejandolas bajo condiciones propicias de germinacién y
crecimiento en el campo abierto por este) son respuestas
adaptativas de varias especies de pino al fuego. En los
bosques templados de Los Altos de Chiapas, algunas es-
pecies de encino pueden regenerarse a partir de rebrotes
(Alfonso-Corrado et al. 2007), atributo que puede verse
como una respuesta funcional a la pérdida de biomasa
provocada por el fuego (Pefia-Ramirez y Bonfil 2003), la
sequia o el ramoneo por animales. Los pinos y encinos (y
otros arboles de hoja ancha) responden diferencialmente
a la frecuencia temporal con que ocurren los fuegos. En
la regiéon de la Montana de Guerrero (Pefia-Ramirez y
Bonfil 2003) y en Los Altos de Chiapas (Gonzalez-Espi-
nosa et al. 1991), los pinos reemplazan a los encinos
cuando la frecuencia de fuegos es alta; lo contrario ocu-
rre con una frecuencia baja de fuegos. Una incidencia
muy frecuente de incendios, sin embargo, puede provo-
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car la desaparicién de ambos grupos al rebasarse los me-
canismos de respuesta de estas plantas a los dafios cau-
sados por el fuego.

Los grupos de arboles de los bosques templados des-
empefan un papel fundamental en la captura y almace-
namiento de carbono, en la formacién y retencién de
suelos, en el mantenimiento y formacién de cuerpos de
agua dulce (rios, arroyos y mantos acuiferos) y en la pro-
visién de una enorme cantidad de recursos forestales
(Masera et al. 1997). En promedio, se ha estimado que un
bosque templado dominado por pinos en México man-
tiene un acervo de carbono de casi 180 toneladas por
hectdrea (conjuntando la biomasa en pie y en el suelo),
que es 17% mayor que el estimado para los bosques tem-
plados de encinos, 48% mayor que el de las selvas secas y
23% menor que el de las selvas himedas; los bosques
templados almacenan mds carbono (y materia organica)
en el suelo (entre 61 y 65% del total presente en todo el
ecosistema) que las selvas secas (50%) y mds adn que las
selvas humedas (30%; Masera et al. 1997). La deforesta-
cién y la quema del bosque templado en México, ocurri-
das en las tltimas décadas del siglo pasado, emitieron a
la atmésfera cerca de 10 millones de toneladas de carbo-
no por ano, que es cinco veces mayor que la cantidad de
carbono capturado por aio por estos bosques (Masera
et al. 1997).

Un grupo importante para el mantenimiento de los
bosques templados son los hongos ectomicorrizicos, que
forman asociaciones de mutualismo con especies de co-
niferas y de encino (recuadro 13.1). Este es un grupo fun-
cional poco estudiado en México pero que amerita ser
prioritario para la investigacion ecoldgica dado su efecto
fundamental para el desarrollo de especies forestales,
para el mantenimiento de suelos y para los flujos de nutri-
mentos y agua de los ecosistemas de bosque templado.

13.3.4 Nuevos enfoques

En la seccién anterior de este capitulo se revis6 una bue-
na parte del conocimiento sobre el tema de grupos fun-
cionales en ecosistemas de México. Se ha partido de la
idea de los grupos funcionales como si estos fuesen co-
hesivos y bien definidos. Sin embargo, durante la tltima
década ha quedado claro que las especies incluidas en un
grupo funcional no son equivalentes y difieren en su con-
tribucién a la funcién o el papel ecoldgico que ese grupo
desemperia en la comunidad o ecosistema (Diaz y Cabi-
do 2001; Loreau et al. 2002). Ademds, una misma especie
puede ser incluida en diferentes grupos funcionales, de

modo que distintos grupos funcionales se sobreponen en
algin grado en su composicién taxondmica. Por ejem-
plo, una misma especie arbérea puede ubicarse dentro
de los grupos funcional tréfico (autétrofos), de forma de
vida (fanerofitas), regenerativo (por ejemplo, pioneros) y
fisiol6gico (por ejemplo, metabolismo fotosintético de la
ruta C;). De esta manera, la caracterizacién de la diver-
sidad biolégica en grupos funcionales debe visualizarse
con un enfoque de analisis multidimensional. Tal carac-
terizacion compleja, sin embargo, es fundamental y prio-
ritaria en su estudio, para fines de conservacion tanto de
la diversidad bioldgica como de la diversidad funcional
de los organismos presentes en un ecosistema (Petchey y
Gaston 2006). En los dltimos afios se han desarrollado
nuevos enfoques que ayudaran a entender la relacién en-
tre biodiversidad y grupos funcionales, y que son priori-
tarios para nuestro pafs. A continuacién se presentan al-
gunos de estos enfoques.

Diversidad de especies y diversidad funcional

Un primer enfoque trata de evaluar la contribucién que
tiene una especie al valor de una funcién ecosistémica
(recuadro 13.3). Esta es un drea de investigacién que se
encuentra francamente inexplorada en los diferentes
ecosistemas del pais. Tedricamente, tal contribucion
funcional puede ser aditiva o redundante (Loreau et al.
2002). Ambos escenarios tedricos son extremos y entre
ellos puede existir toda una gama de variantes (Chapin
I et al. 2000; Schwartz et al. 2000; Loreau et al. 2002;
recuadro 13.3). Cuando es aditiva, cada especie tiene una
participacién tnica en la funcién, de modo que la mag-
nitud de esta aumenta al incrementarse el nimero de
especies. En este escenario, aun las especies raras (de
muy baja abundancia y frecuencia de aparicién) tienen
una contribucién a la funcién. Cuando en un ecosistema
existe mas de una especie que posee la misma funcién o
bien las especies raras tienen una nula o imperceptible
contribucioén, se dice que el papel funcional de estas es-
pecies es redundante (Walker 1992). De esta manera, la
magnitud de la funcién aumenta hasta una asintota que
se mantiene constante aun cuando se vayan afadiendo
mds especies. Si este es el caso, cuando una especie se
pierde otra puede desempeniar la funcién, y se da enton-
ces una compensacién funcional.

Se piensa que la presencia de grupos funcionales con
muchas especies redundantes confiere al ecosistema resi-
liencia a disturbios. Sin embargo, existe un punto critico
de pérdida de especies por encima del cual esta compen-
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RECUADRO 13.3 BIODIVERSIDAD Y FUNCIONAMIENTO DEL ECOSISTEMA

Patricia Balvanera Levy

El término funciones del ecosistema se emplea para identificar
las actividades, procesos o propiedades de un ecosistema
que son influenciados por la actividad de los seres vivos
(Loreau et al. 2002). Por ejemplo, el carbono atmosférico
(CO,) que es capturado y almacenado por los organismos
autotrofos de un ecosistema tiene dos funciones
ecosistémicas importantes, asi como la liberacion de agua a
la atmosfera debido a la transpiracion de las plantas. Existe
un escaso conocimiento de como la diversidad de especies
afecta las funciones de los ecosistemas y del papel que
desempena cada especie de un grupo funcional en estas
funciones. Se han planteado varios modelos teoricos para
analizar la relacion entre la diversidad y las funciones de los
ecosistemas (Fig. 1). Un “modelo lineal” indica que cada
especie tiene una contribucion Unica, independiente y de la
misma magnitud que la funcion. Un “modelo asintético”
implica que algunas especies son muy importantes para la

Lineal

.

on ecosistémica

Umbral

Magnitud de una funci

funcién mientras que otras contribuyen de formas muy
similares a las primeras y, por lo tanto, no causan aumentos
en la magnitud de la funcion; estas Ultimas especies se
conocen como “redundantes”, porque duplican las funciones
de las primeras. Un “modelo de umbral” sugiere que al ganar
o perder una o pocas especies hay un cambio dramatico en
la magnitud de la funcion, lo que ocurre cuando una o pocas
especies contribuyen mucho mas que las demas a la funcion.
Un "modelo idiosincrasico” es aquel en que no existe alglin
patron en la relacion biodiversidad-funcion. En la naturaleza
se han observado mas los modelos asintoticos y de umbral
(Loreau et al. 2002).

Las caracteristicas intrinsecas de las especies (como la tasa
de crecimiento, el tamafio, la duracién del ciclo de vida de los
organismos, las estrategias de adquisicién de recursos) tienen
un efecto profundo sobre el funcionamiento de los
ecosistemas (Hooper et al. 2005; Diaz et al. 2006). Sin embargo,

Asintotico

Idiosincrasico

Biodiversidad

Figura 1 Modelos propuestos para la relacion entre la magnitud de una funcién ecosistémica y la biodiversidad
(modificada de Chapin Ill et al. 2000; Loreau et al. 2002).
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RecuaDpRro 13.3 [concluye]

a la fecha el conocimiento disponible no permite generalizar
acerca de los efectos que tienen diferentes caracteristicas, pero
se espera que existan efectos diferenciales de estas
caracteristicas sobre distintas funciones ecosistémicas
(Hooper et al. 2005; Diaz et al. 2006). Por ello es importante
documentar la contribucion relativa de las distintas especies a
cada una de las funciones del ecosistema. Para varias
funciones ecosistémicas es posible calcular la contribucién de
cada especie, e incluso la contribucién de cada uno de los
individuos de estas especies, a una funciéon y sumar todas
estas contribuciones para obtener asi el total de la funcién
(Balvanera et al. 2005). Por ejemplo, es posible calcular la
cantidad de carbono que almacena cada uno de los
individuos de una especie vegetal lefiosa con base en su
dimensién (didmetro de sus tallos, altura), la densidad de su
madera (cantidad de biomasa por unidad de volumen) y el
contenido de carbono promedio por unidad de biomasa
(Balvanera et al. 2005). Es posible entonces analizar como las
distintas especies contribuyen a la funcion y cuales son las
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60 4

50 4

(porcentaje)

30

20 4

Magnitud acumulativa de la funcion

Nlmero de especies
(en orden decreciente de contribucién a la funcién)

Figura 2 Analisis de la contribucion relativa de ocho es-

pecies (A a H) para una misma funcion del ecosistema. Se

puede observar que la mayor parte de la funcién esta

dada por solo tres de las ocho especies y que las especies

B, Ey C son las que mas contribuyen a tal funcion (Balva-
nera et al. 2005).

consecuencias de la pérdida de estas especies sobre la
funcion (Fig. 2).

Las especies dominantes pueden tener efectos profundos
sobre el funcionamiento del ecosistema; esta es una de las
razones por las cuales las especies invasoras pueden tener
efectos dramaticos sobre los ecosistemas que invaden y
dominan. Sin embargo, algunas especies raras pueden también
tener tales efectos, en cuyo caso se les conoce como especies
clave o ingenieros ecosistémicos (Hooper et al. 2005; Diaz et al.
2006). Tal es el caso de especies raras que tienen interacciones
fundamentales con un gran nimero de especies, o de aquellas
que modifican por completo las condiciones fisico-bidticas,
como lo hacen los castores. Para poder explorar estos
patrones en una comunidad es posible relacionar la
contribucion relativa de cada especie a la abundancia con su
contribucion relativa a la funcion (Fig. 3, Balvanera et al. 2005).
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Figura 3 Abundancia relativa y contribucion relativa a la

funcién. B, G, D, C, F son especies cuya contribucion es

solo una funcién de su abundancia relativa. A es una es-

pecie muy abundante pero funcionalmente poco impor-

tante, mientras que E es una especie rara pero funcional-

mente muy importante (véanse mas detalles en Balvanera
et al. 2005).




sacién ya no ocurre y el ecosistema pierde esa funcién, es
decir, queda degradado. Esta idea fue expuesta por el re-
nombrado ecdlogo Paul Ehrlich, de la Universidad de
Stanford, con la siguiente metéfora: si un avién pierde un
tornillo, podria seguir volando, pero si se siguiesen per-
diendo tornillos llegaria el punto en el que, si se pierde
uno mas, el avién se iria a pique (Ehrlich 2000). En este
contexto, la identificacién de grupos funcionales que in-
cluyen un ntimero reducido de especies es primordial
para los fines de conservacién y funcionalidad de los eco-
sistemas. Cuando una funcién del ecosistema depende
de una sola especie se tiene a las llamadas especies clave
(del inglés keystone species). Se sabe, por ejemplo, que los
arboles tropicales del género Ficus tienen una funcién
clave al ser la base de alimentacién para una amplia va-
riedad de especies de invertebrados y vertebrados frugi-
voros. Las especies clave deben ser prioritarias en los
programas de conservacion, pero existe un gran vacio de
conocimiento acerca de estas especies en los diferentes
ecosistemas del pais.

Balvanera et al. (2005) desarrollaron un método para
identificar especies que tienen una contribucién relativa-
mente mayor que otras a una funcion ecosistémica. El
método considera la abundancia y la eficiencia relativas
para la funcién de las especies que componen un grupo
funcional (recuadro 13.3). Las especies funcionalmente
maés importantes son aquellas cuya contribucién relativa
a la funcién es mucho mayor que su abundancia relativa
en el grupo funcional. Por ejemplo, para la selva himeda
de Chajul, Chiapas, se encontré que 90% de la funcién de
almacenamiento de carbono depende de solo 13% de las
169 especies arbdreas del bosque. Dialium guianense
contribuyé por si misma con 28% de la funcién, aunque
su abundancia relativa fue de 15%, y Terminalia amazo-
nia tuvo una contribucién funcional (mds de 10%) que
fue cinco veces mayor a su abundancia relativa en la co-
munidad (~2%). En la selva seca de Chamela, tres espe-
cies de arboles (Caesalpinia eriostachys, Thouinia pauci-
dentata y Apoplanesia paniculata) contribuyen con 50%
de la fitomasa aérea total en pie (Martinez-Yrizar et al.
1992). Estas especies en la selva himeda de Chajul y en
la selva seca de Chamela, respectivamente, tienen un va-
lor elevado para la conservacién de la funcién de almace-
namiento de carbono.

El método también se ha usado para identificar espe-
cies de abejas nativas importantes para la funcién de po-
linizacién, tomando como ejemplo de estudio algunos
cultivos de sandia en California (véase también Kremen
et al. 2002). En este caso, Bombus californicus y una es-
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pecie de Lasioglossum tuvieron los valores relativos mas
altos para esta funcion dentro del grupo de 26 especies
de abejas nativas polinizadoras. El método de Balvanera
et al. (2005) es una etapa inicial en el estudio del papel de
las especies que forman un grupo funcional sobre la
magnitud de una funcién/servicio de un ecosistema.
Ajustes futuros a este método deberan incluir formas de
evaluar el efecto de la posible interaccién entre las espe-
cies sobre la funcién ecosistémica, asi como el efecto que
tiene una sola especie para diferentes funciones del mis-
mo ecosistema (Balvanera et al. 2005).

Redes complejas

Un segundo enfoque, ain pobremente explorado en
México, es el analisis de las llamadas estructuras de inte-
racciones bidticas y redes complejas. Este enfoque anali-
za las interacciones que se forman entre especies de gru-
pos funcionales de diferente nivel tréfico, por ejemplo,
entre los polinizadores y las plantas, los herbivoros y las
plantas, los dispersores de semillas y las plantas, los de-
predadores y sus presas (Lewinsohn et al. 2006; Rezende
et al. 2007). En estas redes se distinguen especies que se
relacionan de manera estrecha con otras formando vin-
culos troficos Gnicos. A estas especies se les conoce como
especialistas y se distinguen de otras que tienen vinculos
tréficos con varias especies (generalistas). El andlisis de
redes complejas ha mostrado que la red tréfica es asimé-
trica, es decir, la frecuencia de especies especialistas/ge-
neralistas varia entre diferentes niveles tréficos (Gui-
mardes et al. 2006). Por ejemplo, la frecuencia de especies
generalistas en el grupo de plantas por lo general es ma-
yor que la encontrada en el grupo de polinizadores.
Teéricamente, en un ecosistema dado, pueden carac-
terizarse diferentes estructuras en las redes troficas
(Lewinsohn et al. 2006). En un extremo, la estructura en
gradiente se presenta cuando cada especie de un grupo
interactda con un ndmero reducido de especies de otro
grupo, predominando las especialistas. En este caso, si
una especie se pierde en un grupo, llevaria a la pérdida de
la especie en el otro grupo, lo que reduciria el nivel de
diversidad y la funcién del ecosistema. Una versién mo-
dificada de esta estructura es la llamada en comparti-
mentos, que se distingue porque hay subgrupos de espe-
cies que interactian dentro de los subgrupos, pero no
entre ellos. En el otro extremo se presenta una estructu-
ra anidada. En esta, por ejemplo en un sistema de plan-
tas-polinizadores, las especies de plantas especialistas
estardn asociadas solo con polinizadores generalistas e,

399



400

Capital natural de México « Vol. |: Conocimiento actual de la biodiversidad

inversamente, los polinizadores especialistas estaran
asociados con plantas generalistas. Ademas, las especies
generalistas de cada grupo tenderfan a interactuar con
las generalistas del otro, forméndose un nicleo denso de
interacciones. En este caso, la pérdida de una especie
puede ser funcionalmente compensada, en algin grado,
por otras especies, de modo que se reduce la diversidad
de especies pero no las funciones del ecosistema. Final-
mente, es posible una cuarta estructura que combina
anidamiento y compartimientos, en cuyo caso hay dife-
rentes subgrupos que no se traslapan entre si y dentro de
los cuales existe un arreglo de anidamiento (Lewinsohn
et al. 2006).

El enfoque de redes complejas de interacciones bidti-
cas ha sido escasamente usado en el estudio de grupos
funcionales en México: hay un solo estudio sobre dife-
rentes grupos de hormigas y sus plantas mutualistas
(Guimaraes et al. 2006).

Dimensiones ecoldgicas y atributos funcionales

Un tercer enfoque, relativamente reciente, explora di-
mensiones ecolégicas basadas en diferentes ejes de varia-
cién de atributos morfofuncionales que pueden ser fici-
les de medir y que son indicadores de las estrategias
ecoldgicas de las especies, del papel ecolégico que des-
empeifian y de su capacidad para responder a disturbios
(Westoby 1998; Westoby et al. 2002). Este enfoque se en-
cuentra mas desarrollado para los grupos de plantas. A
continuacion se ejemplifica el uso de estos atributos fun-
cionales considerando el trabajo de Westoby et al.
(2002).

La dimensién tamano de las semillas-produccién de
semillas es un indicador de las oportunidades de disper-
sién y colonizacidn, as{ como del éxito del establecimien-
to de las plantas ante situaciones de riesgo. Las especies
que producen una abundante cantidad de semillas de ta-
maio reducido tienen mayor capacidad de colonizacién
de los ambientes perturbados, mientras que las especies
con cantidades relativamente pequenas de semillas gran-
des tienen mayor capacidad para desarrollarse en hébi-
tats limitados en recursos. La dimensién grosor de hoja-
longevidad foliar muestra también este tipo de disyuntiva
ecoldgica y funcional. Las especies con hojas mas grue-
sas a su vez tienen hojas mds longevas que se recambian
lentamente y que poseen baja capacidad de fotosintesis.
Las hojas gruesas son més costosas en términos energé-
ticos, pero proveen mayor proteccién contra daios fisi-
cos y defensa contra herbivoros. En el otro extremo, las

especies con hojas delgadas son menos longevas, se re-
cambian rapidamente, tienen una capacidad fotosintéti-
ca elevada y ofrecen menor proteccioén contra herbivo-
ros. Globalmente, y en un ecosistema particular, las hojas
gruesas y longevas son indicativas de especies que habi-
tan en lugares limitados en recursos, con condiciones
fisicas severas o con fuertes presiones de herbivoria. Las
hojas delgadas son indicativas de especies que habitan
lugares donde los recursos no se encuentran limitados o
que estan abiertos a la colonizacién (Westoby et al. 2002).
Otra dimensién ecoldgica importante entre las plantas
lenosas es la densidad de la madera-tamano de semilla
(Wright et al. 2007; Poorter et al. 2008). Las especies con
madera blanda (de baja densidad) tienen semillas peque-
fas y altas tasas de crecimiento, pero sufren una tasa de
mortalidad mayor que las especies de madera dura (de
elevada densidad). Las especies de madera blanda tien-
den a presentar estrategias de colonizacién de hébitats
perturbados, mientras que las especies de madera dura
se desarrollan en habitats con limitaciones de recursos,
condiciones fisicas severas o bajo presiones fuertes de
enemigos naturales.

Los tres enfoques presentados son complementarios e
importantes desde una perspectiva bésica y aplicada del
conocimiento. Serfa deseable que los esfuerzos futuros
de estudio e investigacion desarrollada en México consi-
deren estas perspectivas en la busqueda de un mejor en-
tendimiento del origen, evolucién y valor funcional de la
gran biodiversidad presente en el pais.

13.4 CONCLUSIONES Y PERSPECTIVAS

A lo largo de este capitulo se ha tratado de exponer, por
medio de la revision de una diversa y creciente literatura
ecoldgica en México, el significado ecoldgico-funcional
que tiene la enorme diversidad biolégica presente en
nuestro pais. No obstante estos avances, nos encontra-
mos aun lejos de tener un cuerpo sélido de conocimien-
tos sobre este tema, al considerar precisamente la gran
diversidad de especies y ecosistemas presentes en Méxi-
co. Aun carecemos de principios generales que puedan
ser utilizados, bajo margenes de certeza conocidos, en la
toma de decisiones sobre el manejo sustentable (inclu-
yendo aspectos de conservacion, aprovechamiento y res-
tauracion) de la biodiversidad de México en el contexto
de grupos funcionales. A continuacién se exponen algu-
nos puntos que pueden ser importantes en la busqueda
de tales principios generales.



En el futuro cercano, deberd establecerse el tema de
grupos funcionales como uno de alta prioridad en la
agenda de investigacion cientifica del pais.

Deberd desarrollarse una estrategia nacional de ob-
tencién y organizacién de informacién sobre atribu-
tos funcionales de las especies. A la fecha no existe
una base de datos integral sobre atributos funcionales
de las especies y es prioritario afladir de manera siste-
matica a las listas taxonémicas informacion relevante
sobre tales atributos.

Gran parte del conocimiento ha surgido de estudios
sobre la historia natural y sobre la biologia bésica de
una pequena fraccién del gran total de especies que
se encuentran en el pais. En el futuro, serd importan-
te seguir estudiando la historia natural y la biologia de
muchas mads especies. Sin embargo, deberfa darse
mayor empeio a documentar y cuantificar atributos
que sean relevantes para el entendimiento del papel
funcional de las especies. El uso de enfoques tedricos
y experimentales, asi como el desarrollo de estudios
ecoldgicos de largo plazo son cruciales para pasar de
una etapa descriptiva a una de caracter predicativo y
aplicado.

Se tendrd que hacer un esfuerzo importante para es-
tudiar especies funcionalmente claves. La desapari-
cién de especies clave o importantes dentro de los
grupos funcionales lleva a la rapida degradacion de los
ecosistemas por los efectos cascada de niveles tréficos
superiores a inferiores (efectos top-down que ocurren
cuando se elimina una especie clave de consumidores
secundarios que ocupa un nivel tope en la red tréfica)
o de niveles tréficos inferiores a superiores (efectos
bottom-up, que ocurren cuando se elimina una espe-
cie clave del grupo de productores primarios).

En México existen contados estudios que han abor-
dado el entendimiento del papel desempenado por
diferentes grupos funcionales sobre la estructura, di-
nédmica y funcionamiento de toda una comunidad
bidtica o de todo un ecosistema. Es primordial desa-
rrollar estudios de este tema en ecosistemas terres-
tres y acuéticos importantes del pafs.

En el contexto anterior, deberd promoverse e incenti-
varse los programas de estudio que de manera especi-
fica se dirijan a explorar y entender el papel funcional
de las especies en servicios de produccion, regulacion,
culturales y de soporte de los ecosistemas que sean es-
tratégicos para el bienestar y desarrollo sustentable de
las sociedades humanas (sezzsu Millennium Ecosystem
Assessment 2005).
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7. En la actualidad, los estudios sobre grupos funciona-

les se han desarrollado en un contado ndmero de si-
tios y de ecosistemas de México. Como se presenté
en la revisién de la literatura, el conocimiento mds
completo sobre ecologia y grupos funcionales ha sur-
gido en las estaciones bioldgicas, donde es posible
llevar a cabo estudios controlados, integrales (con
acumulacién del conocimiento), sistemdticos y de
largo plazo. En México existe una red importante de
estaciones de campo establecidas en casi todos los
ecosistemas terrestres y marinos importantes (de zo-
nas aridas, templadas, tropicales, de costa y marinas)
del pais que ofrecen las condiciones para ser sede de
este tipo de estudios (Martinez-Ramos 1995). Estas
estaciones deberfan promover la investigacién de
grupos y atributos funcionales de las especies bajo
diferentes perspectivas de investigacién basica y apli-
cada, en un contexto de estudio de largo plazo.
Existen grupos funcionales prioritarios de estudio.
Entre ellos destacan los que habitan el suelo de dife-
rentes ecosistemas terrestres y en la zona de bentos
de sistemas acudticos, que incluyen especies de orga-
nismos degradadores (microorganismos y artrépo-
dos), fijadores de nitrégeno y micorrizas. Estos gru-
pos son fundamentales en el mantenimiento de los
flujos de materiales y energia en los ecosistemas y
en el mantenimiento de la fertilidad de suelos en sis-
temas productivos. Para los ecosistemas de selva
existe un vacio de conocimiento importante en los
grupos funcionales que ocupan el dosel superior (in-
tegrado por plantas epifitas, lianas y animales arbo-
ricolas).

Existen ecosistemas prioritarios de estudio. Entre
ellos, los ecosistemas acudticos de agua dulce (rios y
lagos), salobre (lagunas costeras y mangles) y marina,
asi como los ecosistemas terrestres (como dunas cos-
teras y bosques meséfilos) y los de humedal (mangla-
res y petenes), ameritan un mayor esfuerzo en el es-
tudio de grupos funcionales.

10. Las actividades humanas ocasionan diversos distur-

bios que estdn afectando, de manera sutil o dramati-
ca, los niveles de biodiversidad y la funcionalidad
ecolégica de las especies, con frecuencia degradando
los ecosistemas. Por ello, es urgente desarrollar estu-
dios sobre los efectos causados por los disturbios hu-
manos sobre grupos funcionales estratégicos. La con-
sideracion de este conocimiento es fundamental para
la toma de decisiones y la elaboracién de politicas so-
bre conservacién, aprovechamiento y restauraciéon de
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la biodiversidad y de los ecosistemas en una perspec-
tiva de desarrollo sustentable (Harvey et al. 2008).

11. Es crucial entender y usar el potencial que tienen di-
ferentes grupos funcionales en la mitigacién de dis-
turbios de los ecosistemas naturales causados por las
actividades humanas. México ha perdido mds de la
mitad de sus bosques templados y selvas, se han con-
taminado muchos de sus cuerpos de agua, se han so-
breexplotado sus bosques, sus ecosistemas aridos y
acudticos, lo que ha ocasionado graves problemas
ambientales y una gran pérdida de diversidad biolégi-
ca. Ademads, un nimero creciente de especies invaso-
ras se ha establecido en el pafs, lo que representa un
agente real o potencial de extincién de especies o de
perturbacién importante de los ecosistemas.

12. La modificacion de los patrones del clima debido al
aumento de gases de efecto invernadero en la atmds-
fera, o cambio climdtico, es uno de los efectos am-
bientales de alcance planetario que han surgido de la
actividad humana contempordnea. Estudios recien-
tes muestran que la abundancia, distribucion geogra-
fica o conducta de los organismos se estan modifican-
do como consecuencia del cambio climdtico
(Parmesan y Yohe 2003; Charmantier et al. 2008) y es
imperativo entender los efectos de estos cambios so-
bre grupos funcionales criticos en diferentes ecosiste-
mas (por ejemplo, Condit et al. 1996; Diaz et al. 2006).
En México existen algunos estudios sobre el efecto
potencial del cambio climdtico sobre la distribucién
geogréfica (Peterson et al. 2002) y el riesgo de extin-
cién de especies de fauna (Thomas et al. 2004). Sin
embargo, es de gran urgencia realizar estudios de
campo de largo plazo, sobre todo a nivel de grupos
funcionales criticos, ya que tales estudios tienen una
enorme trascendencia para la conservacién de la bio-
diversidad, de los ecosistemas y para la toma de deci-
siones sobre el desarrollo de las sociedades humanas
(Duckworth et al. 2000; Diaz et al. 2006).

13. Cada vez es més claro que la conservacion de la bio-
diversidad y de sus funciones ecolégicas va més alld
de establecer reservas y parques naturales protegidos.
En los paisajes culturales, resultantes del manejo hu-
mano (como los paisajes agricolas), existe una gran
diversidad de especies que puede ser conservada.
Esta diversidad tiene un alto valor para el manteni-
miento de funciones y servicios ecosistémicos impor-
tantes. La conservaciéon de la diversidad bioldgica
nativa en paisajes culturales puede depender de que
entendamos y utilicemos este potencial funcional.

Para ello serd muy importante incentivar y llevar a
cabo investigaciones sobre biodiversidad y grupos
funcionales en los paisajes culturales, incluyendo te-
mas como: ] evaluacién de los niveles de biodiversi-
dad y de diversidad funcional, »] anélisis de las inte-
racciones entre grupos humanos y esta diversidad, y
c] restauracién ecoldgica (Harvey et al. 2008; Chaz-
don et al. 2008b, en prensa).

Estos puntos quedan como retos urgentes de ser abor-
dados. El estudio y entendimiento del valor bioldgico,
social y econdmico que tiene la biodiversidad expresada
en grupos funcionales es obligado en la toma de deci-
siones y en las estrategias de desarrollo sustentable de
las sociedades humanas en nuestro pais y en todo el
mundo.
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1 En trabajos taxondémicos recientes, la familia Leguminosae
ha sido dividida en las familias Mimosaceae, Caesalpinaceae
y Fabaceae. Para fines précticos, en especial tratdndose de la
relacién simbidtica con Rhizobium, en este capitulo se men-
ciona en general a las especies de estas tres familias como
‘leguminosas’ (Allen y Allen 1981); sin embargo, al hacer re-
ferencia a alguna especie en particular se indica la familia en
la que se ubica, conforme a la lista del . anexo.
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