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RESUMEN 

 

Esta revisión sistemática tuvo como objetivo conocer y describir los rasgos funcionales de 

bacterias asociadas a ecosistemas naturales, sus papeles funcionales y sus respuestas frente a 

variación ambiental con el fin de mejorar la comprensión del funcionamiento de los ecosistemas. 

Para esto se llevó a cabo una revisión sistemática de literatura en la cual se siguió la metodología 

propuesta por Pullin y Stewart (2006), y fue desarrollada con el apoyo de Servicios 

Especializados de la Biblioteca Alfonso Borrero Cabal, S.J. de la Pontificia Universidad 

Javeriana – Sede Bogotá. Se construyeron ecuaciones de búsqueda, las cuales fueron sometidas 

en las bases de datos SciELO, ScienceDirect, Scopus y Web of Science, donde se buscaron 

artículos originales publicados entre enero de 2007 hasta febrero de 2017. Se recuperaron un total 

de 2081 estudios, los cuales fueron sometidos a dos filtros de selección: (1) de acuerdo a los 

criterios de inclusión y exclusión, y por título y resumen; (2) de acuerdo a la lista de verificación 

definida a priori. Finalmente, se incluyeron 49 artículos de los cuales se recuperaron 33 rasgos 

funcionales bacterianos, 7 correspondieron a rasgos morfológicos, 18 fisiológicos y 7 genómicos. 

La mayor parte de estos se encuentran relacionados a los ciclos biogeoquímicos del carbono, 

nitrógeno, fósforo y azufre, asociados al ciclaje de nutrientes, y el flujo de materia y energía, así 

como asociados a otros organismos con los cuales establecen relaciones simbióticas favoreciendo 

la nutrición, desarrollo y defensa de estos. Los estudios recuperados evidencian la importancia de 

las comunidades bacterianas en el funcionamiento de los ecosistemas y en la provisión de 

servicios ecosistémicos, así como la aplicabilidad de su estudio mediante el enfoque de rasgos 

funcionales en áreas como biogeografía, restauración, mejoramiento de sistemas productivos 

agrícolas, biorremediación, entre otros.  

 

 

 

 



7 

 

 

 

 

ABSTRACT 

 

This systematic review aimed to know and describe the functional features of bacteria associated 

with natural ecosystems, their functional roles and their responses to environmental variation, to 

improve the understanding of ecosystem functioning and the provision of ecosystem services. For 

this purpose, with the support of Specialized Services of the Biblioteca Alfonso Borrero Cabal, 

S.J. de la Pontificia Universidad Javeriana - Sede Bogotá was performed the methodology 

proposed by Pullin and Stewart (2006) for areas of ecology and biology. Based on key terms, 

were constructed search queries submitted in SciELO, ScienceDirect, Scopus and Web of 

Science databases, were searched between January 2007 and February 2017. A total of 2081 

studies were retrieved, which were subjected to two selection filters: (1) according to the 

inclusion and exclusion criteria, and by title and abstract; (2) according to the checklist defined a 

priori. Finally, we included 49 articles from which 33 bacterial functional traits were recovered; 

7 corresponded to morphological, 18 physiological and 7 genomic features. Most of these are 

related to the biogeochemical cycles of carbon, nitrogen, phosphorus and sulfur, favoring the 

cycling of nutrients, and the flow of matter and energy, as well as associated with other 

organisms with which they establish symbiotic relationships favoring nutrition, development and 

defense of these. All studies show the importance of bacterial communities in the functioning of 

ecosystems, and in the provision of ecosystem services, as well as the applicability of their study 

through the functional traits approach in areas such as biogeography, restoration, improvement of 

agricultural production systems, Bioremediation, among others. 
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ABREVIACIONES 

 

SE Servicios Ecosistémicos 

SCOPE Scientific Committee on the Problems of the Environment 

MEA Millennium Ecosystem Assessment 

UK NEA United Kingdom National Ecosystem Assessment 

DB Base de datos por sus siglas en ingles Data Base 

 

GLOSARIO 

Bien: son objetos de los ecosistemas 

valorados por los seres humanos a través de 

la experiencia, el uso, o el consumo. Pueden 

ser estimados en términos económicos, 

sociales, o personales (UK NEA, 2011). 

 

Proceso ecosistémico: cambios en el 

abastecimiento y / o flujos de materia y 

energía en un ecosistema, resultantes de 

interacciones entre organismos y con su 

entorno físico-químico (Mace et al. 2012). 

Servicio ecosistémico: 

son aquellos beneficios económicos o 

materiales que los seres humanos obtienen de 

los ecosistemas como: agua, alimento, 

apreciación del paisaje, entre otros (MEA, 

2005). 

 

Proceso ecológico: interacciones entre 

organismos que regulan la estructura y 

dinámica de las comunidades biológicas 

(Mace et al. 2012). 

Servicio ecosistémico final: Es un servicio 

ecosistémico que sustenta o da lugar 

directamente a un bien (Mace et al. 2012). 
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1. INTRODUCCIÓN 

 

En el año 1991 el Comité Científico para los Problemas del Medio Ambiente (SCOPE por sus 

siglas en inglés) inició un programa de investigación con el fin de proponer bases teóricas 

basadas en evidencia que relacionen la biodiversidad con el funcionamiento de los ecosistemas 

(Mooney, 2002). A partir de esto surgieron múltiples estudios observacionales y experimentales 

que establecieron relaciones con el funcionamiento de los ecosistemas para grupos taxonómicos 

como plantas, mamíferos, aves, e insectos (Mooney et al., 1996).  

Posteriormente, se documentaron estudios experimentales en bacterias (Barberán et al., 2014; 

Zhang et al. 2011), las cuales empezaron a ser asociadas con el funcionamiento de los 

ecosistemas y la provisión de servicios ecosistémicos (SE) (Bell et al., 2005; Chapin et al., 1997). 

Sin embargo, pese a estos esfuerzos las comunidades bacterianas asociadas a ecosistemas 

naturales son poco estudiadas en comparación con los grupos mencionados, debido a que son 

consideradas de difícil estudio por su amplia diversidad, y por la necesidad de herramientas 

moleculares y de medios de cultivo para su estudio en sistemas naturales (Allison et al. 2008; UK 

NEA, 2011).  

El estudio de las comunidades bacterianas en ecosistemas naturales es fundamental, ya que es 

uno de los grupos con mayor abundancia, riqueza de especies y diversidad metabólica (Prosser et 

al. 2007). Proveen SE relacionados con los ciclos biogeoquímicos del carbono, nitrógeno, fósforo 

y azufre, en los cuales participan en procesos como mineralización, ciclaje de nutrientes y 

degradación de contaminantes (Allison et al., 2008), y SE asociados a las interacciones bióticas 

que establecen con plantas, animales y otros microorganismos, favoreciendo la nutrición, 

protección y el desarrollo de estos. Así mismo, son consideradas indicadoras del estado de los 

ecosistemas por su corto tiempo de generación y sensibilidad a cambios en condiciones 

ambientales locales (Barberán et al., 2012). 

Una de las aproximaciones para el estudio de las comunidades bacterianas es el enfoque de 

rasgos funcionales, el cual, basado en el estudio de características mesurables de los organismos 

permite establecer relaciones entre estructura, funcionamiento de los ecosistemas y provisión de 

SE (Córdova-Tapia y Zambrano, 2015). Así mismo, permite predecir la respuesta de las 

comunidades y efecto de las mismas frente a escenarios de cambio global (Barberán et al. 2014).  
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2. JUSTIFICACIÓN Y PLANTEAMIENTO DEL PROBLEMA 

 

En los últimos 50 años la demanda de servicios ecosistémicos (SE) ha aumentado debido al 

crecimiento poblacional y al desarrollo económico, alterando la estructura, composición y 

funcionamiento de los ecosistemas (MEA, 2005). Estas transformaciones han traído consigo 

incremento de las tasas de invasión, extinción de especies a escala local, regional y global, 

detrimento de los servicios ecosistémicos, pobreza y conflictos sociales (Chapin III et al. 1997; 

Hooper et al. 2005; Petchey y Gaston, 2002; Tilman et al. 1997).  

Debido a esto crece el esfuerzo de la comunidad científica por mejorar la comprensión entre 

biodiversidad y funcionamiento de los ecosistemas (Mooney, 2002). Para lo cual es necesario 

conocer el papel de los organismos en su relación con los SE, y analizar de forma integrada la 

función de los diferentes grupos taxonómicos en los ecosistemas naturales, desde el nivel celular 

hasta el nivel de paisaje (de Bello et al. 2010; Krause et al. 2014).  

Sin embargo, grupos taxonómicos con importancia ecológica como las bacterias generalmente 

permanecen excluidos en los modelos de simulación global (Allison et al. 2008; UK NEA, 2011); 

y la información asociada a sus características funcionales no ha sido consolidada como en el 

caso de plantas (Cornelissen et al., 2003) y anfibios (Urbina-Cardona et al., 2015) y se hace 

evidente conocer cuáles son los rasgos funcionales de comunidades bacterianas asociadas a 

ecosistemas naturales que han sido estudiados en los últimos diez años. 

En este sentido, el presente trabajo tuvo como objetivo recopilar información asociada a rasgos 

funcionales de las comunidades bacterianas mediante una revisión de literatura científica, en la 

cual se recuperaron características funcionales morfológicas, fisiológicas y genómicas de 

bacterias asociadas a ecosistemas naturales, su papel ecológico y su variación frente a cambios en 

condiciones ambientales locales, lo cual relaciona las bacterias con el funcionamiento de los 

ecosistemas y en la provisión de SE.  

3. MARCO TEÓRICO 
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3.1 Servicios ecosistémicos  

Son aquellos beneficios económicos o culturales que los humanos obtienen de los ecosistemas 

como: acceso a agua, alimentos, madera, regulación del clima, apreciación religiosa, espiritual o 

cultural, entre otros (Gamfeldt et al., 2008; MEA, 2005). La provisión de estos servicios depende 

directamente de la biodiversidad, ya que los organismos son agentes dinámicos que llevan a cabo 

interacciones con factores bióticos y abióticos mediante los cuales regulan la actividad y 

estructura de comunidades biológicas a escala local, regional e incluso global (Mace et al. 2012; 

UK NEA, 2011). Por lo cual el bienestar de especie humana y demás seres vivos depende 

fundamentalmente de su provisión y mantenimiento (Mace et al. 2012; MEA, 2005).  

En la Evaluación de Servicios Ecosistémicos del Milenio (2005) estos fueron clasificados en 

cuatro categorías (Tabla 1), sin embargo, esta clasificación ha sido modificada en lo que respecta 

a los servicios de soporte, ya que se discute si deben ser considerados como servicios o procesos 

base para el suministro de los servicios de regulación (Martín-López y Montes, 2011; UK NEA, 

2011). Si se valoran ambas categorías se estarían sobreestimando dichos servicios, tanto 

cualitativa como económicamente (Martín-López y Montes, 2011), por lo tanto, en este 

documento se tuvieron en cuenta tres categorías (aprovisionamiento, regulación y culturales) 

como se muestra a continuación:  

Tabla 1. Clasificación de los servicios ecosistémicos. 

 

 

 

 

Soporte / apoyo: 

son necesarios para la provisión de 

todos los demás servicios, permitiendo 

la diversidad de especies y el 

mantenimiento de la diversidad 

genética entre estos están: formación 

del suelo, fotosíntesis y ciclaje de 

nutrientes. 

Aprovisionamiento: 

son los beneficios materiales o bienes que se 

obtienen de los ecosistemas como: alimentos, agua, 

madera, fibras, biocombustibles y recursos 

medicinales y genéticos. 

Regulación: 

son aquellos que involucran el mantenimiento del 

clima, obtenidos de la regulación de procesos 

ecosistémicos como: control de inundaciones, 

enfermedades, polinización, prevención de erosión, 

fertilidad del suelo, control de plagas, purificación 

del agua y del aire. 
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Culturales: 

son los beneficios no materiales que se obtienen de 

los ecosistemas, estos comprenden: identidad 

cultural, apreciación estética, experiencia espiritual y 

sentimiento de pertenencia, recreacionales y 

turísticos. 

Modificado de MEA (2005).  

 

3.2 Diversidad biológica  

Las Naciones Unidas, en La Convención de Diversidad Biológica (1992), brindan una definición 

de biodiversidad en el artículo 2 la cual “Hace referencia a la variabilidad de organismos vivos de 

cualquier fuente, incluidos, entre otras cosas, ecosistemas terrestres, marinos, otros ecosistemas 

acuáticos y los complejos ecológicos de los que forman parte; comprende la diversidad dentro de 

cada especie, entre las especies y de los ecosistemas.” 

De igual forma, en el marco de los servicios ecosistémicos la biodiversidad puede ser reconocida 

de tres formas:  (1) como reguladora de los servicios ecosistémicos, es decir, como un elemento 

que controla los procesos ecológicos y en consecuencia los servicios ecosistémicos (ej. 

descomposición de materia orgánica y ciclaje de nutrientes), (2) como un servicio ecosistémico 

final, como aquellos servicios que sustentan o dan lugar a bienes  (ej. genes que contribuyen a la 

obtención de fármacos u otros productos de interés), (3) como un bien, los cuales hacen 

referencia a los productos tangibles que se derivan de los ecosistemas, o a los aspectos valorado 

por los seres humanos (ej. Madera, carbón, apreciación espiritual, educacional, religioso o 

recreativo) (Mace et al. 2012).  

 

3.2.1 Diversidad funcional 

Es definida como la variedad de papeles que cumplen los organismos en los ecosistemas, y la 

forma en cómo estos transforman el ambiente con su actividad (Chapin III et al. 1997; Orlandi et 

al. 2015; Petchey y Gaston, 2006; Tilman et al. 1997). Así mismo, reconoce que los organismos 

difieren en su actividad debido a que presentan diversas estrategias en el uso de recursos, y en su 

respuesta a cambios ambientales (Córdova-Tapia y Zambrano, 2015). Desde este enfoque es 
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posible estudiar cuáles aspectos de la diversidad influyen en ensamblaje en las comunidades, y en 

consecuencia en el funcionamiento de los ecosistemas bajo determinadas condiciones 

ambientales, y proporciona bases para predecir el impacto de perturbaciones en la provisión de 

SE (Konopka, 2009; Mace et al. 2012; Tilman et al. 1997).  

 

3.3 Comunidad microbiana 

Las comunidades son ensamblajes de múltiples especies que difieren en sus características 

fisiológicas y morfológicas, las cuales habitan un ambiente contiguo e interactúan unos con otros 

en un tiempo y espacio determinado (Konopka, 2009; Nemergut et al. 2013). A partir de su 

estudio es posible conocer cómo los ensamblajes biológicos están estructurados, cuáles son sus 

interacciones y funciones, y cómo la estructura de la comunidad cambia en el tiempo y en espacio 

(Konopka, 2009).  

No obstante, en el contexto de los microrganismos referirse a “ambiente contiguo” e 

“interacciones” puede ser confuso, debido a que estos se encuentran distribuidos 

discontinuamente en microambientes determinados por la presencia de gradientes fisicoquímicos, 

donde en ocasiones sus interacciones son difíciles de elucidar debido a la escala en la que se 

encuentran (µm, cm). Por esta razón generalmente en microorganismos se habla de comunidad 

local, la cual está delimitada por las características fisicoquímicas de los microambientes en el 

cual interactúan, definida de acuerdo al criterio del investigador por lo cual puede variar 

significativamente (Konopka, 2009).  

Considerando dicha definición, Konopka (2006) describió cuatro ecosistemas que habitan las 

comunidades microbianas desde una perspectiva de comunidad local, la cual va más allá de la 

descripción tradicional de ambiente terrestre y ambiente acuático (Tabla 2). 

Tabla 2. Ecosistemas a escala microbiana. 

Tipo de ecosistema Características Ejemplos 

Planctónico Estilo de vida oligotrófico alta afinidad 

por la absorción de múltiples nutrientes. 

Océano abierto, lagos. 

Asociado a una 

superficie, agua 

Estilo de vida de gradientes, ambientes Cuerpos de agua dulce, 

sedimentos oceánicos, 
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saturada  hidrodinámicos. superficies sedimentadas, 

aglomerados, biopelículas. 

Asociado a una 

superficie, agua 

insaturada 

El agua es el factor limitante para la 

actividad y distribución de nutrientes. 

Superficies y suelos no 

saturados. 

Asociado a 

macroorganismos 

Co-evolución, interacciones específicas 

asociadas a otros organismos. 

Tracto gastrointestinal, 

rizósfera.  

Adaptado de Konopka (2009). 

 

3.3.1 Aspectos que determinan el ensamblaje de las comunidades microbianas 

El ensamblaje de las comunidades microbianas cambia continuamente en el tiempo y en el 

espacio, incluso si las condiciones ambientales permanecen constantes debido a: (1) dinámicas 

endógenas, definidas como cambios en las abundancias relativas de la comunidad o en patrones 

de expresión de genes causados por las interacciones entre especies (Konopka et al. 2015), y por: 

(2) influencias exógenas, como factores ambientales los cuales pueden representar cambios a 

corto termino (ej. Pulso), continuos (ej. Presión por perturbación), intervalos periódicos (día-

noche), o episódicos (ej. Eventos climáticos), que pueden generar efectos positivos en las 

comunidades (ej. acoplamiento metabólico o sinergismo) o negativos (competencia por el nicho) 

(Konopka et al. 2015). 

Por esto, las comunidades microbianas son considerados sistemas complejos que se adaptan a 

factores exógenos que modulan las dinámicas endógenas (Konopka et al. 2015). Estos cambios 

en los ensamblajes modifican aspectos de su función y respuesta en el ambiente, por lo cual la 

comprensión de los mecanismos que estructuran las comunidades microbianas es útil para 

explicar el funcionamiento de los ecosistemas y el mantenimiento de la biodiversidad (Córdova-

Tapia y Zambrano, 2015; Konopka et al. 2015). 

Por su parte, Nemergut et al., (2013) con el fin de entender los principios de ensamblaje de las 

comunidades microbianas adopta el enfoque de Vellend et al (2010), el cual surge en la ecología 

de organismos eucariotas macroscópicos. Este enfoque reconoce que la diversificación y 

dispersión modifican el ensamblaje generando una nueva organización en las comunidades, y que 
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procesos como selección y deriva afectan cambios en la presencia, ausencia, y en la abundancia 

relativa de los organismos a través del tiempo y el espacio (Tabla 4).  

Tabla 3. Procesos de ensamblaje de comunidades Vellend (2010). 

Diversificación: Dispersión: 

Refleja cómo se han estructurado a través del 

tiempo y del espacio, intervienen procesos de 

transferencia horizontal de genes, ganancia y 

perdida de genes. 

Movimiento de los organismos a través del 

espacio, por acción del viento, agua y 

macroorganismos, afecta la tasa y el orden en el 

cual los taxones son añadidos a una comunidad. 

Deriva: Selección: 

Cambios estocásticos en las abundancias 

relativas de diferentes taxones dentro de una 

comunidad a través del tiempo. 

Cambios en la estructura de la comunidad 

causadas por diferencias en el fitness entre 

taxones. 

Adaptado de Nemergut et al. (2013). 

3.3.2 Propiedades emergentes de las comunidades microbianas 

Son propiedades o atributos de una comunidad que no se pueden identificar por el análisis de los 

componentes de forma aislada (Konopka et al. 2009). Un análisis de este tipo puede conducir a 

entender cómo el sistema responde a las perturbaciones y predecir como las dinámicas del 

sistema responden al cambio ambiental (Córdova-Tapia y Zambrano, 2015). 

Tabla 1. Algunas propiedades emergentes de comunidades microbianas. 

Resiliencia  

 

Grado en el cual el sistema vuelve al estado o función previa a la 

perturbación o estrés.  

Resistencia 

 

Grado en el cual el estado de un sistema no presenta una pérdida aguda de 

su función frente a la perturbación o estrés. 

Estabilidad  

funcional 

Está representado por la resistencia y la resiliencia asociadas a las 

propiedades funcionales de una comunidad.  

Adaptado de Konopka et al. (2009).  

3.4 Comunidades bacterianas 

Las bacterias son consideradas uno de los grupos con mayor diversidad de especies (Prosser et al. 

2007). Presentan alta variación morfológica (cocos, bacilos, espiroquetas y vibrios), y de 

estructuras accesorias (cápsula, pilis o fimbrinas, pilis sexuales, flagelos y esporas) que confieren 
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resistencia a condiciones ambientales, favorecen motilidad y / o adhesión e intercambio genético 

(Ferenci, 2016). De igual forma, presentan alta diversidad metabólica, obteniendo energía 

proveniente de radiación solar en presencia de sustancias orgánicas o inorgánicas, a partir de 

moléculas químicas orgánicas e inorgánicas, así como adaptaciones a amplios rangos de 

temperatura, humedad, pH y oxígeno, que les permite estar presentes en un todos los ambientes 

terrestres y acuáticos conocidos por el hombre (Ferenci, 2016). 

Además, presentan altas tasas de evolución comparadas con otros organismos debido a: (1) 

perdida de genes, donde el rasgo heredado del ancestro común es perdido en los linajes 

subsecuentes y retenido por otros los cuales evolucionan en el tiempo y divergen; (2) evolución 

convergente¸ en la cual un rasgo ha evolucionado independientemente en dos o más linajes y no 

es codificados por genes homólogos compartidos en estos linajes; y (3) Transferencia horizontal 

de genes, cuando los genes que confieren ciertos rasgos son homólogos y han sido 

intercambiados entre linajes distantemente relacionados (Martiny et al. 2013). 

3.4.1 Funciones e interacciones bióticas de las comunidades bacterianas 

Además de la tolerancia innata al cambio ambiental, el éxito en nuevo contexto depende de las 

interacciones con el ambiente y con otros organismos (Amend et al. 2016). Las comunidades 

bacterianas pueden ocupar diferentes nichos, es decir, diferentes espacios funcionales donde los 

individuos transforman el ambiente con su actividad (Córdova-Tapia y Zambrano, 2015). La 

construcción del nicho puede modificar las presiones de selección del ambiente y favorecer 

interacciones con otros organismos por lo cual se da un proceso de coevolución entre ambiente y 

organismo (Cerqueda-García y Falcón, 2016; Lennon et al., 2012). 

Así mismo, en los diferentes ambientes que ocupan proveen importantes servicios ecosistémicos, 

asociadas a los ciclos biogeoquímicos, principalmente a los ciclos del carbono, nitrógeno, 

fósforo, azufre y del hierro, en las cuales llevan a cabo procesos como mineralización, 

descomposición de materia orgánica e inmovilización de nutrientes (Nemergut et al. 2013). 

Interactúan ampliamente con plantas, animales, y otros microorganismos en los cuales pueden 

generar efectos negativos (competencia), o positivos (acoplamiento metabólico), las cuales son de 

gran importancia para conocer las dinámicas de los procesos ecosistémicos, aspectos ecológicos y 

evolutivos de los organismos (Konopka, 2009).  
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3.5 Aproximación para el estudio funcional de comunidades bacterianas  

Describir las comunidades bacterianas no sólo en términos de riqueza de especies, sino también 

en sus atributos funcionales permite estudiar sus dinámicas y funcionamiento de forma integrada 

(Nemergut et al. 2013). Por lo tanto, una de las preguntas centrales es cómo evaluar y cuantificar 

la diversidad funcional (Konopka, 2009). Una de las aproximaciones para su estudio es el 

enfoque basado en rasgos funcionales, el cual relaciona características funcionales o atributos de 

los organismos, ensamblaje de comunidades y su actividad con el funcionamiento de los 

ecosistemas. Sin embargo, la selección de los rasgos funcionales microbianos más importantes 

para determinar el ensamblaje de las comunidades y su función es una tarea considerable 

(Nemergut et al 2013). 

3.5.1 Rasgos funcionales  

Son definidos como las características morfológicas, fisiológicas, fenológicas y 

comportamentales, medibles usualmente a nivel de individuo que impactan directa o 

indirectamente el fitness mediante sus efectos en el (1) crecimiento, (2) reproducción y (3) 

supervivencia (componentes del fitness), y son definidas sin hacer referencia al ambiente ni a otro 

nivel de organización superior (Geber y Griffen, 2003; Violle et al., 2007). Así mismo, pueden 

estar relacionados con procesos ecosistémicos (flujo de materia y energía), la estabilidad de los 

ecosistemas (resiliencia y resistencia), interacciones biológicas (intra e interespecíficas) y /o la 

modificación del hábitat (Córdova-Tapia y Zambrano, 2015). 

Cada valor particular tomado por un rasgo en un espacio y tiempo determinado se denomina 

atributo. Los rasgos funcionales pueden mostrar diferentes atributos a través de gradientes 

espaciales, ambientales, o temporales y pueden ser continuos, binarios o categóricos (Petchey y 

Gaston, 2002; Violle et al. 2007). 

3.6 Esquema conceptual efecto respuesta  

Este esquema que permite realizar predicciones del funcionamiento a nivel de ecosistema con 

base en las dinámicas que se dan a nivel de comunidad, usando un marco basado en dos 

componentes: (1) rasgos respuesta, es decir, cómo una comunidad responde al cambio y (2) 

rasgos efecto, cómo este cambio en la comunidad afecta los procesos ecosistémicos. Así mismo, 

con base en esta información permite predecir como los componentes de respuesta y efecto 
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pueden modificar los procesos ecológicos bajo distintos escenarios de cambio (Suding et al. 

2008). 

3.6.1 Rasgos respuesta  

Son aquellas características de los organismos que son expresadas como consecuencia del cambio 

ambiental a través de dinámicas compensatorias o cambios en sus interacciones. Estos rasgos 

funcionales permiten conocer cómo se modifican las comunidades frente a cambios en las 

condiciones ambientales (Suding et al. 2008). Si las poblaciones comparten funciones y varían en 

sus respuestas a las perturbaciones ambientales, habrá cambios en la composición de las 

comunidades, pero retención de la funcionalidad (Konopka et al. 2015). Algunos ejemplos de 

rasgos respuesta en las comunidades bacterianas son resistencia a antibióticos, resistencia a 

infección de fagos, metales pesados, formación de biopelículas (Lennon et al., 2012). 

3.6.2 Rasgos efecto  

Son aquellas características de los organismos que influencian las propiedades de los ecosistemas 

o procesos ecológicos. Estos rasgos permiten conocer cómo el cambio en la composición de la 

comunidad frente a modificaciones ambientales afecta el funcionamiento de los ecosistemas 

(Suding et al. 2008). En las comunidades bacterianas los rasgos efecto están principalmente 

relacionados como el ciclaje de nutrientes, como denitrificación, fotosíntesis oxigénica, oxidación 

de metano (Amend et al. 2016).  

Una limitación de este enfoque en bacterias es que debido a la alta diversidad de estas 

comunidades y la incapacidad de cultivarlas en laboratorio e incluso de estudiarlas en su totalidad 

por medio de herramientas moleculares, no es factible cuantificar los rasgos de cada una de las 

especies presentes en la comunidad. Pese a esto, autores como Amend y colaboradores (2016) 

han planteado considerar este esquema desde en un contexto filogenético partiendo de la premisa 

que hay rasgos que son filogenéticamente conservados, sin embargo, esto no es del todo claro 

debido a la transferencia horizontal de genes, evolución convergente y perdida de genes. 

 

3.7 Revisión sistemática de literatura científica 

Una revisión sistemática es un estudio integrativo, secundario y retrospectivo, que permite 

recuperar y sintetizar información relevante de un tema específico hasta la fecha con el fin de 
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responder a una pregunta de investigación puntual (Beltrán, 2005). Se desarrolla mediante una 

metodología definida que se ajusta a rigurosos criterios de inclusión y exclusión elegidos a priori 

por el investigador con el fin de minimizar sesgos en la selección de artículos. Así mismo, debe 

ser reproducible y exhaustiva e incluir el mayor número de estudios que cumplan con dichos 

criterios (Akobeg, 2014; Moher et al., 2015). 

Generalmente se dividen en dos tipos de acuerdo con el método estadístico que se use para su 

análisis: (1) Cualitativas, las cuales brindan una visión general de la pregunta de investigación y 

(2) Cuantitativas o metaanálisis, las cuales analizan exhaustivamente los resultados de estudios 

individuales con el objeto de integrar sus hallazgos. Determinar si se va a realizar una revisión 

sistemática cualitativa o cuantitativa depende del objetivo de la investigación y de la información 

recuperada de los estudios (Vidal et al., 2015). 

3.7.1 Etapas de una revisión sistemática de literatura (Pullin y Stewart, 2006) 

Las revisiones sistemáticas surgieron en el campo de las ciencias de la salud por autores como 

Archie Cochrane, con el fin tomar decisiones médicas basadas en evidencia de estudios clínicos 

(Beltrán, 2005). Actualmente autores como Pullin y Stewart (2006) presentan aproximaciones 

basadas en las revisiones de Cochrane aplicables a disciplinas de biología como conservación y 

restauración. A continuación, se describe la metodología para desarrollar revisiones sistemáticas 

propuesta por Pullin y Stewart (2006) la cual fue adoptada en el presente estudio. 

3.7.1.1 Etapa 1. Planeación de la revisión 

Formulación de la pregunta de investigación: el estudio debe empezar con la formulación de 

una pregunta de investigación, específica, claramente definida y que pueda ser respondida en 

términos científicos. Puede estar dirigida a una (1) unidad o sujeto como un ecosistema, hábitat, 

especie, entre otros; (2) entorno a un tipo de intervención o acción; (3) a un resultado esperado 

que pueda ser medido y que sea crítico para determinar si la intervención propuesta tiene mayores 

beneficios o ventajas que cualquier otra alternativa; o (4)  dirigida a un comparador, es decir, esta 

intervención es comparada con un control donde no haya intervención o con intervenciones 

alternativas que pueden ser comparadas unas con otras. 

Estrategia de búsqueda: se construye a partir de términos de búsqueda extraídos de los términos 

clave que se derivan de la pregunta, o de términos asociados al objeto de investigación (unidad o 

sujeto, entorno o tipo de investigación, resultado esperado, o comparador). Es importante que la 
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búsqueda sea lo suficientemente rigurosa para que se identifiquen todos los estudios elegibles 

para su inclusión. Los protocolos de búsqueda deben equilibrar la sensibilidad (obteniendo toda 

la información pertinente) y la especificidad (la proporción de resultados relevantes).  

3.7.1.2 Etapa 2: Ejecución la revisión 

Búsqueda de la información: se deben escoger bases de datos específicas para el tema de 

estudio, de no ser posible, se puede acudir a bases de datos que abarquen temas generales. Si la 

pregunta de investigación va dirigida a un problema a escala local o regional, las bibliotecas 

locales y bases de datos regionales son un buen referente para recuperar información asociada al 

tema de estudio.  

Selección de información relevante: con el fin de seleccionar únicamente la información 

pertinente que permita responder la pregunta de investigación se deben definir a priori los 

criterios de inclusión y exclusión con el número de filtros adecuados que incrementen el rigor. Si 

se recuperan más de 1000 documentos el primer filtro puede ser escoger únicamente por título, y 

el segundo filtro revisar el resumen para determinar la relevancia y pertinencia.  

Evaluación de la calidad del estudio: cada uno de los estudios debe ser evaluado para 

determinar si se presentan errores o sesgos metodológicos, los estudios con tratamientos deben 

presentar controles positivos y negativos, o comparadores que permitan evaluar el impacto de la 

variable de estudio o de la intervención. Sin embargo, la detección de los sesgos varía 

dependiendo del rigor y del objetivo del investigador. Esto requiere decisiones en ocasiones 

subjetivas por parte del investigador a cerca de la importancia relativa de cada uno de los 

parámetros, a pesar de esto debe ser transparente y reproducible en lo posible. 

Extracción de datos: generalmente se diseña una tabla que provee detalles de las características 

de la población de estudio, calidad de los datos y resultados más importantes los cuales son 

definidos a priori. Si los resultados son muy homogéneos entre sí y no es posible detectar 

diferencias entre los estudios, se debe extraer información más sensible a los análisis. 

Síntesis de datos: puede ser realizada mediante estadística cuantitativa o cualitativa dependiendo 

del objetivo de la investigación y los resultados obtenidos. La síntesis cualitativa permite evaluar 

el efecto de la intervención o brindar información de la prevalencia de las variables respuesta más 

frecuentes, y la calidad de los datos. Los datos tabulados en la hoja de cálculo de extracción 
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deben resumir si cumple de forma afirmativa, negativa o neutra a cada una de las preguntas 

planteadas para evaluar la pertinencia y calidad. Por otra parte, la síntesis cuantitativa es más 

robusta comparada con la cualitativa y permite obtener estimados puntuales del efecto del 

tratamiento, intervención, o la variable que se esté analizando y realizar un análisis más amplio 

de los efectos.  

3.7.1.3 Etapa 3: divulgación de los resultados 

Antes de divulgar el estudio, este debe estar sujeto a revisión por un experto que verifique la 

calidad de todo el proceso, generalmente es un equipo experto equivalente al panel de una 

editorial, y en ocasiones se reporta en un formato que destaca los principales resultados de la 

revisión. 

 

4. OBJETIVOS 

 

4.1 Objetivo general 

Definir rasgos funcionales clasificados en morfológicos fisiológicos y genómicos de 

comunidades bacterianas asociadas a ecosistemas naturales mediante una revisión 

sistemática. 

 

4.2 Objetivos específicos 

● Realizar una revisión sistemática de literatura científica para la definición de 

rasgos funcionales bacterianos. 

 

● Describir papeles ecológicos y respuesta a la variación ambiental de cada uno de 

los rasgos funcionales definidos. 

5. METODOLOGÍA 

 

Se siguió la guía metodológica propuesta por Pullin y Stewart (2006), la cual está basada en 

protocolos de áreas de la salud y adaptada a ciencias de conservación, manejo ambiental y áreas 
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afines. Así mismo se tuvieron en cuenta autores como Akobeng (2014), Cochrane (1980), y 

PRISMA-P (2015), los cuales presentan guías diseñadas para el área de ciencias biomédicas, pero 

aplicables a otros campos del conocimiento (Beltrán, 2005). Siguiendo lo propuesto por Pullin y 

Stewart (2006), la revisión se desarrolló en tres etapas como se describe a continuación: 

5.1 ETAPA 1: Planeación de la revisión 

5.1.1 Definición pregunta problema: a partir del problema planteado surge la siguiente 

pregunta de investigación: 

  

¿Cuáles son los rasgos funcionales de comunidades bacterianas asociadas a 

ecosistemas naturales que han sido estudiados en los últimos diez años? 

 

5.1.2 Selección de bases de datos: de acuerdo con su impacto y relevancia se tuvieron en 

cuenta las bases de datos ScienceDirect, Scopus, Web of Science y SciELO. 

 

5.1.3 Principios de búsqueda: se buscaron términos clave (Tabla 6) las cuales surgieron del 

planteamiento del problema y de la pregunta de investigación. Cada uno de los términos 

fue validado individualmente en cada una de las bases de datos con el fin de verificar que 

como producto de su búsqueda se obtuviera información relacionada con rasgos 

funcionales en bacterias.  

 

Tabla 6. Términos de búsqueda para las bases de datos ScienceDirect, Scopus y Web of Science. 

Usados en ScienceDirect y Scopus Usados en Web of Science 
1. Bacteria* 

2. “Functional trait” 

3. “Trait W/5 function”  

4. “Trait W/5 approaches”   

5. “Functional type” 

6. “Functional role” 

7. “Ecological process” 

8. “Ecosystem service” 

9. Bacteria* 

10. “Functional trait” 

11. “Trait NEAR/5 function”  

12. “Trait NEAR/5 approaches”   

13. “Functional type” 

14. “Functional role” 

15. “Ecological process” 

16. “Ecosystem service” 

 

5.1.4 Búsqueda de literatura: con el apoyo de Servicios Especializados de la Biblioteca 

Alfonso Borrero Cabal, S.J. de la Pontificia Universidad Javeriana – Sede Bogotá, se 
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construyeron ecuaciones de búsqueda avanzada a partir de los términos clave 

mencionados (Tabla 1). En SciELO, ScienceDirect y Scopus estos términos clave fueron 

buscados en título, resumen y palabras clave usando las categorías TITLE-ABSTR-KEY y 

TITLE-ABS-KEY respectivamente, en Web of Science se realizó buscando por tema 

usando la categoría TS y en SciELO no aplica.  

 

Para términos compuestos o frases se usaron comillas (“”), de esta forma el motor de 

búsqueda examina sustantivos en plural y singular, con ortografía estadounidense o 

británica e ignora símbolos, puntuación y permite el uso de comodines. El comodín 

asterisco (*) se usa para reemplazar (n) número de caracteres en un término o palabra 

específica. El operador lógico AND (y) busca artículos que contengan ambas palabras y 

OR (o) busca artículos que contengan una o ambos términos (ScienceDirect, 2014; 

Scopus, 2015; Web of Science, 2011). 

 

En algunos términos se usaron operadores de proximidad para restringir la búsqueda a un 

número de palabras máximo (n) entre dos palabras, en ScienceDirect y Scopus se usó el 

operador W/n (con/n) ej. Trait W/5 function, el cual busca documentos en los cuales el 

término trait aparezca a una distancia de 5 palabras o menos del término function; para la 

base de datos Web of Science se usó el operador NEAR/n el cual es análogo al 

anteriormente descrito (ScienceDirect, 2014; Scopus, 2015; Web of Science, 2011). 

 

5.2 ETAPA 2: Ejecución de la búsqueda 

5.2.1 Criterios de inclusión: Se tuvieron en cuenta únicamente artículos científicos publicados 

entre enero de 2007 hasta febrero de 2017, disponibles en inglés, portugués y español que 

respondan a características relacionadas con la aptitud biológica o rasgos funcionales 

morfológicos, fisiológicos o genéticos para bacterias; sin tener en cuenta un ecosistema 

particular o distribución geográfica específica. 

 

5.2.2 Criterios de exclusión: Se excluyeron documentos diferentes a artículos científicos 

como: artículos de revisión, libros, informes técnicos, actas de congresos, trabajos de 

grado, notas cortas, notas editoriales, cartas y publicaciones comerciales, artículos en otro 
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idioma diferente a español, inglés y portugués, publicaciones presentadas antes del año 

2007 o después de enero de 2017. Así mismo, se rechazaron estudios relacionados con 

áreas de la salud, con microorganismos modificados genéticamente o que no estén 

presentes en un ambiente natural. 

 

5.2.3 Selección de información relevante: para la selección de información se realizaron tres 

filtros: (1) selección por título, (2) selección por resumen, para determinar si cumple con 

los criterios de inclusión y exclusión; una vez se identifique que cumple con dichos 

criterios se sometieron a (3) una lista de verificación (Anexo 1), la cual presenta 12 

parámetros divididos en 7 secciones, con el fin de extraer información básica y evaluar la 

calidad de los artículos.  

 

La lista de verificación de PRISMA-P (2015) fue realizada inicialmente con el fin 

contribuir en el diseño de protocolos para revisiones sistemáticas y meta-análisis que 

resuman la información de estudios, particularmente la información de efectos de una 

intervención o tratamiento en el campo ciencias biomédicas. los lectores pueden usar la 

lista de verificación para evaluar completamente el reporte de un protocolo publicado; sin 

embargo, no se recomienda su uso como una herramienta de evaluación para medir la 

metodología llevada a cabo en otro protocolo de revisión sistemática, ya que no ha sido 

validada para este uso. A pesar de esto, evaluadores y comités científicos pueden utilizar 

la lista de verificación para determinar en qué medida los protocolos incluyen la 

información necesaria. 

 

5.3 ETAPA 3.  

5.3.1 Extracción de información relevante: una vez sean seleccionados los artículos, 

con base en los insumos obtenidos de la literatura se realizó una tabla en Microsoft Excel 

versión 2016, en la cual se clasificaron los rasgos funcionales encontrados como: (1) 

morfológicos, (2) fisiológicos o (3) genómicos, sus respectivos atributos, con la siguiente 

información: apellido del autor principal, año, revista, factor de impacto de la revista, tipo 

de rasgo (morfológico, fisiológico o genómico), atributo (s) del rasgo, metodología 

planteada por el autor para su medición, entre otros (Anexo D).  
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5.3.3 Análisis estadístico: cada uno de los estudios se analizó cualitativamente de 

acuerdo al país, año, tipo de rasgo funcional (morfológico, fisiológico, genómico), tipo de 

ecosistema, y teniendo en cuenta si se usaron métodos dependientes de cultivo e 

independientes de cultivo o ambos simultáneamente. Así mismo se evaluó la calidad de 

cada uno de los artículos en calidad alta, media y baja (A, B, C) (Anexo B). 
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6. RESULTADOS 

 

En esta sección se presenta información asociada a la selección de artículos, características de los 

estudios incluidos y la evaluación de calidad de cada uno de estos. Así mismo se describen los 

rasgos funcionales bacterianos encontrados y su respectiva clasificación teniendo en cuenta si 

responden a características morfológicas, fisiológicas y genómicas, su papel ecológico / 

ecosistémico y su respuesta a cambios en las condiciones ambientales.  

 

6.1 Selección de estudios  

A partir de la búsqueda de literatura en las bases de datos SciELO, ScienceDirect, Scopus y Web 

of Science se recuperaron 2081 artículos publicados entre enero de 2007 y febrero 2017, de los 

cuales 118 correspondieron a artículos duplicados, es decir, artículos recuperados en más de una 

base de datos (Fig. 1). Los 1963 artículos restantes fueron sometidos a dos filtros de selección: 

(1) de acuerdo a los criterios de inclusión y exclusión, y por título y resumen, en el cual se 

eliminaron 1590 documentos y (2) de acuerdo a la lista de verificación definida a priori (Anexo 

A) en el cual se eliminaron 323 documentos. Finalmente, se seleccionaron 49 artículos (Anexo 

D) los cuales fueron valorados teniendo en cuenta los criterios de calidad definidos. 
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De los 49 artículos incluidos en la revisión 20 correspondieron a estudios únicos provenientes de 

Scopus, 7 a estudios únicos presentes en WOS, 1 estudio de ScDirect 1 y 0 de SciELO. En cuanto 

a los artículos compartidos, Scopus compartió 1 artículo con SciELO, 5 con ScDirect y 12 con 

WOS, para un total de 39 artículos provenientes de Scopus, siendo así la base de datos que más 

registros aportó a la revisión. Con respecto a WOS y ScDirect, aportaron un total de 22 y 9 

artículos respectivamente de los cuales 18 se encuentran depositados en Scopus. Finalmente, 

SciELO no recuperó artículos únicos y el único artículo recuperado se encontró en Scopus (Fig. 

2).   

 

Duplicados n=118 

Filtro 2 

n=323 

Filtro 1 

n=1590 

n=49 

Artículos recuperados 

n=2081 

BÚSQUEDA EN BASE DE DATOS 

 

SciELO 

n=24 

ScienceDirect 

n=293 

Scopus 

n=1156 

Web of Science 

n=607 

n=373 

n=1963 

Figura1. Diagrama de flujo proceso de selección. 
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Figura 2. Diagrama de Venn representa artículos únicos y compartidos entre las bases de datos 

SciELO, Scopus, ScDirect y WOS incluidos en la revisión sistemática. 

 

6.2 Características de los estudios  

De los 49 artículos recuperados el país que mayor porcentaje de participación tuvo fue Estados 

Unidos, con 18 artículos que corresponden a 23.7% del total de los estudios incluidos, el segundo 

lugar lo ocuparon China y Francia con 9 artículos cada uno correspondiente al 11.8% 

respectivamente. Los porcentajes de participación más bajos fueron obtenidos por países de 

América Latina como Venezuela y Brasil, reportando una participación del 1.3% 

respectivamente, y participación nula por parte de países como Colombia, Ecuador, Perú, entre 

otros (Fig. 3). 

 

Scopus 

20 

ScDirect 

1 

WOS 

7   

SciELO 

   0 

1 

 

5  

2 

1 0 

0 

0 

0 12 

0 0 
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Figura 3. Porcentaje de participación a nivel mundial en el estudio de rasgos funcionales 

bacterianos en el periodo de enero de 2007 a febrero de 2017. 

En cuanto al número de publicaciones incluidas en esta revisión en el rango de tiempo 

comprendido entre enero de 2007 hasta febrero de 2017, se observa que la tendencia va en 

aumento, los años donde más estudios fueron incluidos fueron 2013 y 2016 con un total de 8 y 16 

estudios respectivamente. Pese a que no se hayan incluido artículos realizados en los años 2008 y 

2017 el número de publicaciones de los demás años muestra que cada vez son más los estudios 

dedicados a estudiar atributos funcionales bacterianos en ecosistemas naturales, debido a que 

cada vez es más evidente su papel en el funcionamiento de los ecosistemas y en la provisión de 

servicios ecosistémicos (Fig. 5).  
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Figura 4. Publicaciones asociadas a atributos funcionales bacterianos en el periodo de enero de 

2007 hasta febrero 2017.  

Por otra parte, de los 49 artículos seleccionados las revistas con mayor porcentaje de 

participación fueron International Society for Microbial Ecology (ISME) con el 18% de 

participación correspondiente a 9 artículos, Federation of European Microbiological Societies 

(FEMS) con el 12% correspondiente a 6 artículos (Fig. 4). 

 

Figura 5. Porcentaje de participación de las 9 revistas que presentaron mayor número de 

publicaciones de estudios asociados rasgos funcionales bacterianos desde enero de 

2007 hasta febrero de 2017. 
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Respecto a la información asociada a rasgos funcionales bacterianos morfológicos (Mor), 

fisiológicos (Fis) y genómicos (Gen) recuperada de los 49 artículos, se analizó cuantos rasgos 

funcionales fueron evaluados asociados a cada uno de los ecosistemas descritos por Konopka 

(2006) (Fig. 5).  

Para los ecosistemas Asociadas a macroorganismos (ej. Tracto gastro intestinal de animales, 

rizósfera y otros microorganismos) y a Superficies con agua insaturada (ej. Suelos no inundables 

y superficies), se observó que en su mayoría se estudiaron características fisiológicas de las 

bacterias. En ecosistemas Asociados a superficies con agua saturada (ej. Cuerpos de agua dulce y 

sedimentos) no se encontraron estudios que exploraran atributos morfológicos, así mismo no se 

encontró diferencia en el número de estudios asociados a atributos fisiológicos y genómicos. Por 

último, en cuanto a los trabajos relacionados a ecosistemas planctónicos (ej. Mar abierto y lagos), 

la mayor parte de estudios se centraron en características morfológicas y fisiológicas.  

 

 

Figura 6. Número de publicaciones asociadas a rasgos fisiológicos (Fis), morfológicos (Mor) y 

genómicos (Gen) en cada uno de los ecosistemas microbianos de acuerdo a la 

definición brindada por Konopka (2006). 

 

Respecto a las metodologías usadas para aproximarse al estudio de estos rasgos funcionales el 

88% está asociado a métodos independientes de cultivo como lo son Polymerase Chain Reaction 
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(PCR), técnicas de secuenciación como Illumina, y ómicas principalmente metagenómica. 

Asociado a métodos dependientes de cultivo sólo el 4,08% de los estudios realizó este tipo de 

metodología principalmente las asociadas a evaluar promoción de crecimiento vegetal, y el 

8,16% al uso de ambos métodos (Fig. 7).  

 

Figura 7. Porcentaje de metodologías usadas en cada uno de los artículos.  

 

6.3 Calidad de los artículos 
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La calidad de cada uno de los artículos fue determinada de acuerdo a la puntuación obtenida en 

lista de verificación modificada de PRISMA-P (2015) (Anexo A). Teniendo en cuenta que el 

mayor puntaje que cada artículo pudo alcanzar es 8,5 y el menor puntaje 0, los artículos fueron 

clasificados en calidad alta, aceptable y baja (Fig. 8). Se clasificaron con calidad alta (A) aquellos 

artículos que obtuvieron puntajes entre 8.5 y 8.0, con calidad media (B) los que obtuvieron 

puntajes entre 7.5 y 7 y artículos con calidad baja (C) artículos con puntajes entre 6.5 y 6 (Anexo 

E). Aquellos artículos que obtuvieron un puntaje menor a 6 no fueron incluidos en la revisión ya 

que no cumplen con los criterios de calidad descritos previamente.  

 

Figura 8. Porcentaje de calidad de los artículos incluidos en la revisión, clasificados como 

calidad alta (A), calidad media (B) y calidad baja (C). 
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6.4 Rasgos funcionales bacterianos 

A continuación, se describen 33 rasgos funcionales a partir de una revisión sistemática de literatura científica. Se encuentran 

clasificados en rasgos funcionales morfológicos, fisiológicos y genómicos, así mismo se presenta su relación ecológica o ecosistémica 

y la respuesta de cada uno de estos a la variación en condiciones ambientales. Estos fueron seleccionados de acuerdo a su relación con 

los procesos ecosistémicos y con su respuesta al cambio ambiental. 

 

6.4.1 Rasgos morfológicos 

En esta sección se describen 7 rasgos morfológicos usados por diferentes investigadores a nivel mundial en el estudio de diversidad 

funcional bacteriana en distintos tipos de ecosistemas.  

 

Rasgo 

 

Atributo 

 

Relación ecológica o 

ecosistémica 

 

Respuesta a variación 

ambiental 

 

Referencia 

Acuaporinas  

Presente 

 

Ausente 

Regulan el paso del agua a través de la 

membrana celular equilibrando la 

presión osmótica. 

 

Responde a los ciclos de inundación 

– sequía, y estrés osmótico. 

 

(Aanderud et al., 

2011). 

 

 

Proteorodopsina 

 

Presente 

 

Ausente 

 

Estas proteínas fotoactivas permiten a 

la bacteria crecer y orientarse en 

ecosistemas acuáticos, transforman la 

energía lumínica en energía química 

(ATP). 

 

Responde a cambios en la intensidad 

lumínica, o en la disponibilidad de 

nutrientes. 

 

 

 

(Nguyen et al., 2015) 

 

Capsula 

Presente Esta capa rígida protege la célula de 

ser fagocitada, de desecación, y 

favorece la adhesión en hospederos. 

 

Responde a cambios a la sequía, 

presencia de metales pesados, 

antibióticos y fagos. 

 

(Fierer et al., 2013). 

Ausente 
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Capa S 

 

Presente 

Proporciona protección contra enzimas 

proteolíticas, fagocitosis y 

bacteriófagos, mejora estabilidad de la 

pared celular, y modifica las cargas 

superficiales que influyen en la 

interacción con otros 

microorganismos. 

 

  

 

 

(Wasmund et a., 

2015). 
 

Ausente 

Motilidad Flagelo  Asociado con la capacidad de 

dispersión. 

 (Bravo et al., 2013; 

Fierer et al., 2013). 

 

Tamaño 

Pequeño < 4µm Bacterias de hábito plantónico de 

tamaño pequeño son más susceptibles 

de ser fagocitadas por otros 

organismos. 

 

  

Grande > 4µm 

 

 

 

 

 

Hábito de vida 

 

 

Planctónico 

Hábito de vida libre, se encuentran en 

flotación y participan en la cadena 

alimenticia, siento consumidas 

principalmente por zooplancton. 

 

Se presenta mayor abundancia de 

estas cuando hay una alta 

disponibilidad de macronutrientes 

como carbono, nitrógeno, fósforo y 

azufre. 

 

 

(Atkinson et al., 

2011). 

 

 

 

 

Biopelícula 

La formación de biopelículas implica 

la liberación de polímeros, ácidos 

nucleicos y proteínas que favorecen la 

resistencia frente a condiciones 

ambientales adversas, facilita la 

colonización y crecimiento en otros 

organismos, y confiere ventajas 

asociadas a comunicación e 

interacciones sintróficas entre 

microorganismos debido a la 

proximidad de los individuos en esta. 

 

Su composición química varía de 

acuerdo a la presión osmótica, y a la 

humedad, cuando esta disminuye 

aumenta la tasa de formación de 

biopelículas con el fin de favorecer 

la retención de agua en ecosistemas 

expuestos a ciclos de sequía e 

inundación.       

 

 

(Lennon et al., 2016; 

Zhang et al., 2016). 

 

 

 

BChl a/b, 

carotenoides  

Fijan CO2 por la ruta de las pentosas 

fosfato (Calvin-Benson-Bassham). 
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Pigmentos 

fotosintéticos 

BChl a/c/d/e, 

carotenoides 

Fijan CO2 por la ruta de los ácidos 

tricarboxílicos (Arnon-Buchanan) en 

condiciones anaerobias. Así mismo 

están asociadas a procesos como 

fijación de nitrógeno y en asociación 

simbióticas. 

 

 

Responden a cambios en la 

intensidad lumínica como periodos 

luz - oscuridad, y a cambios en la 

disponibilidad de CO2 y nitrógeno. 

 

 

 

 

 

 

(Zeng et al., 2014). 

BChl a/c, 

carotenoides 

Fijan CO2 por la ruta de la 3-

Hydroxypropionato (Fuchs-Holo) en 

condiciones aerobias. 

BChl g, 

carotenoides 

 

 

Fijan CO2 mediante una ruta 

metabólica desconocida en condiciones 

de aerobiosis. 

BChl a/c, 

carotenoides 

BChl a, 

carotenoides 

 

 

6.4.2 Rasgos fisiológicos  

En esta sección se describen 18 rasgos funcionales fisiológicos usados por diferentes investigadores a nivel mundial en el estudio de 

diversidad funcional bacteriana. Estos son sensibles a variaciones en condiciones ambientales locales, regionales y/o globales, 

influencian aspectos como productividad primaria y ciclos biogeoquímico en ecosistemas tanto acuáticos como terrestres. 

 

Rasgo 

 

Atributo 

 

Relación ecológica o ecosistémica 

 

Respuesta a variación ambiental 

 

Referencia 

 

 

 

Mineralización 

de carbono  

 Favorece el ciclaje de carbono mediante 

la oxidación de materia orgánica por 

medio del proceso de respiración aeróbica 

hasta CO2 y H2O, en consecuencia, 

aumenta el CO2 el cual es usado como 

Su tasa disminuye en respuesta 

cambios en el uso del suelo y el uso 

intensivo de fertilizantes. 

 

(Antony-Babu et 

al., 2013; Banerjee 

et al., 2016; Fanin 

et al.,2015 Fierer et 

al., 2012; Wasmund 
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indicador de la respiración de las 

comunidades.  

et al., 2015). 

 

 

Oxidación 

anaerobia de 

metano 

 Usan metano (CH4) como única fuente de 

carbono en condiciones anaerobias y lo 

oxidan en CO2 regulando así los 

sumideros de metano atmosférico. Así 

mismo, está acoplada a reducción de 

compuestos como nitrato (NO3), hierro 

(Fe) y manganeso (Mn). 

Responde a disturbios antropogénicos 

como cambio en el uso de la tierra, 

acidificación y depósitos de nitrógeno, 

aumenta con el incremento de 

temperatura y se inhibe con la alta 

salinidad. 

 

 

 

(Bissett et al., 2012; 

Chiri et al., 2014). 

 

 

Degradación de 

oxalacetato 

 Es de gran importancia ya que permite la 

acumulación de toneladas de carbono 

provenientes de CO2 atmosférico en la 

corteza terrestre en geomorfos estables de 

roca calcita. 

Responden positivamente a la 

presencia de otros organismos como 

hongos y plantas, con los cuales 

establecen relaciones simbióticas que 

favorecen el incremento el pH en el 

suelo y facilita la precipitación de 

carbonato de calcio (CaCO3). 

 

 

 

(Bravo et al., 2013; 

Wasmund et al., 

2014). 

 

 

 

Descomposición 

de biomasa de 

origen vegetal y 

fúngico 

Almidón 

 

Degradan la mayor reserva de carbono en 

ecosistemas terrestres, la cual provee C en 

la cadena trófica; sin embargo, debido a 

la estructura de las cadenas de carbono 

los hongos de podredumbre blanca son 

los principales descomponedores y las 

bacterias están en un papel secundario. 

 

 

 

Responden negativamente cambios en 

el uso del suelo, a bajas 

concentraciones de oxígeno y bajo 

porcentaje de humedad. 

 

 

 

 

 

(Aanderud et al., 

2016; Antony-Babu 

et al., 2013; 

Berlemont et al., 

2012; Lladó et al., 

2015). 

Celobiosa 

 

Celulosa 

 

Hemicelulosa 

 

Quitina 

De su degradación se derivan productos 

como acetato, butirato, propionato, H2, 

CO2 y amonio los cuales sirven de 

sustratos para microorganismos 

metanógenos y plantas favoreciendo el 

flujo de nutriente y energía.  
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Fijación de 

nitrógeno 

 Está asociada a la captura de nitrógeno 

atmosférico (N2) y su subsecuente 

reducción en amonio (NH4
+) o amoniaco 

(NH3). Favorece la producción primaria 

de ya que genera formas asimilables para 

otros microorganismos, plantas, esponjas 

y corales. Así mismo, es considerada una 

alternativa a el uso de fertilización 

nitrogenada. 

 

Su actividad enzimática se ve inhibida 

en presencia de oxígeno, NH3, NO3 y 

algunos aminoácidos, así como al uso 

excesivo de fertilizantes. 

 

(Antony-Babu et 

al., 2013; Banerjee 

et al., 2015; Bates 

et al., 2011; 

Berlanga et al., 

2016; Diouf et al., 

2009). 

 

 

 

Amonificación 

 Transforma compuestos orgánicos 

nitrogenados como urea y ácido úrico en 

amoníaco (NH3), amonio (NH4
+) usado 

por otros microorganismos y plantas 

principalmente, favoreciendo así la 

producción primaria de los ecosistemas. 

 

Responde negativamente a cambios en 

el uso del suelo y a concentraciones 

elevadas de fertilizantes nitrogenados. 

 

 

 

(Yao et al., 2013). 

 

 

 

Nitrificación 

 En este se lleva a cabo la oxidación de 

amoníaco (NH3) o amonio (NH4
+) a 

nitrito (NO-2), y subsecuentemente a 

nitrato (NO-3). El NO-2 es tóxico para los 

seres vivos y en ambientes con un alto 

grado de perturbación suele acumularse 

por lo cual es indicador de 

contaminación. 

 

La oxidación completa hasta NO-3 se 

ve inhibida por alto grado de 

contaminación o cambios en patrones 

de uso de suelo. 

 

 

(Le Roux et al., 

2007). 

 

 

 

 

Denitrificación 

 En este proceso ocurre en condiciones 

anaerobias, donde el (NO-3) y (NO-2) es 

reducido a nitrógeno gaseoso (N2), por 

medio de este el nitrógeno retorna a la 

atmosfera. Sin este el nitrógeno 

permanecería disuelto en los cuerpos de 

agua favoreciendo la eutrofización, 

perdida de especies, de potabilidad y de 

nitrógeno atmosférico. 

Es inhibido en presencia de oxígeno y 

por el incremento de temperatura ya 

que no permite su conversión completa 

a nitrato (NO-3) aumentando la 

concentración de nitrito (NO-2), y 

toleran aumento en la salinidad. 

 

 

 

(Boulêtreau et al., 

2012; Hall et al., 

2012).  
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Oxidación 

anaeróbica del 

amonio 

(Anammox) 

 Este proceso favorece la remoción de 

nitrógeno, ya que el amonio (NH4
+) es 

directamente oxidado a nitrógeno gaseoso 

(N2) en condiciones anaerobias, este a 

diferencia de la nitrificación y 

denitrificación no requiere fuentes de 

carbono externas, demanda de oxígeno, 

presenta bajo consumo de energía y no 

genera productos secundarios 

contaminantes como el nitrito (NO-2). 

 

  

 

 

 

 

 

(Yao et al., 2013). 

 

 

Solubilización 

de fosfato 

Sideróforos Debido a que el fósforo es un factor 

limitante debido a su baja movilidad la 

solubilización de fosfato mineral es de 

gran importancia para la provisión de 

aniones ortofosfato para la promoción de 

crecimiento vegetal.  

 

Se han registrado mayores tasas de 

solubilización en presencia de sales de 

amonio, así como de los cambios en el 

pH que genera aumento de la 

concentración de ácidos orgánicos y de 

compuestos quelantes. 

 

(Banerjee et al., 

2015; Bates et al., 

2011; Wu et al., 

2016; Zhang et 

al., 2016). 

Fitasa 

Ácidos 

orgánicos 

 

 

 

 

Reducción de 

sulfato 

 Proceso crucial para el final del ciclo del 

carbono y el azufre en ecosistemas 

anaerobios, contribuyen a mantener el 

ambiente en bajas concentraciones de 

oxígeno, está involucrado en la 

descomposición y mineralización de 

materia orgánica y oxidar múltiples 

sustratos, favoreciendo así el flujo de 

materia y energía. 

 

En ecosistemas naturales contribuye a 

generar un medio anóxico y en 

simbiosis se encuentra presente en el 

intestino de animales favoreciendo su 

nutrición. 

 

 

 

 

 

(Colin et al., 2013; 

Berlanga et al., 

2016). 

 

 

Producción de 

metabolitos 

secundarios 

 

 

Antibióticos 

Protege a las comunidades de posibles 

competidores. 

Está asociada con una elevada tasa de 

competencia con otros 

microorganismos por la explotación de 

recursos los cuales incrementan la 

producción de estos compuestos. 
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Compuestos 

orgánicos 

volátiles 

Están involucrados en la inhibición de 

patógenos de plantas, estimulación de 

crecimiento vegetal, defensa y 

crecimiento. 

Responde a cambios en los factores 

ambientales de la rizósfera, y a la 

presencia de fertilizantes. 

 

(Asari et al., 2016; 

Wu et al., 2016; Yu 

et al., 2013). 

Producción de 

fitohormonas 

Ácido 

indolacético 

Estimula el desarrollo radical, la 

germinación. el desarrollo de yemas y la 

formación de frutos. 

 

 (Wu et al., 2016; 

Yuan et al., 2015). 

Giberelina (Yuan et al., 2015). 

Producción de 

factores de 

nodulación  

N -

acetilglucosami

niltransferasa 

Estos actúan como señalizadores que 

inducen la formación de nódulos en la 

raíz de las plantas. 

 

Responde negativamente a la salinidad 

y a la presencia de contaminantes. 

 

(Diouf et al., 2009). 

 

Producción de 

biopolímeros 

 

Ácidos 

polihidroxialca

noicos (PHAs) 

Llevan a cabo la conversión de 

compuestos químicos con alto contenido 

de carbono en energía, biomasa en 

gránulos de reserva de carbono. En 

ocasiones degradan fuentes de carbono 

contaminantes de suelos. 

 

La producción de PHAs ocurre bajo 

condiciones limitantes de crecimiento 

por nutrientes y disponibilidad de 

fuentes de carbono en exceso.   

 

 

 

(Goudarztalejerdi et 

al., 2015; Zhang et 

al., 2016). 

 

 

Resistencia a 

especies 

reactivas de 

oxígeno 

Catalasa Protegen a las células de los potenciales 

daños causados por las especies reactivas 

del oxígeno como iones oxígeno y 

peróxidos que pueden ser inducidos por 

iones de metales eliminando radicales 

libres. 

  

 

 

 

(Wu et al., 2016; 

Zhang et al., 2016). 

Citocromo 

Ferroquelato 

reductasa 

Ferroquetalasa 

Superóxido 

dismutasa 

Superóxido 

reductasa 

 

 

Resistencia 

 

Antibióticos 

Sintetizan enzimas hidrolíticas que 

degradan el compuesto antimicrobiano 

que degrada la célula. 

 

 

 

 

Esta aumenta en respuesta al 

incremento del compuesto 

contaminante, sin embargo, cuando la 

concentración sobre pasa el umbral de 

 

 

 

(Antony-Babu et 

al., 2013; Banerjee 

et al., 2015; Zhang 

et al., 2016). 

 

Metales 

pesados 

Mediante mecanismos de disminución de 

la acumulación de un ion mediante por 

transporte activo, o segregación de 
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cationes, entre otros, disminuye la carga 

del contaminante, presentando así un 

importante papel en la biorremediación. 

 

actividad se ve disminuida. 

 

Dormancia  

 

Esporulación  

Favorece la permanencia frente a 

condiciones adversas disminuyendo su 

tasa metabólica. 

Responden a disminución de 

macronutrientes, especialmente 

carbono y nitrógeno, así como a 

cambios en factores ambientales. 

 

(Aanderud et al., 

2011; Fierer et al., 

2012). 

 

6.4.3 Rasgos genómicos 

En esta sección se describen 7 rasgos funcionales genómicos, los cuales muestran cómo las bacterias se relacionan con el ambiente. 

Algunos rasgos genómicos son compartidos a través del árbol de la vida, estos pueden ser usados para entender compensaciones 

asociadas a estrategias particulares que contribuyen a adaptaciones (Barberán et al. 2014). 

Rasgo 

 

Atributo Relación ecológica o ecosistémica Referencia 

 

 

 

Tamaño del 

genoma 

 

Grande 

Refleja una adaptación a la complejidad externa del medio ambiente, 

microorganismos de vida libre presentan genomas más largos y 

versátiles en contraste con los organismos que habitan ambientes más 

estables. 

Así mismo, los genomas largos tienden a ser más susceptibles a 

transferencia horizontal de genes (THG) de organismos distantemente 

relacionados, almacenan genes asociados a metabolismo secundario, y 

tienden a presentar más sistemas de restricción comparados con 

genomas cortos.  

 

 

 

 

(Barberán et al., 2014; 

Horn et al., 2016).  

 

Pequeño 

 

Contenido 

G+C 

 

 

Valor en porcentaje (%) 

En el ADN las bases nitrogenadas guanina y citocina están unidos por 

tres enlaces de hidrógeno lo que permite que sea más fuerte y más 

resistente a la desnaturalización por efecto de la temperatura, por lo que 

el contenido GC tiende así a ser mayor en los hipertermófilos. 

(Barberán et al., 2014; 

Horn et al., 2016; Penn 

et al., 2009). 
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Elementos 

accesorios  

 

 

Plásmidos 

Estas moléculas de ADN extracromosómico contienen genes 

adicionales que no portan información esencial, sino que codifican para 

características que confieren ventajas adaptativas bajo condiciones de 

crecimiento determinadas. 

 

 

 

(Barberán et al., 2014). 

 

Transposones 

Modifica el ADN transportando un gen de un cromosoma a otro o 

eliminándolo completamente causando mutaciones o modificando la 

longitud del genoma. 

 

 

(Barberán et al., 2014). 

Elementos conjugativos 

integrativos 

Presentan capacidad de insertar genes en el cromosoma bacteriano 

confiriendo ventajas adaptativas. 

(Barberán et al., 2014). 

 

 

 

 

 

 

Defensa 

contra fagos 

Repeticiones 

palindrómicas cortas 

agrupadas y regularmente 

interespaciadas (CRISPR) 

Estas repeticiones conservadas reconocen secuencias específicas y 

envían nucleasas para cortar y degradar esos elementos génicos 

exógenos provenientes de virus, fagos y plásmidos, protegiendo así 

el ADN. 

 

 

 

 

 

(Horn et al., 2016). Sistema de restricción-

modificación 

Marcan su propio DNA por medio de metilaciones o fosforilaciones que 

permiten reconocer y destruir el ADN exógeno. 

Limitación del 

crecimiento del fago 

Línea de defensa que hace que le fago sea degradado en la etapa inicial 

de infección a través de las endonucleasas de restricción específicas. 

 

 

 

Operón 

rRNA 

 

 

Número de copias 

Partiendo del hecho que los organismos con mayor número de copias 

responden más rápidamente a la variación en la disponibilidad de 

nutrientes, el número de copias de este tipo de acuerdo a la especie 

bacteriana, está relacionado con la tasa y la eficiencia con que se dan 

los procesos celulares como la tasa de crecimiento, esporulación, 

motilidad y competencia. 
 

 

 

(Barberán et al., 2014; 

Nemergut., 2016; Horn 

et al., 2016; Penn et al., 

2009). 

 

 

Islas 

genómicas 

 Son regiones específicas del cromosoma que generalmente son 

adquiridas por THG, albergan características funcionales adaptativas 

de los genes de las islas, que en este caso se expresan frente a cambio 

en la disponibilidad de nutrientes, alta presión lumínica en 

poblaciones ecológicamente distintas.  

 

 

 

(Penn et al., 2009). 
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Pseudogenes  Son secuencias de nucleótidos que no expresan ninguna función. 

 

(Penn et al., 2009). 

Evidencia de 

Transferencia 

Horizontal de 

Genes (THG) 

 Es una de las formas de evolución horizontal más comunes, transfiere 

genes asociados a resistencia a antibióticos, degradación de compuestos 

y demás características relacionadas con adaptación y virulencia. 

 

(Penn et al., 2009). 

 



47 

 

7. DISCUSIÓN 

 

Esta es la primera revisión de literatura orientada a identificar y resumir investigaciones 

enfocadas en el estudio de características funcionales de bacterias asociadas a ecosistemas 

naturales, las cuales presentan un papel fundamental en el estudio del funcionamiento de los 

ecosistemas y por consiguiente la provisión de SE. En este trabajo se identificaron los rasgos 

funcionales que han sido estudiados a nivel mundial, su papel ecológico y su respuesta a la 

variación ambiental con base en la experiencia de otros investigadores.  

7.1 Consideraciones metodológicas 

7.1.1 Estrategias de búsqueda y selección de estudios 

De los 49 artículos recuperados con base en los términos de búsqueda descritos (Tabla 5), el 13% 

de los autores (Barberán et al., 2012; 2015, Chhabra et al., 2013, Diouf et al., 2010, Lennon et al., 

2016, Uroz et al., 2009, Yuan et al., 2015) se refirieron a los atributos funcionales bacterianos 

con el término rasgo funcional (en inglés Functional trait), los demás estudios se refirieron a 

estos bajo términos de búsqueda asociados al funcionamiento de los ecosistemas como 

“Functional role” (Soares et al., 2016) y “Functional type” (Zeng et al., 2014). Así mismo, se 

encontraron estudios con palabras clave asociadas a rasgos funcionales como “Ecosystem role”, 

“Ecosystem función” y “Fitness”, los cuales no fueron incluidos como términos clave, pero que 

de ser incluidos podrían aumentar el número de artículos recuperados. 

El país que mayor porcentaje de participación tuvo fue Estados Unidos, en segundo lugar, China 

y Francia con un porcentaje de participación de 23.7 y 11.8 % respectivamente (Fig. 3). Países 

como Brasil y Venezuela fueron los únicos representantes de América Latina que participaron en 

al menos un estudio, y países como Colombia, Perú y Ecuador, entre otros, presentaron 

participación nula, lo cual a su vez explica porque la base de dato SciELO proporcionó un valor 

tan bajo de artículos con respecto a Scopus. Así mismo es preciso aclarar que las contribuciones 

realizadas por Brasil y Venezuela fueron realizadas en revistas internacionales como Microbial 

Ecology recuperadas de Scopus, por lo cual tampoco aportaron estudios a SciELO. Las revistas 

que mayor porcentaje de participación tuvieron fueron revistas especializadas en ecología 

microbiana y que publican investigaciones realizadas a nivel mundial como International Society 

for Microbial Ecology (ISME), y Federation of European Microbiological Societies FEMS.  
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Por otra parte, en cuanto a las metodologías empleadas para el estudio de los rasgos funcionales 

bacterianos, se observó que el 4.08% de los estudios usó métodos dependientes de cultivo, como 

en el caso de los estudios realizados para evaluar promoción de crecimiento vegetal en medios de 

cultivo específicos Asari et al., (2016) y Yu et al, (2013) (Anexo D). Sin embargo, se estima que 

el 99.8% de las bacterias son no cultivables en condiciones de laboratorio, por lo cual este tipo de 

metodologías tiende a subestimar la composición real de las comunidades bacterianas CITA. 

Además, cuando se estudian los organismos cultivables en laboratorio los rasgos fenotípicos 

pueden tener poca semejanza con los rasgos funcionales que exhiben cuando crecen en el 

ambiente natural (Lennon et al. 2012). 

En el 85.71% de los estudios hicieron uso de métodos independientes de cultivo como PCR, RT-

PCR, DGGE, Illumina HiSeq, 454 pirosecuenciación, bibliotecas de clones, árboles filogenéticos, 

y ómicas como metagenómica, entre otros (Anexo D). Estas técnicas brindan una descripción de 

la diversidad microbiana comparada con los métodos convencionales dependientes de cultivo 

(Fierer et al., 2012). Sin embargo, el enfoque molecular presenta limitaciones debido a que 

recupera secuencias de genes y proteínas en una muestra y no las asocia al organismo que las 

posee, y tampoco reconoce la aparición de nuevos genes y enzimas (Konopka, 2009).  

Por su parte, el uso del enfoque filogenético ha sido ampliamente discutido por la amplia 

variación genética debido a que la mayor parte de rasgos funcionales no son filogenéticamente 

conservados, ya que las bacterias presentan evolución vertical y horizontal, en la cual la 

trasferencia horizontal de genes presenta un papel fundamental (Morrissey et al., 2016). Sin 

embargo, hay un pequeño rango de rasgos funcionales conservados como es el caso de la 

oxidación de metano, por el contrario, funciones ecológicas como la fijación de nitrógeno, 

denitrificación, reducción de sulfito y la reducción de nitrato están distribuidas a través de un 

amplio rango de taxones (Konopka, 2009).  

 

7.1.2 Rasgos funcionales bacterianos 

A partir de los 49 artículos recuperados se encontraron 33 rasgos funcionales, relacionados con 

biorremediación (Goudazaztalejerdi et al., 2015), promoción de crecimiento vegetal (Asari et al., 

2016), relaciones simbióticas con organismos acuáticos (Lema et al., 2016), biogeografía 
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(Barberán et al., 2014) entre otros, identificados por su relación con los procesos ecosistémicos y 

su respuesta ambiental. 

De los rasgos funcionales morfológicos el más estudiado es la formación de biopelículas (Lennon 

et al., 2016; Zhang et al., 2016), ya que está asociado con la resistencia a sequía favoreciendo la 

retención de agua y nutrientes, así mismo, está asociado a la resistencia a contaminantes como 

metales pesados y antibióticos, por lo cual es considerado uno de los rasgos funcionales respuesta 

más importante. Además, se estima que en la naturaleza el 99% de las comunidades bacterianas 

se encuentran en dicha conformación (Nazar et al., 2007).  

Los rasgos funcionales fisiológicos son probablemente los que mayor variación presentan, debido 

a que responden rápidamente a cambios en la disponibilidad de nutrientes, en factores 

ambientales y cambios en el uso de hábitat. Los rasgos encontrados en su mayor parte están 

asociados a los ciclos biogeoquímicos del carbono, nitrógeno, fósforo y azufre, los cuales 

favorecen el flujo de materia y energía. 

Asociado al ciclo del carbono, el rasgo funcional más estudiado fue la mineralización de carbono 

(Antony-Babu et al., 2013; Banerjee et al., 2016; Fanin et al., 2015; Fierer et al., 2012; Wasmund 

et al., 2015) y degradación de biomasa de origen vegetal y fúngico (Aanderud et al., 2016; 

Antony-Babu et al., 2013; Berlemont et al., 2012; Lladó et al., 2015), asociados con la oxidación 

de celulosa, hemicelulosa, almidón y quitina, los cuales son la mayor reserva de carbono en los 

ecosistemas terrestres, debido a su papel en el mantenimiento de la fertilidad del suelo, 

productividad de los cultivos, y demás funciones cruciales para la integridad ecológica y 

ambiental.  

Sin embargo, es preciso aclarar que en dichos procesos las bacterias presentan un papel 

secundario, ya que debido a la estructura de los compuestos aromáticos que componen derivados 

de estos como la lignina son los hongos de podredumbre blanca quienes realizan la mayor parte 

de este proceso y las bacterias presentan un papel secundario (Berlemont et al., 2013).  

Relacionado al ciclo del nitrógeno se destacaron rasgos como fijación de nitrógeno (Antony-

Babu et al., 2013; Banerjee et al., 2015; Bates et al., 2011; Berlanga et al., 2016; Diouf et al., 

2009) y al ciclo del fósforo solubilización de fosfato (Banerjee et al., 2015; Bates et al., 2011; Wu 

et al., 2016; Zhang et al., 2016), las cuales se relacionan con la productividad primaria de los 
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ecosistemas, y procesos asociados a actividades de interés económico como agricultura. De igual 

forma estos rasgos han sido estudiados en bacterias asociadas a macroorganismos simbiontes 

como hongos (Banerjee et al., 2016), plantas (Asari et al., 2016), corales (Yang et al., 2014) y 

esponjas (Horn et al., 2016), ejerciendo funciones en su desarrollo, defensa y nutrición lo cual 

favorece el mantenimiento de la biodiversidad y en consecuencia la  

Los rasgos funcionales genómicos recuperados en su mayoría están relacionados con 

características asociadas al fitness relacionado a la supervivencia y división del organismo. El 

más estudiado fue el número de copias del operón rRNA (Barberán et al., 2014; Nemergut., 2016; Horn 

et al., 2016; Penn et al., 2009), está asociado con la respuesta a la variación ambiental, un mayor 

número de copias está relacionado con un mayor uso de nutrientes y con la tasa y la eficiencia en 

la que se dan los procesos celulares como la tasa de crecimiento, esporulación, motilidad y 

competencia.  

Se debe tener en cuenta que los rasgos anteriormente descritos fueron los que con mayor 

frecuencia se encontraron en estos estudios, sin embargo, para aplicar el enfoque basado en 

rasgos funcionales de comunidades bacterianas primero se deben identificar cuáles rasgos son 

más relevantes para ser medidos, teniendo en cuenta que la importancia relativa de los rasgos 

funcionales puede variar con las condiciones ambientales, de modo que unos rasgos pueden 

desempeñar un papel funcional más importante que otros (Barberán et al. 2014). Así mismo, se 

deben tener en cuenta parámetros fisicoquímicos ya de la medición de los rasgos y de la 

información ambiental es posible entender cuáles factores determinan el ensamblaje de 

determinadas comunidades bacterias y realizar predicciones de cómo responde la provisión de 

servicios ecosistémicos bajo distintos escenarios de cambio (Nemergut et al., 2013). 

 

8. CONCLUSIONES 

 

 Los rasgos funcionales fisiológicos estudiados a nivel mundial están relacionados 

principalmente con los ciclos biogeoquímicos como fijación de nitrógeno, solubilización de 

fosfato y mineralización de carbono, involucrados el flujo de materia y energía en los 

ecosistemas. 

 Rasgos funcionales de mayor interés están los asociados al estudio y mejoramiento de los 
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sistemas productivos agrícolas debido a su importancia económica y alimentaria. 

 El diseño de esta revisión sistemática demostró ser útil en la recolección de información 

basada en la evidencia asociada a rasgos funcionales bacterianos en sistemas naturales. 
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ANEXO D 

… 

Autor principal Año Título del artículo Título revista Países 
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ecosistema 
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rasgo(s) 
Rasgo /atributo Metodología 

Antony-Babu 2013 

Black truffle-associated 

bacterial communities during 

the development and 

maturation of Tuber 

melanosporum ascocarps and 

putative functional roles 

Environmental 

Microbiology 
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Estados 

Unidos China 

Asociado a 

Macroorganismos 
Fisiológico 

Ciclaje de nitrógeno        

Degradación de 

compuestos 

orgánicos                        

Degradación materia 

orgánica Resistencia 

a metales pesados 

Resistencia 

aantibióticos 

TTGE Fingerprint, 

PCR, 

pirosecuenciación, 

Fluorescence   

hybridization, GeoChip 

microarreglos. 

Asari 2016 

Multiple effects of Bacillus 

amyloliquefaciens volatile 

compounds: plant growth 

promotion and growth 

inhibition of phytopathogens 

  

FEMS 
Suecia 

Dinamarca 

Asociado a 

macroorganismos 
Fisiológico 

Producción de 

Compuestos 

Orgánicos Volátiles 

(COVs) 

Pruebas de crecimeinto 

e inhibición de 

patógenos en Agar PDA 

y TSA, análisis de 

exudados vegetales y 

COVs. 

Atkinson 2011 

Water Quality and Planktonic 

Microbial Assemblages of 

Isolated Wetlands in an 

Agricultural Landscape 

 

Wetlands 
Estados 

Unidos 
Plantónico Morfológico Tamaño celular  Citometría de flujo. 

Balado 2013 

Integrating conjugative 

elements of the SXT/R391 

family from fish-isolated 

Vibrios encode restriction–

modification systems that 

confer resistance to 

bacteriophage 

 

FEMS España 
Asociado a 

macroorganismos 
Genómico 

Resistencia a 

bacteriófagos 

Polymerase Chain 

Reaction (PCR), 

secuenciación, RT-

PCR, Clonación de 

plásmidos específicos y 

ensayos de infección. 

Banerjee 2015 

Determinants of bacterial 

communities in Canadian 

agroforestry systems 

 

Environmental 

Microbiology 

Canadá        

Australia 

Asociado a una 

superficie, agua 

insaturada 

Fisiológico 
Ciclaje de nitrógeno              

Ciclaje de fósforo     

Polymerase Chain 

Reaction (PCR), 464 

pirosecuenciación. 
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Banerjee 2016 

Network analysis reveals 

functional redundancy and 

keystone taxa amongst 

bacterial and fungal 

communities during organic 

matter decomposition in an 

arable soil 

 

Soil Biology & 

Biochemistry 
Australia 

Asociado a una 

superficie, agua 

insaturada 

Fisiológico 
Descomposición de 

materia orgánica  

Microcosmos, 

Polymerase Chain 

Reaction (PCR), 464 

pirosecuenciación. 

Barberán 2012 

Exploration of community 

traits as ecological makers in 

microbial metagenomes 

 

Molecular 

Ecology 

Estados 

Unidos   

España 

Asociado a una 

superficie, agua 

insaturada 

Genómico 

Características 

genómicas 

estructurales 

Metagenómica y 

análisis bioinformático. 

Barberán 2014 

Why are somemicrobes more 

ubiquitouus than others? 

Predicting the habitat breadth 

of soil bacteria 

Ecology Letters 
Estados 

Unidos 

Asociado a una 

superficie, agua 

saturada 

Genómico 

Características 

genómicas 

estructurales 

Extracción de ADN con 

el kit MoBio PowerSoil 

DNA, secuenciación 

con Ilumina 

HiSeq2000, análisis 

filogenético y 

biofinformático. 

Bates 2011 

Bacterial Communities 

Associated with the Lichen 

Symbiosis 

Applied and 

Environmental 

Microbiology 

Estados 

Unidos 

Asociado a 

macroorganismos 
Fisiológico 

Fijación de nitrógeno 

solubilización de 

fosfato 

Extracción con kit 

MoBio PowerSoil 

DNA, PCR, bar-coded 

Pirosecuenciación y 

análisis filogenéticos. 

Berlanga 2016 

Gut Bacterial Community of 

the Xylophagous 

Cockroaches Cryptocercus 

punctulatus and Parasphaeria 

boleiriana 

 

PLoS ONE España 
Asociado a 

macroorganismos 
Fisiológico 

reducción de sulfato    

metanogénesis 

hidrogenotróficos 

454 pirosecuenciación, 

librerias de clones, 

análisis 

bioinformáticos. 

Berlemont 2013 

Phylogenetic Distribution of 

Potential CellulaSE in 

Bacteria 

 

Environmental and 

Microbiology 

Estados 

Unidos 

Asociado a una 

superficie, agua 

insaturada 

Fisiológico Degradación celulosa 
Análisis filogenético y 

agrupación  

Bissett 2012 

Methanotrophic communities 

in Australian woodland soils 

of varying salinity 

 

FEMS Australia 

Asociado a una 

superficie, agua 

insaturada 

Fisiológico 
Mineralización de 

carbono 

Extracción deADN kit 

Powersoil DNA (MO-

BIO), PCR, 

microarreglos 

Boulêtreau 2012 

Temperature dependence of 

denitrification in 

phototrophic river biofilms 

 

Science of the 

Total Environment 
Francia  Plantónico Fisiológico Denitrificación 

Medición de actividad 

enzimática y 

cromatografía de gaSE. 

https://www-scopus-com.ezproxy.javeriana.edu.co/sourceid/19618?origin=resultslist
https://www-scopus-com.ezproxy.javeriana.edu.co/sourceid/19618?origin=resultslist
https://www-scopus-com.ezproxy.javeriana.edu.co/sourceid/19618?origin=resultslist
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Bravo 2013 

Isolation of oxalotrophic 

bacteria able to disperse on 

fungal mycelium 

FEMS Alemania 

Asociado a una 

superficie, agua 

insaturada 

Fisiológico 

fungus-driven 

oxalotrophic 

bacterial 

dispersal in soils. 

Medios de cultivo 

específicos para 

aislamiento como agar 

Schelgel AB+Caox, 

extracción kit Analytik 

Jena InnuPrep, PCR. 

Chhabra 2013 

Characterization of mineral 

phosphate solubilization traits 

from a barley rhizosphere soil 

functional metagenome 

MicrobiologyOpen Irlanda 

Asociado a una 

superficie, agua 

insaturada 

Fisiológico 
Solubilización de 

fosfato mineral 

Extracción mediante 

protocolo de Brady 

(2007), construcción de 

librerias de fósmidos, 

conformación de 

solubilización de 

Ca3(PO4)2. 

Chiri 2015 

Soilemethane sink increaSE 

with soil age in forefields of 

Alpine glaciers 

Soil Biology & 

Biochemistry 
Suiza 

Asociado a una 

superficie, agua 

saturada 

Fisiológico Oxidación de metano 

Protocolo de CH4 en 

suelo, secuenciación, 

PCR, qPCR, (T-RFLP) 

y fingerprinting para 

comparar comunidades. 

Colin 2013 

Combination of high 

throughput cultivation and 

dsrA sequencing for 

asSEsment of sulfate-

reducing bacteria diversity in 

sediments 

FEMS Francia  

Asociado a una 

superficie, agua 

insaturada 

Fisiológico Reducción de sulfato     

Extracción con kit 

Powersoil DNA, PCR,  

medio de cultivo 

específico para 

experimento,  

microplates, high-

throughtput y librerias 

de clones. 

Nguyen  2015 

Winter diversity and 

expression of 

proteorhodopsin genes in a 

polar ocean 

ISME Canadá Plantónico Morfológico Proteorodopsina 

Extraccipon de DNA 

protocolo Aljanabi y 

Martínez (1997), PCR, 

análisis filogenético, 

análisis de variables 

ambientales, librerias de 

clones, DGGE, 

fingerprinting. 

Diouf 2010 

Phylogenetic analySE of 

symbiotic genes and 

characterization of functional 

traits of Mesorhizobium spp. 

strains associated with the 

promiscuous species Acacia 

seyal Del. 

 

Journal of Applied 

Microbiology 

Francia  
Asociado a 

macroorganismos 
Fisiológico 

Producción de 

factores de 

nodulación y fijación 

de nitrógeno. 

  

https://www-scopus-com.ezproxy.javeriana.edu.co/sourceid/20217?origin=resultslist
https://www-scopus-com.ezproxy.javeriana.edu.co/sourceid/20217?origin=resultslist
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Fanin 2016 

Aboveground litter quality is 

a better predictor than 

belowground microbial 

communities when estimating 

carbon mineralization along a 

land-use gradient 

 

Soil Biology & 

Biochemistry 

Francia            

Suecia 

Asociado a una 

superficie, agua 

insaturada 

Fisiológico 
Mineralización de 

carbono 

Cultivo de bacterias 

Microcosmos, 

monosacáridos 

liberados por hidrólisis 

evaluados por HPAEC, 

ensayos enzimáticos 

Fierer 2011 

Cross-biome metagenomic 

analySE of soil microbial 

communities and their 

functional attributes 

 

PNAS 

Estados 

Unidos 

Australia 

Asociado a una 

superficie, agua 

insaturada 

Fisiológico 
Resistencia a 

antibióticos  

Metagenómica, 

Illumina HiSeq2000 

Goudarztalejerdi 2015 

Evaluation of bioremediation 

potential and biopolymer 

production of pseudomonads 

isolated from petroleum 

hydrocarbon-contaminated 

areas 

International 

Journal of 

Environmental 

Science and 

Technology 

Irán  

Asociado a una 

superficie, agua 

insaturada 

Fisiológico 

Producción de 

polihidroxialcanoatos 

(PHAs) y 

denitrifcación 

Cultivo en caldo 

Tripticasa Soya (TSB), 

agar cetrimide, pruebas 

Voges-Proskauer (VP), 

Rojo de metilo (RM), 

gelatina, motilidad, 

MacConkey, 

pigmentos, ureasa, 

indol, reducción nitrato, 

lactosa, glucosa, 

maltosa, cultivo PHAs 

protocolo ede Goh y 

Tan (2012), evaluación 

conluz UV, Extracción 

método de Franzetti y 

Scarpellini (2007), PCR 

secuenciación. 

Hallin 2012 

Soil Functional Operating 

Range Linked to Microbial 

Biodiversity and Community 

Composition Using 

Denitrifiers as Model Guild 

PLoS ONE Francia  

Asociado a una 

superficie, agua 

insaturada 

Fisiológico Denitrificación 

microcosmos, 

Extracción ADN 

método ISO 11063, 

PCR, análsis de 

diversidad basados en 

RFLP y análisis 

filogenéticos. 

Horn 2016 

An Enrichment of CRISPR 

and Other Defense-Related 

Features in Marine Sponge-

Associated Microbial 

Metagenomes 

Frontiers in 

Microbiology 
Alemania 

Asociado a 

macroorganismos 
Genómico 

Características 

genómicas de 

defensa  

Extracciónpor medio 

del kit FastDNA, 

metagenoma, 

secuenciación Illumina 

MiSeq2000, 

comparaciones de 

caracteristicas 

genómicas, análisis 

bioinformático. 

https://www-scopus-com.ezproxy.javeriana.edu.co/sourceid/14802?origin=resultslist
https://www-scopus-com.ezproxy.javeriana.edu.co/sourceid/14802?origin=resultslist
https://www-scopus-com.ezproxy.javeriana.edu.co/sourceid/4000148503?origin=resultslist
https://www-scopus-com.ezproxy.javeriana.edu.co/sourceid/4000148503?origin=resultslist
https://www-scopus-com.ezproxy.javeriana.edu.co/sourceid/4000148503?origin=resultslist
https://www-scopus-com.ezproxy.javeriana.edu.co/sourceid/4000148503?origin=resultslist
https://www-scopus-com.ezproxy.javeriana.edu.co/sourceid/4000148503?origin=resultslist
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Koh 2010 
Proteorhodopsin-Bearing 

Bacteria in Antarctic Sea Ice 

Applied and 

Environmental 

Microbiology 

Nueva 

Zelanda 
Plantónico Morfológico Proteorodopsina 

Extracción de genes y 

transcriptos, extracción 

de RNA usando mini kit 

Qiagen y PCR. 

Le Roux 2007 

Effects of aboveground 

grazing oncoupling among 

nitrifier activity, abundance 

and community structure 

ISME 
Francia              

Alemania 

Asociado a una 

superficie, agua 

insaturada 

Fisiológico Nitrificación 

Actividad nitrificación 

de acuerdo con 

metodología de Lensi et 

al., (1986), 

cuantificación qPCR, 

caracterización kit 

FastDNA SPIN, análisis 

filogenético. 

Lema 2014 

Onset and establishment of 

diazotrophs and other 

bacterial associates in the 

early life history stages of the 

coral Acropora millepora 

 

Molecular 

Ecology 
Australia 

Asociado a 

macroorganismos 
Fisiológico Fijación de nitrógeno  

Extracción ADN 

mediante kit 

Powerplant,  

pirosecuenciación. 

Lennon 2016 
A trait-based approach to 

bacterial biofilms in soil 

Environmental 

Microbiology 

Estados 

Unidos 

Asociado a una 

superficie, agua 

insaturada 

Morfológico 
Formación 

biopelícula 

Estimación curva de 

crecimiento (Mmax), 

análisis producción de 

biopelícula mediante 

tinción con cristal 

violeta (O’Toole et al., 

1999). 

Lladó 2015 

Functional screening of 

abundant bacteria from acidic 

forest soil indicates the 

metabolic potential of 

Acidobacteria subdivision 1 

for polysaccharide 

decomposition 

 

Biology and 

Fertility of Soils 

República 

checa 

Asociado a una 

superficie, agua 

insaturada 

Fisiológico 

Degradación de 

polisacáridos de 

origen vegetal y 

fúngico 

Extracción deDNAy 

RNA por el método de 

Miller modificado por 

Sagova-Mareckova et 

al, 2008, PCR, 

secuenciación Illumina 

MiSeq y pruebas de 

actividad enzimática 

Llorens-Marès 2015 

Connecting biodivesity and 

potencial functional role in 

modern euxinic environments 

by microbial metagenomics 

 

ISME 

Estados 

Unidos 

España 

Plantónico Fisiológico Nitrificación 

Actividad nitrificación 

de acuerdo con 

metodología de Lensi et 

al., (1986), 

cuantificación qPCR, 

caracterización kit 

FastDNA SPIN, análisis 

filogenético. 

https://www-scopus-com.ezproxy.javeriana.edu.co/sourceid/19618?origin=resultslist
https://www-scopus-com.ezproxy.javeriana.edu.co/sourceid/19618?origin=resultslist
https://www-scopus-com.ezproxy.javeriana.edu.co/sourceid/19618?origin=resultslist
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Nemergut 2016 

Decrease in average bacterial 

community rRNA operon 

copynumber during 

succession 

ISME 

Estados 

Unidos 

Francia 

Plantónico Genómico 
Número de copias 

del operon rRNA 

Microcosmos, análisis 

de densidad óptica 

(DO), 

pirosecuenciación 

mediante kit de 

QUIME, y análisis 

filogenético basado en 

PICRUStPhylogenetic 

Invesigation of 

Communities by 

Reconstruction of 

Unobserved States 

Patin 2016 

Competitive strategies 

differentiate closely related 

species of marine 

actinobacteria 

ISME 
Estados 

Unidos 
Plantónico Fisiológico 

Producción de 

antibióticos 

Aislamiento en agar 

marino Difco 2216, 

purificación, extracción 

de DNA metodología 

de Dneasy, PCR, 

pruebas de producción 

de antibióticos en 

medios de cultivo, 

extracciones, ensayos 

con discos y MALDI-

TOF, secuenciación.m 

Penn 2009 

Genomic islands link 

secondary metabolism to 

functional adaptation in 

marine Actinobacteria 

ISME 
Estados 

Unidos 
Plantónico Genómico Islas genómicas 

Secuenciación e 

identificación de 

secuencias ortólogas, 

estudios de THG basada 

en la composición 

filogenética y análisis 

de CRISPRs. 

Psencik 2013 

Structural and functional 

roles of carotenoids in 

chlorosomes 

Journal of 

Bacteriology 

España     

Estados 

Unidos 

Finlandia   

Inglaterra 

Plantónico Morfológico Carotenoides 

Crecimiento el caldo 

específico en 

bioreactor, ailamiento 

de clorosoma método 

de Feick andFuller 

(1984), análisis 

estructural por 

micrografía de 

electrones,  

Schneider 2012 

Who is who in litter 

descomposition? 

Metaproteomics reveals 

major microbial players and 

their biogeochemical 

functions 

ISME 

Suiza             

Austria    

Australia    

Alemania 

Asociado a una 

superficie, agua 

insaturada 

Fisiológico Nitrificación 

Actividad nitrificación 

de acuerdo con 

metodología de Lensi et 

al., (1986), 

cuantificación qPCR, 

caracterización kit 
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FastDNA SPIN, análisis 

filogenético. 

Sloan 2012 

Endosymbiotic bacteria as a 

source of carotenoids in 

whiteflies 

 

Biology Letters 
Estados 

Unidos 

Asociado a 

macroorganismos 
Morfológico Nitrificación 

Actividad nitrificación 

de acuerdo con 

metodología de Lensi et 

al., (1986), 

cuantificación qPCR, 

caracterización kit 

FastDNA SPIN, análisis 

filogenético. 

Soares 2016 

Functional role of bacteria 

from invasive Phragmites 

austalis in promotion of host 

growth 

 

Microbial Ecology 

Brazil 

EstadosUnidos 

China 

Asociado a 

macroorganismos 
Fisiológico 

Fijación de nitógeno, 

producción de ácido 

indoloacético, 

solubilización de 

fosfato, antibiosis 

Caracterización de 

bacteria endofítica, 

PCR, fingerprinting, 

ensayos antibiosis en 

agar TSA,  

Uroz 2009 

Eficiente mineral weathering 

is a distinctive functional trait 

of the bacterial genus 

Collimonas 

 

Soil Biology & 

Biochemistry 

Francia 

Holanda   

Estados 

Unidos 

Asociado a una 

superficie, agua 

insaturada 

Fisiológico Carotenoides 

Crecimiento el caldo 

específico en 

bioreactor, ailamiento 

de clorosoma método 

de Feick andFuller 

(1984), análisis 

estructural por 

micrografía de 

electrones,  

Wasmund 2014 

Genome sequencing of a 

single cell of widely 

distributed marine 

subsurfaceDehalococcoidia, 

phylum Chloroflexi 

 

ISME 

Estados 

Unidos   - 

Dinamarca - 

Alemania 

Asociado a una 

superficie, agua 

insaturada 

Fisiológico   
 454-pirosecuencia e 

Illumina 

Wu 2016 

Biological Potential of 

Bioorganic Fertilizer 

Fortified with Bacterial 

Antagonist for the Control of 

Tomato Bacterial Wilt and 

the Promotion 

of Crop Yields 

 

Journal of 

Microbiology and 

Biotechnology 

China 
Asociado a 

macroorganismos 
Fisiológico 

Producción de 

Compuestos 

Orgánicos Volátiles 

(COVs) 

  

ANEXO E 
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Autor 

principal 
Año 

Valoración 

Total 
Calidad 

artículo 
Cuartil 

Conflicto 

de interés 

Objetivos 

relacionados 

Descripción 

metodológica 

Resultados 

acordes a met. 

Sesgos 

metodológicos 

Prioridad atributos 

funcionales bacterianos 

Papel ecológico/ 

ecosistémico  

Antony-

Babu 
2013 

1 1 1 1 1 1 1 0,5 7,5 B 

Asari 2016 
1 1 1 1 1 1 1 1,5 8,5 A 

Atkinson 2011 
0,5 1 1 1 1 1 1 1,5 8 A 

Balado 2012 
1 1 1 1 1 1 1 1,5 8,5 A 

Banerjee  2015 
1 1 0,5 1 0,5 1 1 1,5 7,5 B 

Banerjee 2016 
1 1 1 1 1 1 0,5 1,5 8 A 

Barberán 2012 
1 1 1 1 1 1 1 0,5 7,5 B 

Barberán 2014 
1 1 1 1 1 1 1 0,5 7,5 B 

Bates 2011 
1 1 1 1 1 1 1 1,5 8,5 A 

Beltrán 2016 
1 1 1 1 1 1 1 1,5 8,5 A 

Berlanga 2016 
1 1 1 1 1 1 1 1,5 8,5 A 

Berlemont 2012 
0 1 1 1 1 1 1 1,5 7,5 B 

Bissett 2012 
1 1 1 1 1 1 1 1,5 8,5 A 

Boulêtreau 2012 
1 1 1 1 1 0,5 1 1,5 8 A 

Bravo 2013 
1 1 1 1 1 1 0,5 1,5 8 A 

Bravo 2014 
1 1 1 1 1 1 1 1,5 8,5 A 

Chhabra 
 

2013 
0,5 1 1 0,5 1 1 1 1,5 7,5 B 

Chiri 2015 
1 1 1 1 1 1 1 1,5 8,5 A 

Colin 2012 
1 1 1 1 0,5 0,5 1 1,5 7,5 B 

Diouf 2009 
0,5 1 1 1 1 0,5 1 1,5 7,5 B 

Fanin 2016 
1 1 1 1 1 1 1 1,5 8,5 A 
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Fierer 2012 
0,5 1 1 0,5 1 0,5 1 0,5 6 C 

Goudarztale

jerdi 
2015 

0,5 1 1 1 1 1 1 1,5 8 A 

Hallin 2012 
1 1 1 1 1 1 1 1,5 8,5 A 

Horn 2016 
1 1 1 1 1 1 1 1,5 8,5 A 

Koh 2010 
1 1 1 1 1 1 1 1,5 8,5 A 

Le Roux 2007 
1 1 1 1 1 1 0,5 1,5 8 A 

Lema 2014 
1 1 1 1 1 1 1 1,5 8,5 A 

Lennon 2016 
1 1 1 1 1 1 1 1,5 8,5 A 

Lladó 2015 
1 1 1 1 1 1 1 1,5 8,5 A 

Lorens-

Marès 
2015 

1 1 1 1 1 1 0,5 1,5 8 A 

Nemergut 2016 
1 1 1 1 1 1 1 1,5 8,5 A 

Nguyen 2015 
1 1 1 1 1 1 1 1,5 8,5 A 

Patin 2016 
1 1 1 1 1 1 1 1,5 8,5 A 

Penn 2009 
1 1 1 1 1 1 1 1,5 8,5 A 

Psencik 2016 
1 1 1 1 1 1 1 1,5 8,5 A 

Schneider 2012 
1 1 1 1 1 1 1 1,5 8,5 A 

Sloan 2012 
1 1 1 1 1 1 1 1,5 8,5 A 

Soares 2016 
1 1 1 1 1 1 1 1,5 8,5 A 

Uroz 2009 
1 1 1 1 1 1 1 1,5 8,5 A 

Wasmund 2015 
1 1 1 1 1 1 1 1,5 8,5 A 

Wu 2016 
1 1 1 1 1 1 1 1,5 8,5 A 

Yang 2016 
1 1 1 1 1 1 1 1,5 8,5 A 

Yu 2014 
0 1 1 1 1 1 1 1,5 7,5 B 

Yuan 2015 
0 1 1 0,5 1 1 1 1,5 7 B 
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Zeng 2014 
1 1 1 1 1 1 1 1,5 8,5 A 

Zhang 2016 
1 1 1 1 1 1 1 1,5 8,5 A 

Zhang 2011 
1 1 0,5 1 1 1 0,5 1,5 7,5 B 

Zhu 2016 
1 1 0,5 1 1 1 1 1,5 8 A 


