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RESUMO

A teoria de metacomunidades busca explicar como processos que atuam em distintas escalas espaciais interagem para
determinar a distribuicdo e ocorréncia das espécies |ocalmente. Essa teoria tem se desenvolvido rapidamente nos Ultimos
anos, sendo considerada uma das areas mais promissoras para 0 estudo de respostas a mudancas ecol égicas globais. No
presente trabal ho, apresentamos uma revisdo dos conceitos que fundamentam a teoria, e propomos uma padronizagéo da
terminologia em portugués para os modelos e para os elementos de estrutura de metacomunidades. Duas abordagens
principais sdo discutidas: a abordagem mecanistica (e seus model os de efeitos de massa, alocacdo de espécies, dinamicade
manchas e neutro), e a de elementos de estrutura de metacomunidades (coeréncia, substituicdo de espécies e sobreposicdo
delimites).

Palavr as-chave: alocacdo de espécies; coeréncia; coincidénciade limites; elementos de estrutura de metacomunidades;
substituicdo de espécies.

ABSTRACT-METACOMMUNITY: ANINTRODUCTIONTO TERM SAND CONCEPTS

Metacommunity theory aims to explain how processes that operate in distinct spatial scales interact to determine the
distribution and local occurrence of species. Thistheory hasdeveloped rapidly in recent years, and isregarded asapromising
approach to the study of global ecological changes. In the present study, we review the concepts related to the theory and
propose a standardization of Portuguese terminology to refer to the models and the elements of metacommunity structure.
Two major approaches are discussed: the mechanistic (and its models of mass effects, species sorting, patch dynamics and
neutral), and the approach of elements of metacommunity structure (coherence, turnover, and boundary clumpling).

K eywor ds: boundary clumping; coherence; elements of metacommunity structure; species sorting; turnover.

INTRODUCAO O desenvolvimento do estudo de

metacomunidades levou a proposi¢cdo de modelos e

O estudo de metacomunidades tem se
desenvolvido muito nos ultimos anos, sendo
considerada uma das teorias mais promissoras para
entender os fatores que influenciam a diversidade e a
estrutura de comunidades (Logue et al. 2011,
Winegardner et al. 2012). No entanto, aindaéumateoria
relativamente novadaEcologia, poisotermo eaideia
de metacomunidades foram propostos por Hanski &
Gilpin (1991) e osestudos SO comegaram aseintensificar
apos o artigo de Leibold et al. (2004) que sintetizou o
desenvolvimento dateoriaaté aguele momento. A teoria
de metacomunidades|evou ao desenvolvimento de uma
terminologiapropria, desde o inicio muitoinfluenciada
pel os estudos de metapopul agoes.

de estruturas idealizadas para o teste de hip6teses sob
diferentes abordagens. Da mesma forma, favoreceu
0 desenvolvimento de andlises estatisticas voltadas a
deteccdo dessas estruturas (Leibold & Mikkelson 2002,
Leibold et al. 2004, Presley et al. 2010), o que também
tem contribuido para a ampliacdo da terminologia
propriadadisciplina

Como o estudo de metacomuni dades nos paises
lus6fonos ainda esta em seu comego, NOsso objetivo
no presente trabalho foi revisar os conceitosbasicose
as abordagens até agora propostas, apresentando o
histérico do uso dos termos em conjunto com 0s
conceitos e com o desenvolvimento atual dateoriade
metacomunidades. Adicionalmente, propomos uma
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uniformizac&o dos termos em portugués para nomear
asmedidas, model os e estruturas de metacomunidades,
com O rigor necessario paraacomunicagao cientifica.

CONCEITOS E DEFINICOES

O termo metacomunidade (Metacommunity)
foi proposto por Hanski & Gilpin (1991) em um estudo
de revisdo sobre metapopulacOes. Esses autores
sugeriram que “se duas espécies ocorrem em um
mesmo grupo de manchas, elas formam uma
metacomunidade, uma comunidade de
metapopulacbes’ e argumentaram ainda que “mesmo
se estas espécies ndo interagem, metacomunidade é
um conceito interessante para descrever ndo somente
0 conjunto de manchas de habitat ocupado por cada
espécie, mastambém paraproduzir probabilidadesde
distribuicdo para sua ocupagdo conjunta’. A andlise
conjunta das distribuicdes das espécies permite
identificar o quanto a presenca de uma espécie ira
influenciar aocorrénciadas demais (e.g. agindo como
facilitador, competidor ou predador), aém do que é
esperado apenas com base nas variaveis ambientais.
Poucos estudos voltaram a usar o termo
“metacomunidade” naquela década (Wilson 1992,
Duelli 1997, Harrison 1999). Hubbel (2001) definiu
metacomunidade como um conjunto de “todos os
organi smos e espéeci es troficamente similaresem uma
colecdo regional de comunidades locais’, sendo que
em seu conceito de comunidades|ocais estd embutida
a ideia de competicdo real ou potencial. Leibold &
Mikkelson (2002) definiram metacomunidade como
“um conjunto de comunidades ecol 6gicas em diferentes
sitios (sites) potencialmente (mas néo
necessariamente) ligados por dispersédo”, e a
comunidade como “ um grupo de espécies em um dado
local”. A definicdo mais usada atualmente é a de
Leibold et al. (2004), que define metacomunidade
como “um conjunto de comunidades|ocaisligadas pela
dispersdo de multiplas espécies potencialmente
interativas’.

O conceito de metacomunidades é flexivel o
suficiente para permitir que sgja aplicado a todos os
tipos de organismos vivos, independente da escala
espacial usada. No entanto, essacaracteristicafaz com
gue os estudiosos precisem de um cuidado extra ao
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pensar na escala espacial que serd usada para avaliar
0S mecanismos de interesse. N80 existem regras
explicitas para a delimitagdo de comunidades e
metacomunidades em estudos empiricos. Essa
caracteristica do conceito se deve justamente ao fato
de que as comunidades e metacomunidades
naturalmente nédo sao sistemas fechados. As espécies
variam na capacidade de dispersdo e assim, uma
paisagem que funciona como metacomunidade para
um grupo deindividuos, pode ser umacomunidadelocal
para outro. Essa variacdo pode afetar de forma
diferente inclusive espécies de um mesmo grupo
taxondmico que tenham capacidades de movimento
entre manchas muito diferentes. Assim, adecisdo sobre
guais espécies considerar como membros da mesma
metacomunidade e qual a extensdo espacial da
metacomunidade e de cada comunidade local deve
levar em conta 0s mecanismos em andlise e a historia
natural das espécies. Por isto, 0s estudos tém variado
muito na delimitacdo das metacomunidades.
Dependendo do trabal ho, a metacomuni dade pode ser
composta por vérios tdxons diferentes (e.g. fungos,
plantas, colémbolos e acaros em Shevtsov et al. 2013),
por apenas um determinado taxon (e.g. morcegos em
Lopez-Gonzélez et al. 2012) ou por apenas um
determinado grupo funcional dentro de um taxon (e.g.
morcegos insetivoras, nectarivoros ou frugivoros em
Cisneros et al. 2015). Na escala espacial também ha
uma grande variagdo, mesmo usando como exemplo
apenas estudos sobre morcegos. Estudosinteressados
em caracteristicas da paisagem delimitaram as
metacomuni dades em escalas espaciais similares aos
estudos de metapopul agdes, por exemplo, considerando
um conjunto de fragmentos de mata como uma
metacomunidade (Cisneros et al. 2015), enguanto
outros, avaliando padrdes de distribui¢cdo em bioma,
utilizaram uma escala biogeogréafica e consideraram
pontos arbitréarios dentro de um pais como as
comunidades que compdem a metacomunidade
(Stevenset al. 2007, Lépez-Gonzalez et al. 2012).

O nivel taxondmico e a escala espacia usada
para delimitar a metacomunidade nos estudos varia
em funcéo daperguntaaser respondidaedasvariaveis
bi 6ticas e/ou abi 6ticas que serdo usadas para explicar
os fatores que determinam a distribui¢do das espécies
(Presley et al. 2009). Assim, 0s parametros para
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determinar os limites da metacomunidade estdo mais
relacionados com uma abstracdo por meio de uma
organizagdo hierarquica, usada para entender a
realidade (Levins 2006). Dessa forma, a
metacomuni dade pode ser mel hor definida como uma
teoria que fornece o arcabouco para delimitar as
escal as espaciai s de estudo do que como umaentidade
real que pode ser encaixada na hierarquiatradicional
de organizac&o dos sistemas bioldgicos: individuo <
populacdo < comunidades < ecossistema. A maior
contribuicdo dessa teoria € facilitar a avaliagéo
explicitade como os fatores de interesse influenciam
a presenca e/ou abundéancia das espécies nas
comunidades em escalas espaciais hierarquicas e
como os fatores que influenciam uma escal a espacial
podeminteragir com aquelesque atuam em umaescaa
distinta para determinar a composi¢ao e abundancia
das espécies.

ABORDAGENS PARA
METACOMUNIDADES

ESTUDOS DE

As defini¢bes de metacomunidades de L eibold
& Mikkelson (2002) edeLeibold et al. (2004) derivam
de duas abordagens distintas para o estudo de
metacomunidades. A primeira se baseia no padréo de
distribuicéo das espécies ao longo de um gradiente
ambiental, e € denominadade“ Elementosde Estrutura
de Metacomunidades” ou EEM (Elements of
Metacommunity Structure - EMS). A segunda
abordagem baseia-se n0s mecani smos responsaveis
pela estruturagdo da diversidade, e € denominada
“Abordagem Mecanistica’ (Leibold et al. 2004,
Cottenie 2005). Essas duas vias de investigacao,
embora potencialmente relacionadas, foram
desenvolvidas de maneira quase inteiramente
independente e poucos estudos tentaram integré-las
(Fernandes et al. 2013, Yeh et al. 2014). Ambas as
abordagens serdo exploradas a0 longo desse texto.

A abordagem dos elementos de estrutura de
metacomunidades

O papel de gradientes ambientais como
determinantes das estruturas das comunidades
ecoldgicase, por conseguinte, dadiversidade, tem sido
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frequentemente discutido em ecologia desde o inicio
do século 20 (Gleason 1926, Gauch & Whittaker
1972a, 1972b, Leibold & Mikkelson 2002, Presley et
al. 2010). Gleason (1926) foi um dos primeirosasugerir
a importancia de uma abordagem baseada em
gradientesao formular osconceitosdeindividualidade
das espécies e continuidade das comunidades e, assim,
motivou vérias propostas de uso de técnicas de
ordenagdo (como a Média Reciproca e a Andlise de
componentes principais) paraidentificar os gradientes
gue estruturam as comunidades (Gauch & Whittaker
1972a, 1972b, Gauch et al. 1977).

O uso de técnicas de ordenacdo paraidentificar
o gradiente ambiental que determinaadistribuicdo das
espécies baseia-se no pressuposto de que as espécies
estdo distribuidas em ambientes em que 0s recursos
de gue necessitam estdo presentes e as variaveis
ambientais sG0 adequadas para a sua sobrevivéncia.
Taisvariaveis podem ser, por exemplo, clima, altitude
e tipo de vegetacdo, e a distribuicio de cada espécie
tem umacdistribuic&o normal, gaussiana, com respeito
aessasvariaveis (Gauch & Whittaker 1972a). Entéo,
a mudanca na composi¢ao de espécies representaria
uma mudancga nas variavels ambientais importantes
para essas espécies nos sitios. Gauch & Whittaker
(19724, 1972b) propuseram o0 uso da ordenacdo por
Média Reciproca (Reciprocal Averaging) para este
fim. Este método ordenaas espéciesnamatriz juntando
aquelascom distribuicdo maissimilar ejuntando locais
também em fungdo da similaridade nacomposic¢éo. A
ordenagdo dos sitios com base na composi¢cdo de
espécies, consequentemente os ordenariatambém em
funcéo dasua similaridade quanto adquelasvaridveis
ambientais importantes para as espécies. No entanto,
para essa ordenacdo representar um gradiente
ambiental, as espécies devem responder aumamesma
gamade recursos e variaveis ambientais, mesmo que
a resposta a essas variaveis seja em direcdes
diferentes. Por exemplo, uma espécie da comunidade
pode responder positivamente a luz enguanto outra
responde negativamente, mas ambas respondem a
intensidade deluz. Nesse caso, 0s pontos onde apenas
a espécie que é atraida pela luz esta presente estarao
ordenados na regido oposta aquel es em que a espécie
gue responde negativamente esta presente, e nos
pontos onde ambas ocorrem, aintensidade de luz deve
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ser intermediéria e estes ficardo ordenados entre os
dois extremos.

Leibold & Mikkelson (2002) se basearam nas
propostas da década de 1970 de avaliar a distribuicdo
de espécies nas comunidades usando a ordenagdo de
matrizes para detectar o gradiente ambiental e
elaboraram um teste hierarquico denominado EEM
(Figura 1), posteriormente modificado por Presley et
al. (2010). Esse teste permite identificar os padroes
de co-ocorréncia de espécies que representam a
distribuicdo das espécies ao longo de gradientes
ambientais (Tabela 1 e Figura 1). O teste EEM é
composto de trés medidas derivadas de ordenagdes
de uma matriz de incidéncia de espécies por sitio: a
coeréncia (coherence), a substituicdo (turnover) e a
coincidéncia de limites (boundary clumping).

O primeiro passo daandisede EEM éo célculo
do elemento coeréncia, que testa se as espécies que
compdem ametacomuni dade respondem aum mesmo
gradiente ambiental. O primeiro passo do célculo da
coeréncia é quantificar o nUmero de auséncias

| Aleatoria #:

NS

Neg

Coincidéncia
de
Limites

IM<1

IM=>1

4
Aninhada Aninhada Aninhada
hiperdispersa Aleatoéria Agrupada

Coeréncia

Substituigao
de
espécies

Quase-
estruturas
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embutidas (embeded absences) numa matriz de
incidéncia de espécies por sitio ordenada por Média
Reciproca (Reciprocal Averaging). A auséncia
embutida é uma auséncia localizada entre duas
presencas na matriz ordenada (Figura 2). A auséncia
embutida é uma auséncia entre os limites minimos e
maximos da faixa do gradiente ambiental em que se
espera que a espécie esteja presente. Entéo esse tipo
de auséncia ndo esta relacionado ao primeiro eixo de
ordenacdo da comunidade e, portanto, ndo é em
resposta ao gradiente ambiental. A significancia da
resposta ao gradiente ambiental € obtida por um teste
de Monte Carlo, comparando o nimero de auséncias
embutidas na matriz ordenada por Média Reciproca
com a média em matrizes ordenadas ao acaso. Se a
diferencando for significativa, aordem dos sitios ndo
representaum gradiente ambiental de respostaconjunta
das espécies. Se 0 nimero de auséncias embutidas
for maior do que o0 esperado ao acaso, €identificadaa
primeira estrutura de metacomunidades possivel,
denominada tabuleiro (checkerboard).

_ [ Tabuleiro de
g damas

Neg

Pos

Pos

Coincidéncia
de
Limites

IM<1

Igualment
ESPagadaS) Gleasonlana m

IM>1

Figura 1. Teste hierérquico dos Elementos de Estrutura de M etacomunidade (Elements of Metacommunity Structure -

EMYS). Legenda: NS = N&o Significativo; Neg = Negativo; Pos = Positivo; IM

= [ndice de Morisita. Os Elementos de

Metacomunidade estéo dentro dos losangos e as Estruturas de Metacomunidade dentro dos paralelogramos. Figura

adaptadade Presley et al. (2010).

Figure 1. Hierarchical test of Elements of Metacommunity Sructure (EMS). Legend: NS = not significant; Pos =
positive; IM = Morisita Index. The elements of Metacommunity Sructure are inside the paral elograms. Figure adapted

from Presley et al. (2010a).
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Tabela 1. Model os de metacomuni dade inferidos pel os el ementos de estrutura de metacomunidades (Leibold & Mikkelson
2002; Presley et al. 2010a). VVal ores esperados para os el ementos para cada model o e descri¢do dos model os. NA: ndo se
aplica; NS: N&o significativo; - Negativo; + positivo; IM=indice de Morisita.

Table 1. Metacommunity models inferred through elements of metacommunity structure (EMS, Leibold & Mikkelson
2002; Predley et al. 2010a). Expected values of the elements for each model model and models descriptions. NA: do not
apply; NS Not significant; - Negative; + positive; IM= Morisita Index.

3 3
g 3 8 g 8
Modelo & =3 &= Descricio do Modelo
g % * g S
o sy c-
3 S
Caracterizado por maior nimero de Substituicdo de
Tabuleiro de Espécies entre localidades do que o esperado pelo acaso;
- NA NA . e P P
damas sendo assim um indicativo de competicdo interespecifica
(Diamond 1975).
A ordenacdo das espécies nos sites ndo é diferente do
acaso; indicando que o eixo de ordenagdo ndo representa
Aleatério NS NA NA um Unico gradiente ambiental; ou sgja; as espécies da
comunidade ndo respondem a0 mesmo gradiente
ambiental (Leibold & Mikkelson 2002).
As comunidades menos ricas sdo subgrupos aninhados
Distantes/ de comunidades mais ricas. O aninhamento pode ser
ainda caracterizado pelo nivel de agrupamento dos
Aninhado + - Aleatérios/ limites de distribuicdo das espécies para avdiar se a
perda de espécies é ap acaso; continua ou se grupos de
Sobrepostos  eqécies sdo perdidos juntos ao longo do gradiente
(Patterson & Atmar 1986).
i A distribuicdo das espécies ao longo do gradiente
Igual mente N N Distantes ambiental é mais espagada do que o esperado ao acaso;
espacado IM<1:0 indicando que a competi¢cdo é um mecanismo importante
' na estruturacdo das comunidades (Tilman 1981).
.. A distribuicdo das espécies ao longo do gradiente
Glessoniano N N Aleatorios ambiental reflete as repostas intrinsecas das espécies e a
IM=NS coexisténcia é resultado de semelhangas casuais nos
requisitos ou tolerancias (Gleason 1926).
A distribuicdo das espécies ao longo do gradiente é mais
agrupada do que o esperado e os limites de distribuicéo
Clementsiano N N Sobrepostos 5 coincidentes; indicando que as espécies podem
IM>1 compartilhar uma histria evolutiva comum; possuir

relacBes ecoldgicas interdependentes e/ou barreiras a
dispersdo comuns (Clements 1916).

A estrutura em tabuleiro foi proposta por
Diamond (1975), que descreveu as comunidades de
aves nas ilhas do Arquipélago Bismark como uma
estrutura "tabuleiro de damas" (checkerboard).
Nessa estrutura certos pares de espécies nunca ou
muito raramente ocorrem juntos na mesma ilha, o
que é interpretado como resultado do processo de
exclusdo competitiva. O estudo de Diamond (1975)
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sofreu duras criticas que sugeriam que ndo havia
nenhuma evidénciade que aestruturafosse diferente
de uma ordenagdo aleattria da distribuicdo das
espécies, devido a auséncia de um teste contra um
modelo nulo (Connor & Simberloff 1979). Assim, a
aplicacdo do teste de Monte Carlo no teste de
Coerénciado EEM fornece umaalternativa paraesse
problema.
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[N

4 |
- N

- TN

Figura 2. Metacomunidade ordenada por médiareciproca
com cinco espécies (a; b; ¢; d; €) e cinco comunidades
locais(1; 2; 3; 4; 5); preenchimento da célulacom cor preta
indica presencadaespécie eacélulabrancaindicaauséncia.
A espécie "b" apresenta uma auséncia embutida na
comunidade 2 e a espécie "c" apresenta duas auséncias
embutidas nas comunidades 2 e 4.

Figure 2. Metacommunity ordinated through reciprocal
averaging with five species (a; b; c; d; €) and five local
communities (1; 2; 3; 4; 5), black filled cell indicate species
presence and white cell indicates absence. The species
"b" presents um embedded absence in community 2 and
species "c" presents two embedded absences in
communities 2 and 4.
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O segundo elemento aser avaliado no EEM éa
substituicdo, que é calculado apenas para as
metacomunidades coerentes. Esse el emento determina
Se 0S processos que estruturam a diversidade levam a
substituicdo ou a perda de espécies ao longo do
gradiente e é calculado pela contagem do nimero de
substitui ¢des de espéci es paracada par de sitiose para
cada par de espécies. Como as auséncias embutidas
ndo estdo relacionadas as variaveis que compdem o
gradiente ambiental representado pelo eixo de
ordenagdo, elas sdo preenchidas antes do célculo da
substitui¢do. Quando o nimero de substituicdes é
significativamente maior do que amédiadas matrizes
aleatorizadas a estruturaapresenta substituicdo positiva
(Figura3A), resultado compativel com trés estruturas
de metacomunidades possiveis (Figura 1). Quando o
nimero de substituicdes é significativamente menor
do que a média das matrizes aleatorizadas, ocorre
perda de espécies em vez de substituicéo, compativel
com estruturas aninhadas (Figura 3B). A proposta foi
modificadaparaincluir asquase-estruturas e solucionar
0 problema dafalta de identificagdo de uma estrutura
guando asubstituicdo ndo erasignificativa (Presley et
al. 2010; Figura 1). Assim, gquando a substituicdo
negativa ou positiva ndo é significativa o resultado é
uma quase-estrutura.

Figura 3. Exemplo de umamatriz ordenada com duas comunidades|ocais (1 e 2) e cinco espécies (a; b; c; d; €); acor preta

indicapresencaeacor brancaauséncia. Namatriz A ocorre Substitui cao de Espécies positiva (aespécie”
a" nacomunidade 2); namatriz B ocorre Substitui¢ao de Espécies negativa (acomunidade 2 perde

1 étrocadapelaespécie”
aespécie "e" que esta presente na comunidade 1).

€' dacomunidade

Figur e 3. Example of a matrix ordinated with two local communities (1 and 2) and five species (a; b; c; d; €); blackfilled

cell indicate species presence and white cell indicates absence. In matrix A, turnover is positive (species "¢"

from

community 1 is substituted for species"a" in community 2); in matrix B, turnover is negative (community 2 |oses specie

€", which is present in community 1).

Oecol. Aust., 21(2): 108-118, 2017
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A coincidénciadelimites, terceiro elemento de
estrutura de metacomunidades, quantifica a
sobreposi¢do dos limites de distribui¢do das espécies
no gradiente ambiental. O calculo éfeito pelo teste de
X2 de adequabilidade (X2 goodness-of-fit test) que
compara a distribuicdo observada a uma distribuicdo
esperada (equiprovével) das localizagdes dos limites
dedistribuicéo (Hoagland & Collins 1997, Leibold &
Mikkelson 2002). Quando o resultado do teste de X2
mostra que a distribuicdo das espécies ndo é
significativamente diferente da distribuicéo
equiprovavel, indicaqueoslimitesde distribuicdo das
espécies estdo aleatoriamente distribuidos e as
espécies respondem de maneira independente ao
gradiente. Quando esse teste é significativo, é
calculado o indice de Morisita (IM) para determinar
se os resultados representam limites agrupados
(clumped) ou hiperdispersos (hyperdispersed). O
indice acima de 1 mostra que as espécies tém limites
dedistribui¢do sobrepostos e ocupam amesmaporgao
do gradiente ambiental, ou seja, a distribuicéo é
agrupada como a proposta por Clements (1916). O
indice abaixo de 1 indicaque oslimitesdedistribui¢do
estdo mais distantes do que o esperado, indicando que
adistribuicdo das espécies é mais separada do que o
esperado no gradiente (Tilman 1981). Esse elemento
ira distinguir entre trés estruturas possiveis com
substituicdo positiva e entre trés com substituicao
negativa.

O pacote metacom (Dallas 2014) para o
ambiente de programagdo R permite calcular os trés
elementos de estrutura de metacomunidades e a
construcdo de gréficos que representam as matrizes
ordenadas. A disponibilizacdo desse pacote tem
facilitado o desenvolvimento de estudos usando essa
abordagem (Dallas & Drake 2014, Heino et al. 2015,
Sebastien & Balent 2015).

A grande contribui¢do do EEM no estudo de
metacomunidades é permitir o teste empirico deforma
clara e objetiva de hipoteses tedricas de estrutura de
comunidades descritas na literatura desde o inicio do
seculo 20, permitindo resultados comparéveis entre
estudos. A proposta dessas estruturas no passado gerou
grande discussdo entre pesquisadores porgque a
explicagcdo bioldgica fornecida era compreendida e
reconhecida, mas até ent&o, havia grande dificuldade
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de sedemonstrar os resultados empiricamente. Estudos
gue usam essaabordagem vém aumentando nos tltimos
anos (Presley et al. 2011, Bried et al. 2015, Cisneros
et al. 2015, Heino & Alahuhta2015, Heino et al. 2015),
mas ai nda sdo escassos naAmeéricado Sul (Fernandes
et al. 2013, Provete et al. 2014).

A abordagem mecanistica

A abordagem mecanisticade metacomunidades
complementa os estudos cl &ssi cos de comunidades ao
considerar explicitamente os mecanismos que
estruturam a diversidade nas escalas espaciais|ocal e
regional. A biodiversidade € estruturada por processos
gue operam em muitas escalas hierérquicas; desde
populacdes de uma mesma espécie; populacoes
interativas de dif erentes espécies (predadores e presas,
competidores; etc.); comunidades completas até
ecossistemas. Essahierarquiade escalasdediversidade
€ inerentemente espacial. Assim, os padrées de
biodiversidade sdo escalonados desde ecossistemas
locais até pai sagens e regi 6es biogeogréficas (Ricklefs
2008). Os estudos de metapopulagdes contribuiram
para demonstrar a importancia relativa da escala
espacial no efeito de fatores como a qualidade do
habitat, as interacBes entre as espécies e a migragdo
sobre a diversidade local. Esse entendimento foi
possivel devido a mudanca de foco, das dindmicas
populacionaisem escalalocal (dentro damancha) para
0S mecanismos responsaveis pela persisténcia da
populacdo em uma rede de manchas de habitat
conectadas por dispersdo. O avanco nos estudos de
metapopulacdes levou a criagdo de modelos
metapopulacionais com mais de uma especie e foi o
catalisador dos modelos mecanisticos de
metacomunidades (Hanski & Gilpin 1991, Leibold et
al. 2004).

Antes de abordar os model os mecanisticos de
metacomunidades, é importante esclarecer que o
conceito de mancha nos estudos de metacomunidades
n&o é totalmente equivalente ao conceito de mancha
dos estudos de ecol ogia de pai sagens, frequentemente
tratando de fragmentos com limites bem definidos. A
mancha neste contexto tem limites menos claros que
podem variar em fungdo do conjunto de espécies em
estudo. Uma mancha para uma espécie generalista



Metacomunidades: uma Introducéo aos Termos e Conceitos

tende a ser maior e englobar maior heterogeneidade
ambiental do que a mancha de hébitat ocupada por
umaespécie especialista. Assim, como acomunidade
local é composta por espécies que ocupam manchas
de tamanhos distintos, os limites da mancha que
abrigaacomunidade local, em geral, sdo arbitrarios.
Em teoria, amancha que abriga a comunidade local
abrange uma é&rea dentro da qual todos os
individuos tém amesma probabilidade de interagir
sem que haja heterogeneidade espacial na
distribuicdo de abundancia (Holyoak et al. 2005).
Holyoak et al. (2005) sugerem outras trés formas
préticas de delimitar acomunidade |ocal baseado nas
formas de determinar as manchas nos estudos de
metapopul agéo:

1. Discretas: selecionam-se sistemas com
limites discretos como lagos e pogas, como sefaz com
manchas em estudos metapopul acionais. A dificuldade
desta abordagem é que frequentemente as espécies
variam em suas escalas de movimento e 0 que seria
uma Unica mancha para uma espécie da comunidade
pode representar duas manchas independentes para
outra espécie.

2. Habitat: baseia-se em organismos dominantes
estrutural mente (usualmente plantas) para definir os
limites da comunidade. A utilidade dessa abordagem
depende da influéncia relativa de condi¢des fisicas,
dispersdo, eventos estocasticos, interactes entre as
espécies e sucessdo. Essa definicdo é atil para tipos
de habitats e conjuntos de espécies que se repetem
em ocorréncia e sdo suficientemente permanentes em
relacdo ao tempo de duracdo do estudo ecol bgico.

3. Pontos arbitrarios: acomunidade é definida
CoMo 0 conjunto de espécies ocorrentes em uma
localidade pré-selecionada. Esta abordagem é amais
comum e compartilha alguns problemas com a
abordagem baseada em habitat, como identificar a
relevancia da escala espacial na qual descrever a
comunidade e o critério apropriado paraainclusdo de
“espécies turistas’, isto €, espécies que sO estdo
presente por uma parte do tempo.

Sugerimos que os fatores mais importantes ao
definir o tamanho e a distancia entre as manchas de
uma metacomunidade sejam: (1) permitir que os
individuos dentro de uma mesma mancha tenham
maior probabilidade de interagir entre si do que com
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individuos de manchas distintas, mas (2) as manchas
ndo sejam t&o distantes a ponto de a dispersdo entre
€las ser impossivel na escalatemporal dos processos
ecol dgicos que estdo sendo estudados.

Leibold et al. (2004) estruturaram aabordagem
mecanistica de metacomunidades e elegeram quatro
model os como descritores dos processos gque atuam
nas metacomunidades. Esses modelos, que ja haviam
sido propostosindividua mente em estudos anteriores,
descrevem como 0s mecanismos de especiagéo,
extingao, dispersdo e competicdo geram e estruturam
adiversidade no espago:

1. Dinamica de manchas (patch dynamics)
(Levins & Culver 1971): descreve uma
metacomunidade na qual as manchas que abrigam as
comunidades locais sdo similares quanto asvariaveis
ambientais que podem influenciar na abundancia das
espécies da comunidade. As manchas podem estar
ocupadas ou desocupadas ao longo do tempo devido
asdindmicasde col onizacao e extingdo. A diversidade
de espécies local é limitada pela dispersdo e pelas
interacBes que podem ser, por exemplo, interactes
competitivas, predador-presa ou parasita-hospedeiro.
As dindmicas espaciais sdo resultado de um trade-
off entre a capacidade de ocupar a mancha e a
capacidade de dispersdo.

2. Alocacgéo de espécies (species sorting):
descreve uma metacomunidade na qual as manchas
gue abrigam as comunidades |ocais sdo diferentese o
filtro ambiental determina as espécies que ocorrem
em cada mancha. Neste modelo o papel da disperséo
naestruturacdo dadiversidade é suficiente apenas para
permitir gue as espéci es colonizem os ambientes para
0s quais estdo melhor adaptadas (fisiologicamente e
morfologicamente) e ndo é grande o suficiente para
manter popul agdes em ambientes sub-6timos.

3. Efeito de massa (mass effect) (Shmida &
Wilson 1985): descreve umametacomuni dade em que
as manchas que abrigam as comunidades locais sdo
diferentes e as espécies também apresentam
habilidades competitivas diferentes, mas as espécies
se mantém nos habitats sub-6timos (ou até em locais
desfavoraveis) pela imigragdo a partir dos hébitats
6timos. A diferencaem relagéo ao modelo de alocacdo
de espécies é a escala temporal na qual ocorre a
dispersdo e a competicdo. Enquanto na alocacéo de
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espécies, dispersdo e competi¢do ocorrem em escal as
temporais diferentes, no efeito de massa a dispersio
ocorre na mesma escala temporal da competicéo,
sendo assim, suficiente para manter populages nos
ambientes sub-6timos.

4. Neutro (neutral) (Hubbell 2001): descreve
uma metacomunidade naqual as espécies apresentam
habilidades competitivas e capacidade de dispersdo
similares, e a variacdo na frequéncia relativa das
espécies é aleatéria. A dindmica da diversidade de
espécies é resultado do balanco entre a probabilidade
de perda (extingdo, emigracdo) e de ganho (imigracéo,
especiacdo) de espécies. Essa dindmica, por deriva,
levaria ao estabelecimento de apenas uma espécie na
metacomunidade inteira, mas as dindmicastransientes
s40 tdo longas que ha tempo suficiente para novas
espécies entrarem no sistema vindas de outras
metacomunidades como em uma dinémica fonte-
sumidouro (source-sink) ou por especiacdo.

Apesar do avango na teoria de
metacomunidades baseada na abordagem
mecanistica, ainda ha uma grande dificuldade em
realizar estudos empiricos experimentais e,
principalmente, observacionais usando essa
abordagem (Logue et al. 2011). Identificar os
model os que melhor descrevem 0s mecanismos que
estruturam uma metacomunidade de interesse ainda
€ um desafio e existem discussdes se 0os modelos
propostos de fato representam mecani smos distintos
determinando a estrutura da metacomunidade.
Winegardner et al. (2012) sugerem que apenas 0S
modelos de alocacéo de espécies e neutro séo
mutuamente exclusivos, enquanto os modelos de
efeito de massa e dindmica de manchas seriam casos
particulares do modelo de alocagdo de especies. A
guantidade de dispersdo é aUnica caracteristica que,
sozinha, distingue essestrés model os, sendo limitante
para algumas espécies na dindmica de manchas,
eficiente para a maioria no modelo de alocacdo de
espécies e alto paraamaioriadas espécies no model o
de efeitos de massa. A heterogeneidade do habitat
distingue 0 model o de dindmicade manchas dos outros
dois. Na alocacdo de espécies e no efeito de massa,
ha manchas de habitat com diferentes qualidades,
enquanto na dindmica de machas, as manchas sao
homogéneas, por defini¢ao.
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CONSIDERACOES FINAIS

Nesse estudo, destacamos que a
metacomunidade deve ser entendidacomo umateoria
mais do que como uma entidade real que pode ser
encaixada na hierarquia tradicional de organizacdo
dos sistemas biol6gicos. Esta teoria fornece um
arcabouco para avaliar a relacdo entre mecanismos
em diferentes escalas espaciais na determinacdo da
diversidade. Dessaforma, elaéumaabstracdo e como
j& esclarecido por Levins (2006) “As abstracoes
podem ser inuteis se elas podem responder
perguntas apenas sobre si mesmas.”. Entdo, embora
seja claro que uma teoria tdo nhova como a de
metacomuni dades necessite de estudos tebricos para
se consolidar, é necessario também um investimento
narealizacdo de estudos que a apliguem ateoria para
responder perguntas préticas sobre conservacéo e
diversidade e até mesmo para detectar falhas ou
imprecisdes nateoria.

Esperamos contribuir para esse objetivo
fornecendo um apanhado tedrico que facilite entrada
de estudantes e profissionais hessa linha de pesquisa,
principal mente nos paiseslusofonos. Sugerimostermos
em portugués com o objetivo de colaborar na
padronizag&o dos conceitos em portugués e permitir a
comunicacdo clara e precisa. A base para 0 avango
cientifico € a clareza na comunicacao.
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