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Resumen

Un objetivo principal de la ecologia es mejorar los atributos de los individuos para
comprender los procesos a escala de poblacion, comunidad y ecosistema. Dichos
atributos generalmente se describen utilizando rasgos funcionales, es decir,
caracteristicas estandarizadas que afectan la aptitud a través de efectos sobre la
supervivencia, el crecimiento y/o la reproduccién. Sin embargo, los rasgos
funcionales de uso comun estan siendo cada vez mas criticados por no ser
verdaderamente mecanicistas y por ser predictores cuestionables de los procesos
ecoldgicos. Aqui se revisa y estudia como el metaboloma (es decir, los miles de
metabolitos Unicos que sustentan la fisiologia) pueden mejorar la ecologia basada
en rasgos Yy nuestra comprensién del funcionamiento de las plantas y los
ecosistemas. Se explora como el metaboloma se relaciona con los rasgos
funcionales de las plantas, con referencia a las compensaciones de la historia de
vida que rigen la aptitud entre generaciones y la plasticidad que da forma a la aptitud
dentro de las generaciones. También se identifican soluciones a los desafios de
adquirir, interpretar y contextualizar los datos del metaboloma, y se propone una
hoja de ruta para integrar el metaboloma en la ecologia. Se demuestra el potencial
del metaboloma para mejorar el poder mecanico y predictivo en ecologia al
proporcionar un acoplamiento de alta resolucion entre fisiologia y estado fisico. Sin
embargo, la aplicacion de la metabolémica a las cuestiones ecoldgicas esta
actualmente limitada por la falta de marcos conceptuales, técnicos y de datos, que
deben superarse para aprovechar todo el potencial del metaboloma para la
ecologia.

Palabras clave: Ecofisiologia, Rasgos funcionales, Historia de vida, Metabolito,

Metaboldmica.
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Abstract

A primary goal of ecology is to improve the attributes of individuals to understand
population, community, and ecosystem-scale processes. These attributes are
usually described using functional traits, that is, standardized characteristics that
affect fitness through effects on survival, growth and/or reproduction. However,
functional traits in common use are increasingly being criticized for not being truly
mechanistic and for being questionable predictors of ecological processes. Here we
review and study how metaboloma (that is, the thousands of unique metabolites that
support physiology) can improve trait-based ecology and our understanding of how
plants and ecosystems work. It explores how metaboloma relates to the functional
traits of plants, with reference to the trade-offs of life history that govern
intergenerational fithess and plasticity that shapes fitness within generations. It also
identifies solutions to the challenges of acquiring, interpreting and contextualizing
metaboloma data, and proposes a roadmap for integrating metaboloma into
ecology. It demonstrates the potential of metaboloma to improve mechanical and
predictive power in ecology by providing a high-resolution coupling between
physiology and fitness. However, the application of metabolomics to ecological
issues is currently constrained by the lack of conceptual, technical and data
frameworks, which must be overcome to harness the full potential of metaboloma

for ecology.

Keywords: Ecophysiology, Functional traits, Life history, Metabolite,

Metabolomics.
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INTRODUCCION

Los rasgos funcionales se han utilizado ampliamente para caracterizar
organismos en todo el arbol de la vida. Sin embargo, su origen y uso mas
comun es con referencia al reino vegetal (Echeverri et al. 2020). Por ejemplo,
los rasgos funcionales de las plantas se han utilizado para explicar la
variacion en las compensaciones de la historia de vida de las plantas, la
composicién de la comunidad, interacciones entre especies y procesos

ecosistémicos (Lundgren et al. 2021).

Sin embargo, los rasgos funcionales de las plantas mas utilizados (p. €j.,
altura de la planta, masa de la semilla, area foliar, SLA y contenido de
carbono, nitrogeno y fésforo de la hoja; dejan sin explicar una gran fraccion
de la variacion en los procesos ecoldgicos, lo que limita la posibilidad de
proporcionar informacion mecanicista sobre los efectos de las plantas en los

procesos del ecosistema (Laughlin et al. 2020).

Comprender como las caracteristicas funcionales de las plantas, como el
tamafio de la planta, el area foliar y el tamafio de la semilla, influyen en la
aptitud a través de sus efectos en las tasas vitales es un objetivo central de
la ecologia funcional. La suposicion de que el desempefio demografico de
las plantas se puede predecir a partir de los rasgos funcionales es
fundamental para su aplicacion en la ecologia comunitaria y la dinadmica de
los ecosistemas. Sin embargo, a pesar de ser una base clave de la ecologia
basada en rasgos, la evidencia que sustenta las relaciones entre los rasgos
de las plantas y las tasas vitales o la historia de vida es mixta, con estudios
encontrando relaciones relativamente débiles a escalas globales (van der
Plas et al. 2020).

Tal complejidad en la interpretacion de la base mecanicista de los rasgos
funcionales puede enmascarar la verdadera naturaleza de los vinculos entre
la fisiologia y un proceso ecologico de interés (Funk et al. 2017). Como

consecuencia, mientras que los rasgos funcionales son fundamentales para



SLA

caracterizar como funcionan las plantas, son sustitutos imperfectos de la
fisiologia y, por lo tanto, a menudo no pueden proporcionar una base
mecanica para el funcionamiento de las plantas y su influencia sobre las

poblaciones, comunidades o ecosistemas (Figura 1a, b).

El metaboloma, como algunos rasgos funcionales, se encuentra en la
interfaz entre los genes y el medio ambiente (Figura 1c), pero es Unico
porque abarca los procesos fisiolégicos que actian para maximizar la aptitud
fisica tanto durante la vida de un individuo como entre generaciones. Por lo
tanto, al comprender la composicion, la abundancia y la interaccion de
muchos miles de metabolitos, el metaboloma proporciona una medida
directa y multidimensional de los mecanismos moleculares a través de los
cuales los procesos evolutivos y ecoldgicos dan forma al funcionamiento de
las plantas, pero no agrega dichos mecanismos en un pequefio nimero de
variables (Van Dam y Van Der Meijden 2018). De esto se deduce que el
metaboloma en si mismo es un vasto depdsito de rasgos funcionales. Sin
embargo, el metaboloma permanece en la periferia de la ecologia y se han
realizado pocos intentos para integrar el metaboloma en enfoques basados

en rasgos.

Figura N° 1. Contextualizando el metaboloma vegetal
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(a) Una relacion hipotética entre la elevacion sobre el nivel del mar y SLA,
incluidas sus caracteristicas constituyentes (masa y area de la hoja), segun
la cual una interpretacién seria que las hojas se vuelven menos productivas
a mayor altitud. (b) La misma relacién capturada a través de cambios dentro
del metaboloma de la planta, a saber, concentraciones de carbohidratos,
aminoacidos, flavonoides y terpenoides, a través de la cual esta claro que
las reducciones en SLA estan influenciadas por una mayor inversion en
defensa tisular (es decir, flavonoides, terpenoides) en mayor elevacion. (c)
Un esquema que muestra como el metaboloma de la planta es la interfaz

entre los genes y el medio ambiente.

En realidad, es poco probable que cualquier conjunto de rasgos funcionales
medidos abarque todas las variaciones en la aptitud o funcién de la planta
(Diaz et al. 2016). La metabolémica avanzada permite la combinacion de
rasgos fenotipicos de plantas tradicionales (biomasa, probabilidad de
floracién) con fenotipos quimicos de plantas. Sin embargo, la realizacion del
verdadero potencial de la ecometabolémica se ve obstaculizada porque las
disciplinas que la componen difieren mucho en sus enfoques
experimentales, flujos de trabajo y normas (Figura 2b). Estas diferencias
presentan desafios que deben superarse si las dos disciplinas
constituyentes se integran con éxito y el potencial de la ecometabolémica se

realiza con éxito.

La cantidad de informacién bioldgica capturada por el metaboloma también
deberia permitir una separaciéon mucho mayor de las especies a lo largo de
las compensaciones establecidas de la historia de vida (Diaz et al. 2016) que
los rasgos funcionales clasicos (Figura 2c, d), aunque esto sigue pendiente
probarse empiricamente. Es importante destacar que los roles de la mayoria
de los metabolitos en la configuracion de la funcidn y la aptitud de las plantas
siguen sin explorarse (Figura 2b), lo que convierte al metaboloma en una

frontera para mejorar el poder explicativo en la ecologia basada en rasgos.



Esta caracteristica especial representa un esfuerzo coordinado para centrar
la atencién en el potencial del metaboloma para proporcionar una vision
mecanicista mas profunda y un poder predictivo para una variedad de
preguntas ecologicas. En este editorial, nos enfocamos en el vinculo entre
el metaboloma y los rasgos funcionales de la planta, que son métricas

establecidas y de uso comun del funcionamiento de la planta.

Se considerd la capacidad del metaboloma para arrojar luz sobre los
mecanismos detras de los rasgos funcionales de las plantas y desbloquear
una nueva generacién de rasgos funcionales moleculares que sustentan los
vinculos entre la fisiologia y los procesos ecolégicos (Sardans et al. 2020),
poniendo especial énfasis en las compensaciones de la historia de vida que
gobiernan la aptitud a lo largo de multiples generaciones y la plasticidad que

da forma a la aptitud durante la vida de un individuo.



Figura N° 2. La dimensionalidad y resolucion del metaboloma versus rasgos
funcionales.
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(a, b) Tablas que ilustran la dimensionalidad de los datos que describen (a) rasgos
funcionales clasicos (verde) o (b) el metaboloma (rojo) de n especies (filas). Las
columnas representan una pequefia seleccién de rasgos (t x) 0 metabolitos (m ),
y se dan estimaciones del numero total de rasgos/metabolitos que se pueden
obtener de un esfuerzo de muestreo. También se muestran relaciones hipotéticas
entre rasgos/metabolitos y algunos impulsores de la aptitud o funcién de la planta
(recuadros blancos, puntos de colores), asi como un acoplamiento plausible entre
algunos rasgos funcionales y algunos metabolitos (sombreado gris). (c, d)
Separaciones hipotéticas de especies de (a, b) en grupos distintos usando

ordenaciones basadas en (c) rasgos funcionales clasicos o (d) el metaboloma.



Luego se examinan y proponen soluciones a los principales desafios de
adquirir, interpretar y contextualizar datos metabolomicos en estudios
ecoldgicos. Finalmente, se sintetizan estos conocimientos para construir una
hoja de ruta para integrar la metabolémica en la ecologia, incluidas

preguntas clave para futuras investigaciones.

Sobre la base de realidad problemética presentada se planteé el problema
general y los problemas especificos de la investigacion. El problema general
de la investigacion fue ¢ Como los metabolomas contribuyen a la Ecologia
Funcional? Los problemas especificos de la investigacion fueron los

siguientes:

e PEL: ¢ Cudl es la participacion del metaboloma en la ecologia vegetal?
e PE2: ; CoOmo medir, interpretar y contextualizar el metaboloma vegetal?
e PE3: (Qué caracteristicas especiales componen al metaboloma

respecto a la ecologia funcional?

El objetivo general fue Revisar los aportes del metaboloma a la Ecologia

Funcional. Los objetivos especificos fueron los siguientes:

e OE1: Explicar la participacion del metaboloma en la ecologia vegetal.

e OE2: Analizar la medicion, interpretacion y contextualizacion del
metaboloma vegetal.

e OE3: Explorar las caracteristicas especiales que componen al
metaboloma respecto a la ecologia funcional.



MARCO TEORICO

A continuacion, se presentan los antecedentes mas relevantes en respuesta
a revisar la literatura sobre los aportes del metaboloma a la Ecologia
Funcional; y como esto podria vincularse a un marco para la generacion de

estrategias de manejo y conservacion ecoldgicas.

Sytiuk et al. (2022) evaluaron si Sphagnum predice una variacion adicional
en la composicion y el funcionamiento de la comunidad microbiana de las
turberas més all4 de lo que se podria predecir a partir de las caracteristicas
ambientales. Recolectaron Sphagnum y datos microbianos de cinco turberas
europeas distribuidas a lo largo de un gradiente latitudinal. Evaluaron los
rasgos anatomicos y morfolégicos y los metabolitos de Sphagnum, usando
modelos de ecuaciones estructurales (SEM) y andlisis de distancia
flogenética. La composicion y los rasgos de la comunidad microbiana
variaron independientemente tanto de la Sphagnum como del gradiente
latitudinal. Especificamente, la adicion de Sphagnum a variables climaticas
y edaficas al SEM le permitié explicar una mayor proporcion de la varianza
explicada. Esta observacion fue méas evidente para la biomasa de los
descomponedores (+42 %) y fotétrofos (+19 %), asi como para los rasgos
microbianos de rendimiento de crecimiento (+10 %). Como tal, Sphagnum
fueron importantes impulsores de la estructura y los rasgos de la comunidad

microbiana, pero fueron malos predictores.

Rawlings et al. (2022) examinaron las respuestas metabdlicas de Mucidula
mucida, un componente dominante de las comunidades pioneras en las
ramas de haya en los bosques britanicos, y Exidia glandulosa, un
componente seleccionado por estrés de las mismas comunidades, en
respuesta a la temperatura constante y ciclica diurna. Aplicaron
metaboldémica y protedmica no dirigidas a bloques de madera de haya,
colonizados por M. mucida o E. glandulosa y expuestos a ciclos diurnos
(media 15 + 10 °C) o temperatura constante (15 °C), en un disefio totalmente

factorial. Los metabolitos y las proteinas vinculados a la degradacién de la



lignina, el ciclo del &acido citrico, la via de las pentosas fosfato, el
metabolismo de los carbohidratos, el metabolismo de los acidos grasos y la
biosintesis y el recambio de proteinas estaban insuficientemente
enriguecidos a temperaturas fluctuantes, en comparacion con temperaturas
estables, en el generalista M. mucida. Por el contrario, E. glandulosa mostro

poca respuesta diferencial a los tratamientos experimentales.

Williams et al. (2022) plantearon la hipétesis de que las altas tasas de
exudacion de las raices se vinculan con los rasgos de las raices que indican
un crecimiento de explotacion. Recolectaron exudados de raices de plantas
cultivadas en suelo de campo, asi como lixiviados de todo el sistema planta-
suelo, para evaluar tanto la cantidad como la calidad de los exudados de
raices, y su interaccion con el metaboloma del suelo, en 18 especies
comunes de pastizales. Encontraron que la exudacion variaba con el grupo
funcional de la planta y que las diferencias dependian de las caracteristicas.
En particular, el diametro de la raiz, la densidad del tejido de la raiz y el
contenido de nitrogeno de la raiz explicaron gran parte de la variacioén en el
metaboloma del exudado, junto con la filogenia de la planta. La tasa
especifica de exudacion de la raiz fue mas alta en las hierbas y se
correlacioné negativamente con la densidad del tejido de la raiz, un rasgo
indicativo de una estrategia conservadora de uso de recursos, y se
correlaciono6 positivamente con el diametro de la raiz, que se asocia con la

colaboracion microbiana y la ‘contratacion' de recursos.

Weinhold et al. (2022) postularon que la diversidad quimica de hojas, raices
y exudados de raices aumenta con la diversidad de arboles. Se tomaron
muestras de raices, exudados de raices y hojas de cuatro especies de
arboles (Cinnamomum camphora, Cyclobalanopsis glauca, Daphniphyllum
oldhamii y Schima superba) de parcelas seleccionadas en BEF-China. Los
metabolomas de exudado se normalizaron sobre su nivel de carbono
organico no urgente. Se aplicaron analisis multivariados para identificar el
efecto de los arboles vecinos (locales) y la diversidad de la parcela en los
metabolomas de los &rboles. Los metabolitos especificos de la especie y de



la muestra se asignaron a las principales clases de compuestos utilizando la
herramienta ClassyFire, mientras que los metabolitos potenciales
relacionados con los efectos de diversidad se anotaron manualmente. Las
especies de arboles individuales mostraron distintos metabolomas de hojas,
raices y exudado de raices. La principal clase de compuestos en las hojas
fueron los flavonoides, mientras que los acidos carboxilicos, los lipidos de
prenol y los alcaloides especificos fueron mas prominentes en los exudados

de las raices y las raices.

Philbin et al. (2022) exploraron el desarrollo de la complejidad estructural y
la diversidad composicional resultante de diferentes interacciones biéticas y
abidticas en Piper kelleyi Tepe (Piperaceae). Utilizaron el arbusto tropical P.
kelleyi, como un sistema modelo para examinar las interacciones entre los
factores ecologicos y las dimensiones de la diversidad fitoquimica. También
compararon la diversidad composicional y la complejidad metabdlica
mediante cromatografia liquida y 1H NMR, para examinar las ventajas y
desventajas entre la diversidad composicional y la complejidad estructural.
Los cambios sutiles en la luz del sotobosque del bosque se asociaron con
aumentos en la herbivoria que aumentaron directamente la diversidad
composicional e indirectamente redujeron la complejidad estructural en P.
kelleyi. Esto se atribuyd a productos de oxidacion resultantes de la
descomposicion impulsada por la herbivoria de compuestos de defensa
estructuralmente complejos. Este tipo de resultado complejo permaneceria
sin detectar utilizando enfoques de ecologia quimica estandar y explica los
cambios moleculares detallados que probablemente afecten las

interacciones de las especies.

Fernandez-Conradi et al. (2022) utilizaron el conocimiento previo de la
composicién fitoquimica a nivel de especie para mas de 400 especies de
plantas de los Alpes suizos. Usando experimentos de jardin comunes,
estimaron el dafio de los herbivoros durante toda la temporada en
comunidades de plantas de diversidad fitoquimica baja (promedio de 3,500

moléculas Unicas) y alta (promedio de 4,500 moléculas Unicas) que se



plantaron en los sitios de vegetacion colline, montafiosa y alpina a lo largo
de dos transectos de elevacion en el Alpes. Encontraron que las
comunidades de plantas de alta diversidad fitoquimica mostraron niveles
reducidos de dafio por herbivoros en los sitios de colline (baja elevacion),
pero este patron se revirtio en los sitios alpinos (alta elevacion). Sus
resultados sugieren que el resultado de la diversidad fitoquimica en las
interacciones planta-herbivoro depende de las caracteristicas de las
comunidades locales de herbivoros, junto con las compensaciones entre las
defensas quimicas y otras caracteristicas de la planta (es decir, las defensas

fisicas y la palatabilidad de la planta).

Monson et al. (2022) unieron la teoria ecoldgica con los descubrimientos en
biologia multiomica para comprender mejor como la seleccién ha dado forma
a los mecanismos de las compensaciones crecimiento (G) sobre la defensa
(D) G-D. Los estudios multiomicos revelan patrones estratégicamente
coordinados en la asignacion de recursos que estan habilitados por la
diafonia de fitohormonas y las cascadas de sefales transcripcionales. La
asignacion coordinada de recursos justifica el marco de la teoria de la
optimizacién, al tiempo que proporciona una vision mecanica de las
retroalimentaciones y los centros de control que calibran los compromisos
de compensacion de G-D. Se uso0 la literatura existente para describir la
hipotesis de asignacion coordinada de recursos (CoRAH) que explica los
controles celulares equilibrados durante la expresion de las compensaciones
de G-D, mientras mantiene los grupos de recursos almacenados para
amortiguar los impactos de tensiones futuras. Los mecanismos integradores
del CoRAH unifican las perspectivas del lado de la oferta y la demanda de

las teorias previas de compensaciéon de G-D.

Se procede a explicar las bases tedricas y conceptos asociados a la
participacion del metaboloma en la ecologia vegetal; la medicion,
interpretacion y contextualizacion del metaboloma vegetal; y las
caracteristicas especiales que componen al metaboloma respecto a la

ecologia funcional.

10



Un principio central de la ecologia funcional es la comprension de que los
organismos muestran caracteristicas que van mas alla de la taxonomia al
explicar como afectan y responden a su entorno (Calow 1987). Esta
comprension ha llevado a la adopcion generalizada de enfoques basados en
rasgos para vincular el funcionamiento de los organismos con los procesos

ecolégicos que operan a escala de poblacion, comunidad y ecosistema.

Los enfoques basados en rasgos se encarnan de manera mas famosa en el
concepto de rasgos funcionales: un conjunto de caracteristicas morfolégicas,
fisioldgicas, fenoldgicas o de comportamiento de un organismo que impactan
en la aptitud a través de sus efectos sobre la supervivencia, el crecimiento

y/o la reproduccion (Violle et al. 2007).

El término ‘rasgo funcional' se ha aplicado ampliamente a los analisis de los
rasgos de las especies, y el significado del término ha variado cuando se
aplica a través de escalas de organizacion ecoldgica (Violle et al. 2007). El
reconocimiento del vinculo entre los rasgos funcionales y los procesos a
través de multiples escalas ecoldgicas (p. €j., aptitud, asamblea comunitaria,
funcion del ecosistema) ha provocado una oleada de investigaciones para
mejorar los enfoques basados en rasgos (Gross et al. 2017). El metaboloma,
es decir, el nombre colectivo de las decenas de miles de metabolitos que
son los sustratos y productos de las reacciones enziméaticas ofrece un puente

mecanico entre la fisiologia vegetal y los procesos ecoldgicos (Figura 1c).

Las plantas producen cientos de miles de pequefias moléculas conocidas
como metabolitos especializados, muchas de las cuales tienen importancia
econdémica y ecologica. Esta notable variedad es consecuencia de la
diversidad y rapida evolucion de rutas metabdlicas especializadas. Estas
nuevas rutas biosintéticas se originan a través de la duplicacién de genes o
de la divergencia funcional de los genes existentes y, posteriormente,
evolucionan a través de la seleccion y/o la deriva (Wang et al. 2019). Los

estudios de las ultimas dos décadas revelaron que diversas vias metabolicas

11



especializadas han resultado de la incorporacion de enzimas metabdlicas

primarias (Peters et al. 2019).

Si bien algunas familias de metabolitos estan restringidas a taxones
particulares, como los glucosinolatos en Brassicales, muchos se producen
en todo el reino vegetal (Fahey, Zalcmann y Talalay 2001). Por lo tanto, el
metaboloma varia entre érganos, individuos, poblaciones y especies debido
a factores genéticos y ambientales que operan en mdltiples escalas de

tiempo (Schuman y Baldwin 2016).

En este sentido, el metaboloma estd regulado por el mismo conjunto de
procesos evolutivos y ecoldgicos que limitan la interpretacion de los rasgos
funcionales clasicos. Sin embargo, el metaboloma puede proporcionar una

mejor comprension mecanica en contextos ecoldgicos y evolutivos.

En el nivel mas basico, los conjuntos de datos que describen los rasgos
funcionales clasicos y el metaboloma comparten una estructura similar
(Figura 2a, b), aunque comprenden decenas de rasgos frente a miles de
metabolitos (comUnmente expresados como presencias/ausencias o
abundancias. Sin embargo, una faceta Unica de los datos de metabolémica
es la provision adicional de informacién quimica de fondo sobre los

metabolitos detectados (ver Cuadro 2).

Dicha informacién quimica permite a los investigadores caracterizar no solo
los metabolitos asociados con un cambio entre muestras, sino también los
tipos de estructuras quimicas y/o rutas bioquimicas involucradas (Djoumbou
Feunang et al. 2016). Como tal, las mediciones del metaboloma
proporcionan una gran cantidad de contexto molecular con el que interpretar
cada variable en él, lo que no es automaticamente el caso de los rasgos

funcionales clasicos.

Para ilustrar aln mas el poder explicativo del metaboloma, imaginemos que

un conjunto de rasgos funcionales medidos es suficiente para capturar todas
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las variaciones en la aptitud o funcidén de la planta entre las muestras. En
esta situacion, la medicion de los metabolomas de las mismas muestras
proporcionaria dos herramientas interpretativas mas. Primero, al identificar
gué metabolitos son responsables de los cambios en los rasgos (Figura 2a,
b: sombreado gris), seria posible determinar los mecanismos moleculares

detras de los cambios entre las muestras (Walker et al. 2019).

En segundo lugar, la mayoria de los rasgos funcionales son la agregacion
de muchos procesos fisioldgicos que interactdan, lo que dificulta aislar los
efectos de factores externos, como la historia evolutiva, el clima o las
interacciones entre organismos, en la aptitud de la planta (Figura 2a) (Walker
et al. 2020).

El metaboloma proporciona una medida directa de tales procesos
fisiologicos, lo que facilita identificar qué factores externos afectan qué
aspectos de la aptitud o funcion de la planta (Figura 2b , recuadro blanco)
(Van Dam y Van Der Meijden 2018). En resumen, al medir el metaboloma
junto con los rasgos funcionales clasicos, los investigadores obtendrian una
mayor comprension de los mecanismos y una resolucibn mas fina que la

proporcionada por los rasgos funcionales solos.

La notable diversidad de metabolitos especializados producidos por las
plantas ha inspirado varias décadas de investigacién y generado una larga
lista de teorias para guiar los estudios ecolégicos empiricos. Sin embargo,
las restricciones analiticas y la falta de flujos de trabajo de procesamiento no
dirigidos han impedido durante mucho tiempo la elaboracién de perfiles
completos de metabolitos y, en consecuencia, la recopilacién de monedas
criticas para probar las predicciones teoricas sobre las funciones ecolégicas

de la diversidad metabdlica de las plantas. (Wishart 2005).
Los avances en la metabolomica de la espectrometria de masas (EM) han

revolucionado el inventario a gran escala y la anotacién de sustancias

guimicas a partir de muestras bioldgicas. Por lo tanto, la préxima generacién
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de metabolémica de la EM impulsada por los nuevos desarrollos de la
bioinformética proporciona un marco largamente esperado para revisar las
cuestiones ecoldgicas centradas en el metabolismo, al igual que los avances
en la secuenciacion de préxima generacion de las dltimas dos décadas
impactaron todos los horizontes de investigacion en gendmica. (Yang et al.
2019).

Los primeros estudios en ecologia quimica utilizaron estandares analiticos
para determinar la presencia o abundancia de un conjunto limitado de
metabolitos predeterminados en una muestra. EI campo ahora se ha
desplazado hacia la metabolémica no dirigida, que en cambio intenta
detectar e identificar todos los miles de metabolitos en una muestra
(Schrimpe-Rutledge et al. 2016).

La metaboldmica no dirigida es una poderosa herramienta holistica que
requiere solo pequenas cantidades de material y utiliza extracciones de
laboratorio simples en comparacién con otros enfoques Omicos. Sin
embargo, emplea una tuberia analitica compleja y produce muchos miles de
metabolitos a menudo desconocidos, los cuales crean grandes desafios
para la interpretacion (Allard, Genta-Jouve y Wolfender 2017).

En consecuencia, la mayoria de los estudios de metabolomica ecoldgica se
limitan a las plantas, en particular especies modelo o comparaciones de
tratamiento dentro de la especie, con pocos estudios que intenten
comparaciones de multiples especies (Ristok et al. 2019). Impulsos
recientes hacia la ecologia de "grandes datos", junto con costos analiticos
decrecientes y mejores herramientas de analisis de datos, hacen cada vez
mas posible realizar los estudios de mudltiples especies necesarios para
explorar la relevancia del metaboloma para las evaluaciones basadas en
rasgos del funcionamiento de las plantas y los ecosistemas. Sin embargo,
aln no existe un marco coherente para armonizar la adquisicion, la

estandarizacion y el analisis de datos en dichos estudios (Katz et al. 2021).
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3.1.

METODOLOGIA

Tipo y disefio de investigacion

En el nivel mas basico, los conjuntos de datos que describen los rasgos
funcionales clasicos y el metaboloma comparten una estructura similar
(Figura 2 a, b), aunque comprenden decenas de rasgos versus miles de
metabolitos (comUnmente expresados como presencias/ausencias o
abundancias). Sin embargo, una faceta Unica de los datos de metabolémica
es la provision adicional de informacion quimica de fondo sobre metabolitos

detectados.

Dicha informacion quimica permite a los investigadores caracterizar no solo
los metabolitos asociados con un cambio entre muestras, sino también los
tipos de estructuras quimicas y/o vias bioquimicas involucradas (Djoumbou
Feunang et al. 2016). Como tal, las mediciones del metaboloma
proporcionan una gran cantidad de contexto molecular con el que interpretar
cada variable en él, lo que no es automaticamente el caso de los rasgos

funcionales clasicos.

Este estudio es de enfoque cualitativo, puesto que esta representado por el
andlisis sistematico de fenomenos, contrario a lo que cominmente sucede,
no se inicia con una teoria marcada para confirmar si esta es apoyada por
los datos y resultados, sino que el proceso empieza examinando los hechos
en si y revisando los estudios previos, ambas acciones de manera
simultanea, a fin de generar una teoria que sea consistente con lo que esta

observando que ocurre (Herndndez-Sampieri & Mendoza, 2018, p.46).

Esta investigacion cumple con el proposito fundamental de producir
conocimiento y teorias, investigacion bésica (Herndndez Sampieri &
Mendoza Torres, 2018, p. 29), puesto que responde al propdsito de
responder los aportes del metaboloma a la Ecologia Funcional; y como esto
podria vincularse a un marco para la generacion de estrategias de manejo y

conservacion ecologicas.
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3.2. Categorias, subcategorias y matriz de categorizacidn aprioristica

Tabla N° 1. Matriz de categorizacién aprioristica

interpretacion y
contextualizacion

interpretar y
contextualizar el

interpretacion y
contextualizacion

OBJETIVO OBJETIVOS PROBLEMAS . .
. . CATEGORIA SUBCATEGORIA

GENERAL ESPECIFICOS ESPECIFICOS
Revisar los Explicar la ¢Cuél es la e El metaboloma y la historia de vida de las

e ., El Metabloma en
aportes del participacion del | participacion del la Ecologia plantas.

i
metaboloma | metaboloma enla | metabolomaen la tal g o El metabolomay la plasticidad fenotipica de
vegeta

ala Ecologia | ecologiavegetal. | ecologia vegetal? g las plantas.
Funcional. Analizar la ] _ L e Desafio 1: Disefio de estudios de

o ¢, Como medir, Medicion, . ..

medicion, metaboldmica ecoldgica.

Desafio 2: datos de

metaboldmica.

adquisicion  de

metaboloma del metaboloma . - _
del metaboloma e Desafio 3: Estadisticas para la metabolomica
vegetal? vegetal. L
vegetal. ecologica.
Explorar las ¢ Qué e Mecanismos detras del ensamblaje de la
caracteristicas caracteristicas comunidad vegetal.
especiales que especiales . e Interacciones planta-organismo.
Contenido de P g _ _
componen al componen al i e Efectos de las plantas y los microorganismos
caracteristicas _
metaboloma metaboloma especiales del suelo en los procesos del ecosistema.
respecto a la respecto a la e Mejorar las predicciones de estos.
ecologia ecologia
funcional. funcional?
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3.3.

3.4.

3.5.

Escenario de estudio

Para ilustrar aun mas el poder explicativo del metaboloma, se visualiza que
un conjunto de rasgos funcionales medidos es para capturar todas las

variaciones en la aptitud o funcion de la planta entre las muestras.

Participantes

En primer lugar, una vez identificados los metabolitos que carrejan los
cambios en los rasgos funcionales (Figura 2 a, b: sombreado gris), se
permite determinar los mecanismos moleculares detras de los cambios entre
las muestras (por ejemplo, Walker et al. 2019)). En segundo lugar, la
mayoria de los rasgos funcionales son la agregacion de muchos procesos
fisiologicos que interactuan (Funk et al. 2017), lo que dificulta aislar los
efectos de factores externos, como la historia evolutiva, el clima o las

interacciones entre organismos, en la aptitud de la planta (Figura 2a, blanco).

Los avances en metabolomica de la planta han permitido los analisis a gran
escala que han identificado la variacion cualitativa y cuantitativa en el
contenido metabdlico de diversas especies, y esta variacion se ha vinculado
a los factores genéticos a través de genético-enfoques cartogréficos,
proporcionando una vision de la arquitectura genética del metaboloma de la
planta (Van Dam y Van Der Meijden 2018), lo que facilita identificar qué
factores externos afectan qué aspectos de la aptitud o funcién de la planta

(Figura 2b, recuadro blanco).

Técnicas e instrumentos de recoleccién de datos

Se realiz6 un mapeo sisteméatico para catalogar la evidencia de manera
transparente y objetiva. Se reviso el alcance de la pregunta, la cadena de
blasqueda, los criterios de seleccion de estudios y el marco de codificacion
transversal histdrica, con documentos referidos a la ecologia vegetal oly
funcional, los enfoques basados en analisis que empleaban metabolomas.
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3.6.

3.7.

La busqueda exhaustiva en la literatura anterior resultd en la recuperacion
de numerosos articulos, pero el enfoque se centrd en los que eran relevantes
para la pregunta de investigacion segun los criterios definidos en la seccion

anterior.

Los criterios de seleccion de la muestra fueron los siguientes: (a) el articulo
debia tratar sobre ecologia y debia incluir al menos una de las categorias
antes mencionadas (vegetal y/o funcional), (b) el articulo debia tener usos
practicos del metaboloma, (c) el articulo tenia que ser un trabajo de
investigacién publicado en una revista internacional, (d) los trabajos de
congresos se incluian si estaban indexados en la base de datos Scopus.

Ademas, no se incluyeron capitulos de libros ni notas de investigacion en la
muestra. Mediante el uso de estos criterios, se seleccionaron un total de 89
articulos de Scopus y ScienceDirect, que se redujeron a 65 articulos

después de una mayor seleccién y evaluacion.

Procedimientos

Se resumieron los estudios que componen la revision, que utilizaron el
metaboloma para examinar los mecanismos detras del ensamblaje de la
comunidad vegetal, las interacciones planta-organismo y los efectos de las

plantas y los microorganismos del suelo en los procesos del ecosistema.

Rigor cientifico

En realidad, es poco probable que cualquier conjunto de rasgos funcionales
medidos abarque toda variacion en la aptitud o funcion de la planta (Adier
et al. 2014; Diaz et al. 2016). Las mediciones del metaboloma proporcionan
asi un deposito extenso de la informacion molecular con la cual capturar la
variacion perdida por rasgos funcionales clasicos. Por ejemplo, al cuestionar
los vinculos entre factores externos y aquellos metabolitos no relacionados

con rasgos funcionales existentes, puede ser posible identificar nuevos
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3.8.

rasgos funcionales moleculares que caracterizan la variacion entre muestras

aparentemente similares (Figura 2b).

La cantidad de informacion bioldgica capturada por el metaboloma también
deberia permitir una separacion mucho mayor de las especies a lo largo de
los intercambios de historia de vida establecidos (por ejemplo, Diaz et al.
2016) que los rasgos funcionales clasicos (Figura 2 c, d), aunque esto aln
no se ha probado empiricamente. Es importante destacar que los roles de la
mayoria de los metabolitos en la formacion de la aptitud y la funcion de las
plantas siguen siendo inexplorados (Figura 2 b, caja blanca), haciendo del
metaboloma una frontera para mejorar el poder explicativo en la ecologia

basada en rasgos.

Aspectos éticos

Con el fin de exponer el interés por indagar la realidad en forma sistematica
proponiendo soluciones a las problematicas ambientales respecto a qué
tanto se conoce sobre sobre los metabolomas y cOmo estos contribuyen a la
Ecologia Funcional; la participacion del metaboloma en la ecologia vegetal;
la medicion, interpretacion y contextualizacién del metaboloma vegetal y; las
caracteristicas especiales componen al metaboloma respecto a la ecologia

funcional. Siendo asi, se destaca lo siguiente sobre esta investigacion:

A. Respeto a la autoria de las fuentes de informacion. Esto se logra citando
apropiadamente con estilos internacionales.

B. Cumplimiento de los principios éticos del colegio profesional al que
perteneceran los autores.

C. Cumplimiento de los aspectos relevantes del cédigo de ética de la
investigaciéon de la universidad o de la institucion que autoriza la

investigacion
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4.1.

4.1.1.

RESULTADOS Y DISCUSION

El metaboloma en la ecologia vegetal

El metabolomay la historia de vida de las plantas

Una contribucién clave de la ecologia basada en rasgos ha sido la
descripcion de amplias compensaciones en el funcionamiento de las plantas
gue ocurren en todo el reino vegetal (Diaz et al. 2016). Un ejemplo notable
es el espectro de la economia de la hoja, que describe las correlaciones
entre los rasgos de la hoja a lo largo de un eje, desde hojas pequeiias, de
larga vida e improductivas (p. €j., SLA bajo, tasas fotosintéticas bajas) hasta
hojas grandes y de vida corta, hojas productivas (por ejemplo, alto SLA, altas

tasas fotosintéticas).

Estos rasgos también se correlacionan con la importancia relativa de la
supervivencia, el crecimiento y la reproduccion para el desempefio de la
poblacion de plantas, lo que demuestra su relevancia para la historia de vida.
Otros esquemas han buscado clasificar las plantas en estrategias de historia
de vida utilizando rasgos funcionales, por ejemplo, distinguiendo especies

competitivas de especies ruderales y tolerantes al estrés (Piston et al. 2019).

Independientemente del sistema conceptual utilizado, las ventajas y
desventajas de la historia de vida basadas en rasgos reflejan caracteristicas
relativamente conservadas de las especies generadas por la seleccion y las
restricciones filogenéticas que operan durante milenios, aunque se debe
tener en cuenta que la adaptacion local durante varias generaciones también
puede impulsar la historia de vida. variacion a nivel de la poblacion (Halbritter
et al. 2018).

Los estudios disponibles demuestran que las técnicas eco metabolomicas

tienen una gran sensibilidad para detectar los mecanismos fenotipicos y las

moléculas clave que subyacen a las respuestas del organismo a los cambios
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ambientales abioticos a las interacciones bitticas (Endara et al. 2018). Pero
tales estudios aun son escasos y en la mayoria de los casos se limitan a los
efectos directos de un solo factor abidtico o de interacciones bibticas entre

dos niveles tréficos en condiciones controladas.

Estas interacciones pueden estudiarse desde individuos a poblaciones, que
pueden relacionarse con los campos tradicionales de la ecofisiologia y la
ecologia, y desde efectos instantaneos a escalas de tiempo evolutivas, estas
altimas posibilitando estudios de adaptacion genética (Bruelheide, Dengler y
Purschke 2018). Las plantas estan constantemente expuestas a los
microorganismos del medio ambiente y, como resultado, han desarrollado
mecanismos intrincados para reconocer y defenderse de patdégenos
potenciales. Una de estas respuestas es la regulacion a la baja de la
fotosintesis y otros procesos asociados con el metabolismo primario que son
esenciales para el crecimiento de las plantas (Sardans et al. 2020).

Dichos metabolitos se pueden producir a lo largo del crecimiento y desarrollo
de una planta (es decir, constitutivamente) o en respuesta a un evento
especifico. Estudios recientes que examinan los metabolomas de especies
de plantas tropicales y templadas sugieren que la herbivoria generalmente
selecciona genotipos que poseen metabolomas mas diversos (Sedio et al.
2018).

Las plantas se protegen contra la herbivoria con una diversa gama de
metabolitos secundarios repelentes o toxicos que refleja una compensacion
entre la inversion en metabolismo especializado (p. ej., flavonoides,
antocianinas) frente al metabolismo central (p. e€j., aminoazlcares,

nucledtidos de azucar) (Gargallo-Garriga et al. 2020).

Las cantidades de Compuestos Organicos Volatiles que las plantas difunden
a la atmosfera (COV o BVOC por su origen 'biogénico') son enormes. Por
ejemplo, se estima que las plantas terrestres liberan alrededor de 500

teragramos de carbono al afio en forma de isopreno y probablemente una
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cantidad similar de carbono en forma de monoterpenos. Otros volatiles de
plantas incluyen volatiles de hoja verde, compuestos que contienen
nitrégeno y compuestos aromaticos (Defossez et al. 2021). Desde el punto
de vista de la biologia vegetal, las emisiones de COV, por lo tanto, pueden
reducir sustancialmente la cantidad de carbono fijado por la vegetacion y, en
consecuencia, pueden afectar la fisiologia y la productividad de las plantas
(Walker et al. 2019).

En general, las especies con valores de caracteristicas funcionales en el
extremo conservador del espectro econémico de la hoja o ejes competidor-
estrés-ruderal son mas resistentes a los herbivoros y se adaptan mejor al
frio climas Por lo tanto, proponemos que el metaboloma no solo respalda las
compensaciones de la historia de vida de las plantas, sino que también tiene
el potencial de proporcionar una mayor comprension mecanica de tales
compensaciones al describir una variacion de escala mas fina anidada
dentro de ellas (Tabla N° 1) (Forrister et al. 2019).

Si bien se necesita mas trabajo para explorar la interaccion completa entre
el metaboloma y la historia de vida de la planta, los ejemplos discutidos aqui
brindan pistas sobre qué esperar. Por ejemplo, podriamos esperar que los
metabolitos que se asocian con las compensaciones de la historia de vida
muestren fuertes sefiales filogenéticas que reflejen restricciones conocidas
en las estrategias ecoldgicas (p. €j., gimnospermas frente a angiospermas)
(Diaz et al. 2016).

También podriamos suponer que dichos metabolitos brindan beneficios de
aptitud fisica de por vida y, por lo tanto, estaran presentes a lo largo de la
vida de un individuo o entre cohortes de hojas, a pesar de las fluctuaciones
diurnas o estacionales en otras partes del metaboloma. Finalmente, dado
gue todas las compensaciones de historia de vida basadas en rasgos hacen
una distincion entre especies adquisitivas (es decir, de crecimiento rapido) y
conservadoras (es decir, de crecimiento lento), es probable que tal distincion

también exista en el metaboloma (Diaz et al. 2016).

22



4.1.2.

Esto podria, por ejemplo, manifestarse como una inversion variable en el
metabolismo central frente al especializado o cambios en la abundancia de
metabolitos asociados con tasas de crecimiento rapidas. Si bien la idea de
una base metabdlica para la historia de la vida no es nueva (Coley, Bryant y
Chapin 1985), solo ahora es posible ir mas alla de los ejemplos aislados y
examinar como el metaboloma sostiene y expande la vida establecida. -la

historia se compensa ampliamente en todo el reino vegetal.

El metabolomay la plasticidad fenotipica de las plantas

Ademas de describir amplias compensaciones en la historia de vida de las
plantas, los rasgos funcionales se usan comunmente para caracterizar la
plasticidad fenotipica de las plantas en respuesta a las condiciones
ambientales cambiantes. Sin embargo, con notables excepciones (Siefert
et al. 2015), los rasgos funcionales clasicos generalmente no se miden con
la frecuencia suficiente para capturar cambios en el funcionamiento de la
planta en escalas temporales cortas. Incluso cuando lo han sido, los rasgos
funcionales de uso comun, como las concentraciones de carbono y nitrogeno
en las hojas y SLA, muestran respuestas fuertes, mixtas o nulas al cambio

ambiental a corto plazo (Firn et al. 2019).

Como se discute a continuacion, la falta documentada de plasticidad
consistente de los rasgos funcionales podria no deberse a que no ocurran
cambios en el funcionamiento de la planta, sino a que los rasgos funcionales
clasicos son demasiado toscos para detectarlos (Figura 1a, b) o no capturan
aspectos de la fisiologia. que responden a los cambios ambientales (Cuadro
1). Aqui, proponemos que las mediciones del metaboloma ofrecen potencial
para expandir la informacion mecanicista proporcionada por los rasgos

funcionales existentes.
Ya existen revisiones exhaustivas sobre los efectos del estrés por

temperatura, la sequia, la disponibilidad de nitrégeno y las interacciones
bidticas en el metaboloma de la planta (Sardans et al. 2020). En general, el
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estrés por temperatura o sequia estimula rapidamente la produccion de
azucares simples y aminoacidos, asi como de compuestos fendlicos, como

los flavonoides (Yang et al. 2018).

Por el contrario, se ha demostrado que el calentamiento de leve a moderado,
gue puede ocurrir durante horas o dias en ecosistemas templados y durar
dias o semanas durante las olas de calor, reduce las concentraciones de
compuestos fendlicos en varias especies de plantas vasculares y bribfitas
(Pellissier et al. 2014). También se sabe que el inicio de la herbivoria, asi
como el ataque de patdgenos, aumenta la produccion de compuestos
fendlicos, asi como alcaloides, terpenoides y otras moléculas

especializadas, en muchas especies de plantas (Peters et al. 2019).

La produccion de metabolitos especializados en respuesta al estrés biotico
0 abidtico actia para maximizar la aptitud al priorizar la defensa inmediata
sobre el crecimiento o la reproduccién. Sin embargo, aunque se ha
encontrado un acoplamiento dinamico entre el metaboloma de la planta y los
rasgos de la hoja, no se deduce que tal plasticidad en el metaboloma
siempre es evidente en los rasgos funcionales clasicos, por dos razones
(Monson et al. 2022).

Dado que el metabolismo especializado de las plantas no modelo esta
restringido taxondmicamente, las bases de datos de metabolitos ofrecen una
representacion deficiente de la diversidad quimica de las plantas, y es
necesario el reconocimiento y descubrimiento de novo de la quimica de los
metabolitos (Zust y Agrawal 2017). La gama de metabolitos especializados
en el reino vegetal es asombrosa, pero las exploraciones profundas en los
metabolomas de plantas no modelo enfrentan conjuntos de datos enormes
y se beneficiarian de herramientas que guien un enfoque en clases

biosintéticas especificas (Campbell y Vallano 2018).

Junto con esto, los metabolitos involucrados en una respuesta plastica

generalmente componen solo una pequefia fraccion de la masa total del
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tejido (Heiling et al. 2010) y, por lo tanto, pueden afectar la aptitud sin afectar
los rasgos funcionales basados en la masa (por ejemplo, masa foliar, SLA,
altura de la planta , masa de semillas). En segundo lugar, la produccion de
metabolitos especializados normalmente induce una regulacioén a la baja de
los procesos de crecimiento a través la sefalizacion, incluso si la energia o
los nutrientes no son limitantes, lo que puede afectar la aptitud sin afectar

los rasgos funcionales (Guo et al. 2018).

De hecho, ahora se sabe que la inversion en el crecimiento de las plantas
frente a la defensa esta coordinada a escala celular por dos factores de
transcripcion y es ampliamente detectable en el metaboloma de las plantas
afectadas, mientras que los cambios asociados a los rasgos funcionales solo
pueden ocurrir en generaciones posteriores, si es que ocurren (Schuman 'y
Baldwin 2016).

De manera mas general, los cambios en el metaboloma ocurren en cuestién
de segundos a horas de un estimulo ambiental, mientras que los cambios en
los rasgos funcionales pueden tardar semanas o afios en manifestarse
(Jassey y Signarbieux 2019). Como tal, mientras que los efectos de los
factores estresantes efimeros (p. €j., la sequia) y los entornos fluctuantes
sobre la aptitud de la planta son detectables en el metaboloma, los rasgos

funcionales clasicos pueden pasarlos por alto por completo.

En resumen, la variacibn ambiental a lo largo de la vida de una planta
individual provoca alteraciones en el metaboloma de la planta que afectan
directamente el funcionamiento y la aptitud de la planta. Como tal, considerar
el metaboloma probablemente mejorara el poder de los rasgos funcionales
para explicar los mecanismos detras del funcionamiento de las plantas y los

ecosistemas.
Por ejemplo, los estudios de metabolémica han demostrado de manera

convincente como la identidad y la diversidad de las plantas vecinas afectan
el rendimiento de las plantas y han proporcionado una base mecanica para
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4.2.

la competencia de raices efectos de retroalimentacion planta-suelo y

facilitacion (Chiapusio et al. 2018).

Tanto las plantas como los animales exhiben comportamiento, pero el
comportamiento de las plantas se examina con mayor frecuencia en el
contexto del crecimiento morfolégicamente plastico. La produccion y
liberacion rapida y reversible de metabolitos secundarios también es un
mecanismo clave por el cual se comportan las plantas. La rapida induccion
y atenuacion de los metabolitos secundarios de la planta se produce como
forrajeo de raices mediado quimicamente, defensa de la planta, aleloquimica

y para regular las relaciones mutualistas.

También podemos plantear la hipétesis de que, con la excepcion de los
metabolitos restringidos a taxones especificos (p. €j., glucosinolatos), tales
metabolitos plasticos muestran una sefal filogenética mas débil, aunque la
capacidad de modificar sus concentraciones en respuesta a factores
estresantes puede todavia estar bajo una fuerte seleccion (Kergunteuil,
Roéder y Rasmann 2019).

Medicién, interpretacion y contextualizacién del metaboloma vegetal

La investigacion ecoldgica gravita cada vez mas hacia los estudios de big
data que emplean grandes campafas de muestreo 0 se basan en vastos
repositorios de datos para hacer inferencias mas alld de los factores

especificos del sitio y la dependencia del contexto (Dietze y Lynch 2019).

En el futuro, los estudios de metabolomica ecoldgica también deberan incluir
comparaciones de multiples especies y multiples biomas para explorar la
relevancia total del metaboloma para la ecologia. Para lograr esto, los
investigadores deberan superar los desafios conocidos relacionados con el
disefio de estudios de metabolomica ecologica y la adquisicion y analisis de

datos de metaboldmica.
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Los investigadores también deberan identificar las limitaciones de aplicar la
metabolomica a cuestiones ecolégicas, tanto en general como en
comparacion con los enfoques existentes basados en rasgos, que
actualmente se desconocen. En esta seccion, se resumen esos desafios
conocidos y proponemos soluciones para ayudar a la metabolomica

ecoldgica a ingresar a la era de la ecologia de los grandes datos.

Desafio 1: Disefio de estudios de metabolomica ecoldgica

El desarrollo reciente de enfoques de ciencia de datos adaptados
especificamente a conjuntos de datos grandes y complejos brinda
posibilidades emocionantes para que los ecélogos interroguen los vinculos
entre el metaboloma de la planta y la teoria de rasgos funcionales en
grandes escalas espaciales, ambientales o taxonémicas. Al mismo tiempo,
los movimientos para hacer que los datos cientificos estén disponibles
abiertamente estdn motivando a compartir datos metaboldmicos sin
procesar en plataformas digitales, como GNPS, Metabolomics Workbench y
MetaboLights (Wang et al. 2016).

Sin embargo, inferir vinculos entre el metaboloma de la planta y la variacion
en los rasgos funcionales clasicos requiere que haya suficiente
superposicion entre las bases de datos metaboloémica y ecoldgica (Kattge
2020). Este no es el caso actualmente. Los biélogos moleculares aplican la
metabolémica principalmente a un pequefio nimero de especies de plantas

modelo y, a menudo, a érganos o tejidos especificos.
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Figura N° 3. Superposicion entre metabolémicay ecologia.
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(a) La distribucion geografica estimada de todas las especies de plantas se
compar6 con los datos de metabolémica del Diccionario de Productos Naturales
(DNP; N = 18 456 especies; (Chassagne et al., 2019) con registros de ocurrencia
limpios en GBIF (www.gbif.org). Cada punto denota la presencia de al menos una
especie en una celda de cuadricula de 0,25°, y la intensidad del color aumenta en
funcion del numero de especies presentes (maximo 854 especies, escala
logaritmica natural). (b) El porcentaje de coincidencias entre especies de plantas
en el DNP y especies de plantas en las bases de datos GBIF, TRY (Kattge et al.,
2020) y BIEN (Maitner et al., 2018). (c) El porcentaje de cobertura de las diferentes
formas de crecimiento de las plantas presentes en el DNP, considerando las
especies para las que hay datos disponibles (N = 8111; otros: bridfitos, helechos,
hierba/arbusto, arbusto/arbol, hierba/arbusto/arbol). (d) El nUmero acumulativo de
manuscritos publicados sobre metaboldémica ecoldgica (de una busqueda en Web
of Science de las palabras clave 'ecolog* AND metabolom*'). Los puntos anotados

destacan el rapido cambio en los ultimos 10 afios.
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A pesar de la superposicion limitada entre los datos ecoldgicos y
metabolémicos existentes, ahora estan comenzando a surgir estudios
comparativos de metabol6mica ecoldgica, lo que demuestra los esfuerzos
de los ecologistas para superar estos problemas (Sedio et al. 2018) (Figura
3d).

Ademas, se estima que ya existe suficiente superposicion entre la
metabolémica y las bases de datos de rasgos ecolégicos para dar un
comienzo hacia un estudio de metabolomica ecolégica comparativa global
(Figura 3a-c). Tal esfuerzo dependeria en gran medida de la compatibilidad
entre los andlisis y requeriria un intercambio activo de informacién entre dos
campos distintos. Por el lado de la metaboldémica, la inclusién de datos sin
procesar y metadatos jugard un papel crucial al permitir que los

investigadores reprocesen los datos dentro del contexto de su estudio.

Por el lado de la ecologia, existe la necesidad de involucrar a los
investigadores de metabolémica desde el principio en un ciclo de proyecto,
preferiblemente antes de muestrear especies o ecosistemas de interés. A
pesar de los desafios que se avecinan, el éxito de la revolucién de la
gendmica ecolégica es una clara demostracion de que la combinacion de
distintos campos es posible y tiene la capacidad de generar una poderosa

herramienta para la ecologia (Baldwin 2012).

Desafio 2: adquisicion de datos de metabolomica

Incluso después de que se hayan seleccionado las muestras, los datos que
arrojan son sensibles a una serie de decisiones tomadas durante la
recoleccion y el analisis. Esto solia ser cierto para los rasgos funcionales
clasicos, pero se elimin6é efectivamente debido al gran esfuerzo de los
ecologistas para establecer y compartir las mejores practicas para adquirir

datos de rasgos estandarizados (Dawson et al. 2019).
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La busqueda de las mejores practicas en metabolomica ecoldgica ya ha
comenzado, aunque aun falta un manual en el campo que establezca
enfoques estandarizados para adquirir y analizar la metabolémica datos en
aplicaciones ecoldgicas. Desarrollar un manual de este tipo sera un paso
esencial para llevar los enfoques de la metabolomica a la ecologia (Sedio
et al. 2018).

Durante el trabajo de campo, los investigadores deben decidir si enfriar o
congelar las muestras inmediatamente o dejarlas secar al aire. La
congelacion instantdnea de muestras en nitrégeno liquido proporciona la
visibn mas holistica del metaboloma, ya que evita que los metabolitos menos

estables se descompongan antes del analisis (Sedio et al. 2018).

La congelacion (o al menos el enfriamiento) de las muestras en la
recoleccién puede ser importante en situaciones en las que el metaboloma
cambia sutilmente durante la manipulacion (p. ej., plasticidad), pero es
practicamente un desafio, especialmente en ubicaciones remotas. Por esta
razon, el secado al aire de las muestras es una practica comun en algunas

disciplinas (Chassagne et al. 2019).

Al decidir secar las muestras al aire, los investigadores sacrifican la
capacidad de detectar metabolitos menos estables en favor de recolectar
mas muestras en general. Por lo tanto, dicho enfoque puede ser adecuado
para estudios de metabolomica comparativa, como la deteccién de
diferencias persistentes en los metabolomas entre una gran cantidad de

especies (por ejemplo, variacion del ciclo de vida).

Decidir sobre un método de extraccién apropiado para los estudios de
metaboldémica ecoldgica es una tarea constante para los ecologos y los
investigadores de metabolémica. También se necesita mas trabajo para
armonizar el lado analitico de la metabolémica, que varia mucho entre los
estudios debido a la variabilidad intrinseca en la espectrometria de masas
(Richards et al. 2018).
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En resumen, la cromatografia de gases y liquidos, junto con la
espectroscopia de masas, caracterizan las muestras mediante la
cuantificacion de un conjunto Unico de caracteristicas espectrales. Cada
caracteristica se describe en funcion de su intensidad de sefial relativa,
tiempo de retencion (es decir, propiedades fisicoquimicas) y espectro de
masas (es decir, relacion masa-carga de la caracteristica intacta y de

espectrometria de masas en tAndem, fragmentada).

Si bien la intensidad relativa de la sefial se usa como indicador de la
abundancia relativa, también es una funcion de la respuesta de ionizacion
de una caracteristica, que puede variar debido a la estructura quimica de
una caracteristica, la composicion general de una muestra o el disefio o

protocolo de un instrumento (De Vijlder et al. 2018).

Ademas, el tiempo de retencién, que se utiliza para alinear caracteristicas
entre muestras, es variable entre ejecuciones en el mismo instrumento, y
mucho menos entre laboratorios (Watrous et al. 2017). Como tal, si bien la
sintesis de conjuntos de datos de multiples fuentes es una practica comun
en ecologia, es un desafio hacerlo con conjuntos de datos de metabolomica

no especificos.

Tal enfoque puede ignorar deliberadamente el tiempo de retencion y la
intensidad de la sefal y, por lo tanto, puede aplicarse a multiples conjuntos
de datos simultaneamente. Ademas, la informacién espectral relacionada
con cada grupo se puede comparar con bibliotecas publicas para anotarla
con una estructura quimica putativa o0 un nombre de metabolito, lo que es
uatil para la interpretacion. Sin embargo, aunque la generacion de grupos
espectrales es razonablemente robusta, asignarles estructuras quimicas no

lo es.
La anotacion de metabolitos sigue siendo un cuello de botella importante en

la metabolomica y esta lejos de ser una operacion de rutina (Cuadro 2)
(Peters et al. 2018). Sin embargo, al tratar la informacion quimica asignada
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como supuesta, todavia es posible obtener una visidn ecologica de los
metabolomas de multiples especies, y el paso de anotacién se puede repetir

a medida que se desarrollan nuevos enfoques.

La metaboldmica que utiliza espectrometria de masas en tandem no dirigida
puede detectar miles de moléculas en una muestra bioldgica. Sin embargo,
la anotacidon de moléculas estructurales se limita a estructuras presentes en
bibliotecas o bases de datos, lo que restringe el analisis y la interpretacion

de datos experimentales (Lipinski y Hopkins 2004).

Como tal, normalmente solo entre el 2 % y el 5 % de las caracteristicas
detectadas durante un andlisis de espectrometria de masas no especifico se
comparan con metabolitos conocidos en bibliotecas publicas (Da Silva,
Dorrestein y Quinn 2015). La asignacién de estructuras quimicas a los
espectros, es decir, la anotacibn de metabolitos es un objetivo de
investigacién importante y el tema de desarrollos recientes en metabolémica
computacional. Aqui, se presentan algunos de los enfoques mas

prometedores que surgen de tales desarrollos.

Ahora es posible propagar informacion quimica de metabolitos conocidos en
una muestra a caracteristicas desconocidas utilizando redes moleculares
(Wang et al. 2016). Al mismo tiempo, la cobertura de estructuras quimicas
en bibliotecas espectrales publicas existentes se esta mejorando utilizando
enfoques como in silico, coincidencia de huellas dactilares espectrales con
bases de datos estructurale y descubrimiento de subestructuras sin

supervision (Duhrkop et al. 2019).

Los enfoques de anotacion de metabolitos se han mejorado aun mas al
incluir informaciéon taxonomica (p. ej., mejoras de hasta siete veces) o
combinandolas (p. €j., 60 % de caracteristicas anotadas) (Ernst et al. 2019).
Ademads, los investigadores pueden aumentar la cantidad de caracteristicas
anotadas mediante la agregacion en niveles organizacionales mas amplios

de una taxonomia quimica (por ejemplo, subclase quimica, a clase, a
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superclase) (Djoumbou Feunang et al. 2016) o propagando clasificaciones
guimicas a compuestos no anotados que son espectralmente similares (por
ejemplo, entre grupos de una red molecular). Sin embargo, hacerlo implica

un compromiso entre precision y confianza.

Es aceptable una pérdida de precisidén en la anotacién de metabolitos, ya
que permite a los usuarios eliminar sesgos de instrumentos y protocolos en
datos sin procesar y estandarizar datos entre plataformas analiticas. Sin
embargo, una vez que se han generado los grupos espectrales, la
combinacion de informacion quimica en categorias mas amplias sacrifica la
precision por la confianza en la interpretacion. Por ejemplo, en un conjunto
de datos que describe los metabolomas de 472 especies de plantas
tropicales (datos no publicados), identificamos un total de 515 metabolitos
anotados de 7649 grupos espectrales, pero esto podria colapsarse en 146
clases de metabolitos o 15 superclases de metabolitos.

Quedan varios desafios emocionantes por lograr mediante el uso de la eco
metaboldémica en condiciones de campo, involucrando mas de dos niveles
troficos, o combinando los efectos de los gradientes abidticos con relaciones
intraespecificas e interespecificas (Bahram et al. 2018). La combinacién de
estudios eco metabolémicos con gendmica, transcriptdbmica, estequiometria
de ecosistemas, biologia comunitaria y biogeoquimica puede proporcionar
un paso adelante en muchas areas de las ciencias ecoldgicas, incluidas las
respuestas al estrés, el estilo de vida de las especies, la variacién del ciclo
de vida, la estructura de la poblacion, la interaccion tréfica, el ciclo de

nutrientes, nicho ecoldgico y cambio global (Figura 3) (Baldwin 2012).
Desafio 3: Estadisticas para la metabolémica ecolégica
La cantidad de informacion presente en los datos metabolémicos no

especificos proporciona un gran recurso para examinar los vinculos entre el

metaboloma y los procesos ecoldgicos. Sin embargo, los matices y la
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complejidad de estos datos crean tres trampas comunes para los

estadisticos.

En primer lugar, no tiene sentido comparar la abundancia de diferentes
caracteristicas metabdlicas dentro de una muestra, porque la abundancia de
una caracteristica también depende de su estructura quimica. Esto impide el
uso de indices de diversidad ecoldgica comunes (p. ej., Shannon, Simpson),
gue comparan las abundancias entre caracteristicas metabdlicas y dentro de
ellas. Por lo tanto, la diversidad metabodlica actualmente solo puede

expresarse con confianza como riqueza de caracteristicas metabdlicas.

En segundo lugar, los conjuntos de datos de metaboldmica contienen una
gran cantidad de ceros, debido a que muchas caracteristicas son exclusivas
de las muestras individuales, al mismo tiempo que poseen muchas
caracteristicas que no covarian. Esto es importante porque es comun reducir
la complejidad de los datos metabolémicos mediante la realizacion de
ordenaciones (por ejemplo, analisis de componentes principales, analisis de
coordenadas principales y escalado multidimensional no métrico), que
pueden ser sensibles a estos dos factores. Los métodos como el andlisis
disperso de minimos cuadrados parciales, el bosque aleatorio o las
maquinas de vectores de soporte se aplican cada vez mas a los datos de
metaboldémica (Defossez et al. 2021) porque estan menos sesgados hacia

los datos inflados con ceros que las ordenaciones clasicas.

Finalmente, las matrices de distancia mas utilizadas asumen que todas las
caracteristicas metabdlicas son independientes y no tienen en cuenta los
diversos grados de similitud quimica o relacion entre ellas. Por esta razén,
el desarrollo de enfoques estadisticos que reflejen con precision el espacio
guimico de los datos metabolémicos es objeto de investigacion activa. Por
ejemplo, varios grupos de investigacion estan desarrollando métricas
guimicamente informadas que tienen en cuenta la relacion espectral entre

las caracteristicas metabdlicas individuales (Endara et al. 2018).
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Otros grupos estan utilizando estructuras de arbol con informacion quimica
para restringir las métricas de distancia basadas en arboles (Junker 2018).
Hasta que surja un consenso, las ordenaciones de los datos metabolémicos
deben realizarse con cuidado e interpretarse con precaucion. Suponiendo
gue se eviten estas trampas, los datos de metabolémica son similares a otros
datos multivariados, con la excepciébn de que contienen miles de
caracteristicas metabdlicas (Cuadro 1) y brindan a los usuarios la flexibilidad

de elegir qué tan precisa o confiable debe ser su interpretacion (Cuadro 2).

Contenido de caracteristicas especiales

Hasta el momento, se ha proporcionado evidencia de que las mediciones del
metaboloma, una vez incorporadas adecuadamente a la teoria clasica de los
rasgos funcionales, pueden mejorar nuestra comprension del acoplamiento
entre la fisiologia y la aptitud en los estudios basados en rasgos. Los
articulos de esta revision especial se basan en esta base para explorar como
el metaboloma puede ayudar a caracterizar los mecanismos detras del
ensamblaje de la comunidad vegetal, las interacciones planta-organismo y
los efectos de las plantas y los microorganismos del suelo en los procesos

del ecosistema, asi como para mejorar las predicciones de estos.

Comenzando con la asamblea de la comunidad de plantas, Endara et al.
(2022) combinan analisis filogenéticos y metabolémicos del género
neotropical de arboles Inga en cinco lugares de la Amazonia para mostrar
gue es mas probable que coexistan individuos con metabolomas diferentes,
pero que la variacion regional en los metabolitos relacionados con la defensa
de los herbivoros ocurre independientemente de la filogenética. relacion
Estos hallazgos sugieren que la metacomunidad para cualquier comunidad
regional en el Amazonas es potencialmente todo el Amazonas, y que el
ensamblaje de la comunidad en esta region probablemente depende de

como interactdan los herbivoros con la diversidad metabdlica de las plantas.
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La biodiversidad terrestre esta dominada por las plantas y los herbivoros que
las consumen, y son uno de los principales conductos del flujo de energia
hacia los niveles tréficos superiores. La reconstruccion filogenética de los
estados ancestrales ha revelado evidencia de una escalada en la potencia o
variedad de las defensas quimicas de los linajes de plantas; sin embargo, la
escalada de defensa ha sido moderada por compensaciones y estrategias
alternativas (p. €j., tolerancia o defensa por agentes biéticos) (Fernandez-
Conradi et al. 2022).

Una explicacion para los hallazgos de Fernandez-Conradi et al. (2022) es
gue la riqueza de metabolitos representa solo un aspecto de la diversidad
metabdlica de las plantas que tiene consecuencias para las interacciones
planta-herbivoro. De hecho, Philbin et al. (2022) realizan andlisis
metabolémicos en dos Piper para mostrar que los herbivoros interactiian con
dos aspectos distintos de la diversidad metabdlica de las plantas, a saber, la
composicién metabdlica y la complejidad estructural de los metabolitos. Esta
distincién explica como las especies estrechamente relacionadas sustentan
diversos conjuntos de herbivoros y confirma que las plantas pueden
aprovechar multiples aspectos de la diversidad metabdlica en respuesta a la

presion de los herbivoros.

Otra explicacion para los hallazgos de Fernandez-Conradi et al. (2022)
podria ser que el metaboloma no es estatico y representa el resultado
colectivo de muchos factores biéticos y abidticos que interactian. En este
sentido, Weinhold et al. (2022) explotan un experimento de funcionamiento
del ecosistema de biodiversidad en China para mostrar que la diversidad de
arboles es un determinante importante del metaboloma de la hoja en cuatro

especies de arboles subtropicales.
Al mismo tiempo, Rawlings et al. (2022) utilizan experimentos controlados

con hongos de descomposicién de la madera en bosques de hayas del Reino
Unido para demostrar que las especies pioneras generalistas y tolerantes al
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estrés muestran respuestas metabolicas contrastantes a regimenes de

temperatura constantes frente a fluctuantes.

Finalmente, los estudios de Fernandez-Conradi et al. (2022) y Philbin et al.
(2022) sugieren que el metaboloma responde no solo directamente a los
cambios abiéticos (en ambos estudios inducidos por el cambio de elevacion),
sino también indirectamente a través de interacciones entre el metaboloma
y los herbivoros, que alteran la capacidad de una planta para responder al

cambio abidtico en si.

Los estudios anteriores demuestran colectivamente que el metaboloma
proporciona una visibn mecanicista mas profunda del ensamblaje de la
comunidad vegetal y las interacciones planta-herbivoro. Sin embargo,
también sugieren que el metaboloma es un importante regulador de los
procesos del ecosistema. De hecho, Fernandez-Conradi et al. (2022) y
Philbin et al. (2022) muestran que el metaboloma de la planta da forma a la
dindmica de la comunidad de herbivoros, y Endara et al. (2022) sugieren que

el metaboloma dicta los procesos de ensamblaje de la comunidad vegetal.

Del mismo modo, Rawlings et al. (2022) muestran el potencial de los hongos
de descomposicion de la madera con diferentes estrategias ecolégicas para
mostrar diferentes respuestas metabolicas a la temperatura fluctuante, con
consecuencias para la descomposicion de la madera, un proceso

biogeoquimico importante en los ecosistemas forestales.
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Figura N° 4. Necesidades de investigacion para la integracion del

metaboloma en la ecologia funcional.

INTEGRACION
DEL
METABOLOMA EN

LA ECOLOGIA
FUNCIONAL

Los marcos conceptuales (verde), técnicos (amarillo) y de datos (rojo)
necesarios para establecer las mediciones del metaboloma en un marco de

caracteristicas funcionales.

Los articulos restantes de este articulo especial examinan el metaboloma
como la base de las interacciones planta-suelo. Especificamente, Williams
et al. (2022) caracterizan los rasgos de las raices y las tasas y la composicién
metabdlica de los exudados de las raices en experimentos con 18 especies
de pastizales europeos. Muestran que el metaboloma del exudado de la raiz
es un componente clave del funcionamiento de la raiz y postulan que el
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metaboloma del exudado de la raiz caracteriza un aspecto del espacio
funcional de la raiz que actualmente no se describe en los marcos de rasgos

funcionales existentes.

Finalmente, Sytiuk et al. (2022) realizan un estudio comparativo en cinco
ecosistemas de turberas europeos en un gradiente latitudinal para
determinar como el clima, las caracteristicas edéficas y la filogenia, los
rasgos funcionales y los metabolitos de los Sphagnum afectan la
composicion y el funcionamiento de las comunidades microbianas del suelo
de las turberas. Encuentran que Sphagnum tienen la influencia mas fuerte
sobre la red alimentaria microbiana del suelo, lo que revela que el Sphagnum

es un regulador importante de los procesos del suelo de las turberas.
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V.

CONCLUSIONES

Las conclusiones de la investigacion fueron las siguientes:

1. En esta revision, se ha demostrado que el metaboloma comprende el

grupo de mecanismos moleculares que sustentan la fisiologia vy
representa una lente altamente resuelta a través de la cual examinar la
aptitud de la planta, tanto entre generaciones como dentro de ellas.

Al centrarse en el metaboloma como la base bioquimica del
funcionamiento de los organismos y el lenguaje de las interacciones de
los organismos, los estudios que forman esta caracteristica especial
ilustran como la metaboldmica puede proporcionar una Vvision
mecanicista mas profunda de las cuestiones ecolbgicas abiertas, y
muestran como usar el metaboloma dentro de un marco de ecologia
funcional como una gran promesa para mejorar el poder predictivo en
ecologia.

La aplicacion de enfoques de metabolomica a cuestiones ecoldgicas
requiere un disefio experimental cuidadoso, asi como el desarrollo de
enfoques estandarizados para adquirir y analizar datos de metabolémica
ecologica.

Los ecdlogos y los investigadores en metaboldmica ahora deben trabajar
juntos para desarrollar tres marcos clave necesarios para integrar el
metaboloma de la planta en la ecologia: (a) un marco conceptual,
colocando el metaboloma dentro del contexto de enfoques y teorias
establecidas basadas en rasgos; (b) un marco técnico, equipando a los
ecologistas con las herramientas y la experiencia para medir el
metaboloma en una amplia gama de especies; y (c) un marco de datos,
que proporciona la infraestructura digital y las canalizaciones de
procesamiento de datos necesarias para el uso de datos metabolémicos
de alto rendimiento existentes y futuros en estudios ecoldgicos

comparativos.
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RECOMENDACIONES

Las recomendaciones para futuras investigaciones de la metabolémica

ecologica son las siguientes:

1. Respecto al marco conceptual, se recomienda ampliar la investigacion en
cuanto a como varia el metaboloma en el reino vegetal, ademas de qué
aspectos estan fuertemente restringidos filogenéticamente y cudles se
relacionan con las compensaciones establecidas de la historia de vida. Si
la medicién del metaboloma captura ejes adicionales de especializacion

gue no son evidentes en los rasgos funcionales clasicos

2. En ese sentido, el como la variacion ambiental global (por ejemplo, el
clima) da forma al metaboloma de la planta, si las especies con rangos
geograficos mas grandes poseen metabolismos méas diversos 0 menos
especializados y, si las especies de distintos contextos ambientales

también poseen metabolomas distintos.

3. Sumado a ello, el cémo fluctia el metaboloma con el tiempo, qué
aspectos permanecen estaticos (es decir, brindan un beneficio de aptitud
fisica de por vida) y qué aspectos son dindmicos (es decir, brindan un
beneficio de aptitud fisica de corta duracion). Si se puede utilizar este
conocimiento para desentrafiar los mecanismos detras de la falta de
variacion de los rasgos funcionales clasicos bajo el cambio ambiental a

corto plazo

4. Respecto al marco técnico, se recomienda ampliar la investigacion en si
es posible combinar las ideas del marco conceptual anterior, asi como
del creciente numero de estudios de metabolomica ecolégica (Figura 3d),
para derivar un conjunto de rasgos funcionales moleculares candidatos

gue se pueden medir en el metaboloma
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5.

Investigar cudles son las limitaciones del uso de enfoques metabolémicos
en ecologia y, para qué aplicaciones y en qué situaciones el metaboloma
no proporciona un valor adicional a los enfoques existentes basados en

rasgos.

Ademés de cuales son los métodos de recoleccion y extraccion de
muestras mas apropiados para la metabolémica ecoldgica, si existe una
solucion Unica para todos, o los investigadores deberian elegir entre
varias opciones estandarizadas, cada una con sus propios beneficios y

limitaciones.

En base a ello, si es posible desarrollar un manual para la recopilacion,
adquisicion y andlisis estandarizados de datos de metabolémica

ecologica.

Respecto al marco de datos, se recomienda ampliar la investigacién en
hasta qué punto se pueden utilizar los datos metabolomicos existentes
en estudios ecologicos comparativos, ademas de qué comparaciones
son vélidas (es decir, cudles son los limites de las inferencias), y para
gué especies y ecosistemas ya existe suficiente cobertura y donde

debemos centrar los esfuerzos futuros.

Sumado a si es posible generar un mayor impulso para compartir y reutilizar

datos de metabolomica alojados en repositorios en linea, y qué herramientas

son necesarias para integrar y sintetizar datos metabolémicos y ecolégicos

existentes y futuros (por ejemplo, explotacion de graficos de conocimiento,

R, nuevos métodos estadisticos, didlogo entre propietarios de bases de

datos, metadatos adecuados).
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