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RESUMO

Ha um continuo debate na literatura ecologica sobre os mecanismos que determinam os padrdes espaciais da
riqueza de espécies. Uma das tentativas de encontrar explicacdes para esses padroes ¢ a Teoria Metabdlica da
Ecologia (MTE — Metabolic Theory of Ecology). AMTE assume que os padroes de distribuigdo de espécies estdo
relacionados a temperatura e que esta interfere no metabolismo dos individuos. Neste trabalho, mostraremos
que, embora controversa em varios aspectos, a MTE difere das demais hipoteses desenvolvidas para explicar
os gradientes de riqueza por fazer predi¢des precisas em relacdo aos padrdes de riqueza de espécies em ampla
escala e propde que uma varidvel ambiental influencia primariamente esses padroes (temperatura). Essas
predicdes tornam a teoria testavel e falseavel, o que tem tornado a MTE alvo de constantes debates na ecologia
nos ultimos anos. Desta forma, neste artigo analisaremos a repercussdo da MTE na literatura cientifica através
de analises cienciométricas, descreveremos os principios basicos dessa teoria e apontaremos suas principais
vantagens e falhas ao tentar explicar os padroes latitudinais de riqueza de espécies. Apesar da MTE muito
citada nos principais periodicos sobre ecologia, ela ndo se aplica a maioria dos processos ecologicos, pois ndo
leva em consideragao fatores fundamentais que, geralmente, regem os padroes de diversidade.
Palavras-chave: Riqueza de espécies; cienciometria; gradiente de temperatura; taxa metabolica;
macroecologia.

ABSTRACT

DIVERSITY GRADIENTS AND THE METABOLIC THEORY OF ECOLOGY. There is an ongoing
debate about the mechanisms involved in the origin and maintenance of geographical patterns in species
richness. An attempt to explain these patterns is the Metabolic Theory of Ecology (MTE) was proposed. The
MTE assumes that species richness patterns are related to environmental temperature, which influences on
individual metabolism. In this paper, we show that although controversial in some aspects, the MTE differs
from other theories by making precise predictions about species richness patterns in large spatial scale and
proposing that an environmental variable (temperature) influences these patterns. These predictions make the
theory testable and falsifiable, which has caused a considerable debate in Ecology in the last years. Thus, here
we analyze the MTE impact on the scientific literature, via a scientometric analyses, as well as describing the
basic principles of this theory and point out their main advantages and disadvantages. Although MTE has being
highly cited by main ecology journals, it does not apply to most of ecological processes, because it does not
consider fundamental features that, in general, drive the diversity patterns.
Keywords: Species richness; scientometry; temperature gradients; metabolic rate; macroecology.

RESUMEN

GRADIENTES DE DIVERSIDAD Y TEORIiA METABOLICA DE LA ECOLOGIA. Existe un debate
continuo en la literatura ecoldgica sobre los mecanismos que determinan los patrones espaciales de la riqueza
de especies. Una de las tentativas de encontrar explicaciones para estos patrones es la Teoria Metabolica de
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la Ecologia, (MTE — Metabolic Theory of Ecology). La MTE asume que los patrones de distribucion de las
especies estan relacionados con la temperatura y que ésta interfiere en el metabolismo de los individuos. En
este trabajo, mostraremos que a pesar de generar controversia en varios aspectos, la MTE difiere de las demas
hipotesis desarrolladas para explicar los gradientes de riqueza por hacer predicciones precisas en relacion a los
patrones de riqueza de especies a gran escala y proponer que una variable ambiental principal (la temperatura)
influye en esos patrones. Estas predicciones hacen que la teoria sea susceptible de ser verificada o rechazada,
lo cual ha hecho que la MTE sea objeto de debates constantes en la ecologia en los tltimos afios. De esta
forma, en este articulo analizaremos la repercusion de la MTE en la literatura cientifica a través de analisis
cienciométricos, describiremos los principios basicos de esta teoria y mostraremos sus principales ventajas
y fallas al tratar de explicar los patrones latitudinales de riqueza de especies. A pesar de que la MTE es
ampliamente citada en las principales revistas sobre ecologia, no se aplica a la mayoria de procesos ecolégicos,
pues no considera factores fundamentales que generalmente rigen los patrones de diversidad.

Palabras claves: Riqueza de especies; cienciometria; gradiente de temperatura; tasa metabolica; macroecologia.

INTRODUCAO

Hé4 um continuo debate na literatura ecologica
sobre os mecanismos que determinam os padroes
espaciais da riqueza de espécies (Rohde 1992,
Rosenzweig 1995, Gaston 2000, Hawkins et al.
2003, Willig er al. 2003, Mittelbach et al. 2007,
Whittaker et al. 2007). O aumento no nimero de
espécies dos podlos ao Equador ¢ um padrio bem
conhecido, e varios mecanismos t€ém sido propostos
para explica-lo. Entretanto, apesar de cerca de dois
séculos de trabalho (Hawkins 2001), ainda ha poucas
explicagdes aceitas de forma consensual e as causas
que geram esses padrdes continuam incertas.

Em decorréncia do intenso acimulo de dados
e avangos metodologicos sobre os padrdes de
diversidade realizados nas Ultimas décadas, muitas
hipoteses tém surgido para explicar as origens e
manutencdo desses padrdes (p.ex., Rohde 1992,
Rosenzweig 1995, Gaston 2000, Hawkins et al. 2003,
Willig et al. 2003, Mittelbach et al. 2007, Whittaker
et al. 2007). Muitas dessas hipoteses falham por
basearem-se em pressupostos logicos questiondveis,
por circularidade de raciocinio ou por ruptura com
as evidéncias empiricas (Rohde 1992). Certamente,
a complexidade desses padrdes estd ligada a fatores
de causalidade multipla, colinearidade entre as
variaveis e eventos historicos dificeis de serem
medidos e testados. De acordo com Ricklefs (1973),
o padrdo latitudinal geral no numero de espécies
deve estar relacionado a algum fator climatico,
ou a combinacdo de fatores, que mudam de forma
consistente com a latitude. Varios fatores poderiam

servir como candidatos adequados: temperatura
média, precipitacdo anual, estacionalidade, para dizer
alguns, mas ecélogos tém falhado em encontrar um
elo convincente entre a diversidade dos organismos
(relacionados  aos
caracteristica do ambiente fisico. Além disso, € preciso
considerar os componentes histéricos e evolutivos
envolvidos na origem ¢ manutencdo desses padrdes

processos  metabolicos) e

latitudinais.

A busca por uma teoria unificada que considere
varias caracteristicas na estrutura e funcionamento
de sistemas ecologicos proporcionaria um grande
avanco para a ecologia (Duncan et al. 2007).
Nesse sentido, muito se tem feito para explicar
os gradientes latitudinais de diversidade e, em
uma reducdo significativa do nimero de hipoteses
realizada recentemente, costuma-se pensar em cinco
grupos de hipoteses tidas como as “mais aceitaveis™:
clima, tempo evolutivo, heterogeneidade de habitats,
disponibilidade de area e as restrigdes geométricas
(Jetz & Rahbek 2001, Whittaker et al. 2001, Willig
et al. 2003). No entanto, dentre essas, o clima tem
se mostrado consistentemente um dos mais fortes
preditores da riqueza de espécies em ampla escala
espacial (Hawkins et al. 2003). Acredita-se que o clima
(tendo temperatura como a variavel mais expressiva)
tem influéncia direta ou indireta sobre a distribui¢ao
geografica das espécies, independentemente de
processos de longa duracdo, como especiacdo e
extingdo em escala regional.

Baseando-se na premissa acima, Brown et al.
(2004) propuseram a “Teoria Metabolica da Ecologia”
(MTE - Metabolic Theory of Ecology) na tentativa
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de explicar muitos padrdes ecoldgicos, incluindo os
gradientes de riqueza de espécies. AMTE assume que
os padroes de distribuicdo podem ser relacionados
a temperatura, que interfere no metabolismo dos
individuos (Allen et al. 2002). Assim sendo, a
estrutura e a dindmica de comunidades seriam
inextricavelmente ligadas ao metabolismo individual
(Allen & Gillooly 2007), ou seja, as interagdes entre
organismos seriam restringidas pela taxa metabolica.

Neste trabalho,
controversa em varios aspectos (p.ex., Cyr & Walker
2004, Koehl & Wolcott 2004, Sterner 2004, Whitfield
2004, Muller-Landau et al. 2006a, b, van der Meer
2006, Cassemiro et al. 2007a, b, Duncan et al. 2007,
del Rio 2008), a Teoria Metabolica da Ecologia difere
das demais hipoteses desenvolvidas para explicar os

mostraremos que, embora

gradientes de riqueza por fazer predigdes precisas
em relagdo aos padroes de riqueza de espécies em
ampla escala e propde que a temperatura ambiental
influencia primariamente esses padroes atuando no
nivel individual ou populacional. Essas predi¢des
tornam a teoria testavel e falseavel, o que tem tornado
a MTE alvo de constantes debates na ecologia nos
ultimos anos. Desta forma, neste artigo analisaremos
o impacto da MTE na literatura cientifica através de
analises cienciométricas, descreveremos os principios
basicos dessa teoria e apontaremos suas principais
vantagens e falhas ao tentar explicar os padrdes
latitudinais de riqueza de espécies.

PRINCIPIOS BASICOS DA TEORIA
METABOLICA DA ECOLOGIA

Com base em alguns estudos sobre padrdes de
distribuicao espacial de riqueza de espécies (Hawkins
2001, Rosenzweig 1995) € possivel assumir que a
temperatura interfere no metabolismo das espécies,
pelo menos em nivel celular e que, por sua vez,
influencia os padrdes de distribuigdo (Allen et al
2002). Neste caso, mecanismos metabdlicos podem
ser de grande utilidade em varias questdes centrais
na ecologia de populagdes e comunidades, tais como
a regulag@o populacional, padrdes de coexisténcia e
os padroes de diversidade e abundancia relativa das
espécies (Brown et al. 2004).

A Teoria Metabdlica da Ecologia, sintetizada
por Brown et al. (2004) surgiu somente na ultima
década com o objetivo de explicar uma variedade
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de padrdes macroecologicos, incluindo gradientes
de diversidade, ligando processos ecologicos e
evolutivos as taxas metabolicas de organismos
ectotérmicos (Allen et al. 2002, Brown et al. 2004).
Em geral, a riqueza de espécies segue um padrio,
aumentando em dire¢ao ao Equador e diminuindo em
direcdo aos polos. Porém a maioria das explicagdes
sobre esse padrdo ¢ fenomenologica (O’Connor et al.
2007), ou seja, origina-se de correlagdes estatisticas
cuja significancia ¢ baseada em testes triviais de
hipéteses nulas, onde ndo ha relagdo entre a riqueza
de espécies e a variavel “causal” hipotetizada. A
recente derivacdo axiomatica da MTE fornece uma
notavel excecdo: baseada na cinética bioquimica
do metabolismo, a MTE apresenta uma predigao
quantitativa precisa de como a riqueza de espécies
deve variar com a temperatura ambiental (ver abaixo).
Essa hipotese metabolica foi proposta por Allen et al.
(2002) e é uma das hipdtese que compde a Teoria
Metabolica da Ecologia.

equacdo da MTE
componentes (del Rio 2008): um alométrico, que
relaciona o metabolismo com a massa corporal e

A principal tem dois

um termodinamico, que estabelece a relacdo entre
metabolismo e temperatura (Quadro 1). Proponentes
da MTE afirmam que esses dois componentes sio
interligados, embora se argumente que essa ligagdo
seja muito t€nue (O’Connor et al. 2007). Neste
trabalho, enfatizamos o componente termodinamico
da MTE, ou seja, a hipotese metabdlica, mais
especificamente o modelo no qual os padroes de
riqueza de espécies em amplas escalas espaciais
resultariam da dependéncia das taxas metabdlicas
individuais em relacdo a temperatura (Allen et al.
2002). A hipdtese metabolica é baseada no primeiro
principio da termodinamica e na cinética bioquimica
em nivel celular. Essa hipotese utiliza o pressuposto
de equivaléncia energética (veja Damuth 1987) em
uma assembléia local de organismos ectotérmicos por
incluir os efeitos da temperatura sobre o metabolismo

das espécies.
Assumindo que a temperatura corporal dos

ectotérmicos ¢ semelhante a temperatura ambiental,
a hipotese metabolica prediz uma correlagio positiva
entre a temperatura ¢ a riqueza de espécies pelos
seguintes mecanismos: com o aumento da temperatura
do corpo, ha um aumento na taxa metabolica,
resultando em maior gasto energético pelo individuo.
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Desta forma, havera uma aceleracdo dos processos
bioldgicos, como o aumento das taxas de mutagdo
que, por consequéncia, poderia aumentar as taxas de
especiagdo (ver Allen ef al. 2006). Considerando que
o numero total de individuos em uma comunidade
permanega constante ao longo do espaco geografico,
o resultado esperado ¢ uma maior riqueza de espécies
em regides mais quentes (Figura 1).

Quadro 1. A principal equagiio da Teoria Metaboélica

Os proponentes da teoria metabolica utilizam duas relagdes
previamente conhecidas na ccologia para explicar o padrio de
riqueza de espécies em grande escala espacial (Brown ef al. 2004). A
primeiradelas se baseia na relagdo alométrica do tamanho do corpo:

I1=iM

onde / ¢ a variavel dependente (p.cx., taxa metabolica), 7, ¢ a
constante de normalizagéo e b ¢ 0 expoente alométrico.

A segunda relagdo estabelece a relagdo entre metabolismo ¢
temperatura:

-EAT
€

onde £ ¢ aativagio de energia, k ¢ o fator de Boltzmann (8,617 x 107)
e I ¢ a temperatura em graus Kelvin. O fator de Boltzmann
(Boltzmann 1872) especifica como a temperatura afeta a taxa de
reagdo mudando a proporcdo de moléculas com energia cinética
suficiente, £, medida em eletron volts (lev =23,06kcal/mol).

A equagdo principal da MTE surge da unido das duas equagdes
acima:

4 -E/KT
I1=iM"e”

A TME considera o valor 3/4 para o expoente alométrico, pois se
baseia na regra de quarta poténcia (quarter-power rules; Peters,
1983).

Quadro 1. Equagdes que compdem a Teoria Metabolica da Ecologia.
Adaptado de del Rio (2008).
Box 1. Equations of Metabolic Theory of Ecology. Adapted from del Rio
(2008).

fTemperatura amblental { Taxa metabdlica  § Taxa de Especiagio = [§Riqueza de espécies

I '
\— Aceleragdo L Taxa Regioes
dos processos Tropicais

biologicos mutagao

Figura 1. Esquema conceitual dos principios basicos que regem a Teoria
Metabolica da Ecologia (MTE).

Altas temperaturas levam ao aumento da taxa metabdlica através da
acelerag@o dos processos biologicos, principalmente em nivel celular, o
que proporciona um aumento da taxa de mutacao e, consequentemente,
na taxa de especiagdo. Desta forma, as regides com temperaturas mais

elevadas apresentam maior riqueza de espécies.

Figure 1. Conceptual diagram of basic principles that drives the
Metabolic Theory of Ecology. The high temperatures lead an increase
of the metabolic rate through of acceleration of biological processes
(at cellular level), which leads an increase in the mutation rate
and, consequently, in speciation rate. Thus, the regions with high
temperatures show high species richness.

A hipotese de Allen et al. (2002) ndo prediz
meramente um aumento na riqueza de espécies em
direcdo aos tropicos, mas usa o fator de Boltzmann
(e’PXT, onde E ¢ a ativagdo de energia do metabolismo,
k é o fator de Boltzmann ¢ 7 ¢ a temperatura do
ambiente em graus Kelvin) para predizer a forma da
relacdo temperatura-riqueza de espécies com mais
precisdo. Especificamente, a hipotese de Allen et al.
(2002) prediz que, para organismos ectotérmicos,
o logaritmo natural da riqueza de espécies (LnS)
aumentara conforme a funcdo linear de 1000/7,
com uma inclinacao da reta de £/1000% ou -9. Essa
pode ser rearranjada e expressada como uma fungao
de 1/kT (i.e., InS = 1/kT), sendo essa a forma mais
usada na Teoria Metabolica (Brown et al. 2004),
resultando em uma curva predita de -E ou -0,78,
podendo esta variar entre -0,6 ¢ -0,7. No entanto, essa
relacdo ndo € esperada para endotérmicos, pois a sua
taxa metabolica ndo ¢ dependente da temperatura
ambiental, como ocorre para os ectotérmicos (Allen
et al. 2002).

Portanto, a MTE possui alguns pressupostos
basicos (Tabela 1) ou seja, as suas predi¢des se aplicam
somente a (i) grupos de organismos ectotérmicos,
(i) com niveis mais altos de organizagdo (i.e. alta
diversidade taxonomica) e (iii) cujo tamanho do
corpo ¢ abundancia ndo apresentem variagao espacial
(Allen et al. 2002, Brown et al. 2004). A violagdo de
qualquer um dos pressupostos acima pode resultar
em valores de b diferentes do predito pela Teoria
Metabolica. Avaliar quantitativamente se a magnitude
dos desvios do b predito pela MTE para a relagao
entre riqueza e temperatura ¢ em funcao de violacdes
dos pressupostos € um importante quesito para o
desenvolvimento e sucesso dessa teoria.

IMPACTO DA TEORIA METABOLICA NA
LITERATURA

Com a MTE, Brown et al. (2004) afirmam que
a taxa metabolica controla os processos ecoldgicos
em todos os niveis de organizacdo, de individuos a
biosfera (Koehl & Wolcott 2004) e que este pode ser
um poderoso principio unificador da ecologia. Pelo
fato de ser muito abrangente, a MTE possui modelos
que tém gerado varias controvérsias, estimulando
um grande debate intelectual entre varias disciplinas
e, consequentemente, proliferando novas pesquisas

Oecol. Aust., 14(2): 490-503, 2010



494 CASSEMIRO, F.A.S. & DINIZ-FILHO, J.AF.

principalmente no campo da ecologia, fisiologia e
evolugdo (Koehl & Wolcott 2004). Desta forma, apos
a publicacao de Brown et al. (2004), varias pesquisas
que se empenham em testar suas assertivas tém
surgido e, consequentemente, muitos trabalhos tém
sido publicados com enfoque na MTE.

A repercussao da MTE na literatura cientifica foi
analisada aqui com base em dados bibliograficos
extraidos da se¢ao Web of Science (WoS) do Institute
for Scientific Information (ISI — Thomson Scientific,
Philadelphia; acesso: http://apps.isiknowledge.com).
O numero de citagdes ¢ utilizado para avaliar o impacto
de um trabalho na comunidade cientifica diretamente
ligada ao campo de abrangéncia do estudo (Verbeek
et al. 2002). Dessa forma, espera-se que um trabalho
inédito, abrangente e com resultados interessantes e
inovadores, seja citado por varios outros autores.

O artigo de Brown et al. (2004) foi o mais citado
da Ecology entre 2004 e 2009, com 458 citagcdes em
diferentes periodicos (Figura 2), sendo que o segundo
artigo mais citado, publicado na mesma revista e
no mesmo ano (Colwell et al. 2004), foi citado 242
vezes no mesmo periodo. Desta forma, Brown et al.
(2004) pode ser considerado um hot paper, reunindo
caracteristicas que atrai muita ateng@o e se destacando
em relagdo a outros publicados no mesmo peridodico
cientifico (Garfield 1992). Além disso, o ntmero
de citagoes cresceu de forma acentuada entre 2004
e 2009 (Figura 2), apresentando uma leve queda de
2008 para 2009 (de 115 para 113 citagdes), o que pode
indicar uma estabiliza¢do ou a diminui¢do do impacto
dessa teoria na literatura. Contudo, analises futuras
serdo necessarias para confirmar essa tendéncia.

Outra forma de avaliar o impacto da MTE
¢ analisar as caracteristicas dos artigos que a
citaram. Esses artigos foram publicados em 159
diferentes periddicos cientificos, classificados em 41
categorias de assuntos diferentes (ecologia, genética,
paleontologia, biofisica, para citar algumas), segundo
classificagdo do site ISI. Isso sugere que a MTE teve
impacto ndo somente na ecologia, mas em outros
campos da ciéncia (Figura 3). Obviamente, seu
maior impacto foi entre os ecologos, uma vez que
11 dos 15 periddicos, nos quais mais artigos citaram
Brown et al. (2004), tém um enfoque exclusivo para
ecologia. Os outros quatro periodicos apresentam
um enfoque multidisciplinar. Além disso, esses 15
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Tabela 1. Componentes estruturais da Teoria Metabodlica da Ecologia.

Table 1. Structural components of Metabolic Theory of Ecology.

Componentes da Teoria Metabélica da Ecologia

Postulados

Pressupostos

Hipotese metabdlica

A MTE se aplica somente a:

1. Os padrdes de riqueza de espécies em amplas escalas espaciais resultam da

Grupos de organismos ectotérmicos;

1.

O logaritmo natural da riqueza

dependéncia das taxas metabolicas individuais em relagao a temperatura;

de espécies ¢ fungdo linear do
inverso da constante de Boltzmann

ultiplicado pela temperatura em

2. Grupos com niveis mais altos de organizagdo (alta diversidade

2. A temperatura ambiental, através de seus efeitos na taxa metabdlica individual,

taxondmica);

influencia as taxas de especiagao;

3. Organismos com tamanho do corpo e abundancia constante ao

graus Kelvin (1/k7), ajustando um

coeficiente angular de -0,7.

3. Nao ¢ esperado que a MTE se aplique a categorias taxondmicas inferiores (ex.

);

generos

longo do espaco geografico.

4. Além da temperatura, outras variaveis bidticas e abioticas podem ser fundamentais

para explicar o padrao de distribuigao.
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periodicos apresentam alto fator de impacto (apenas
trés apresentam um fator de impacto menor do que
trés, ver Figura 3), estando acima da mediana (=1,67)
dos fatores de impacto dos perioddicos indexados no
banco de dados Thomson-ISI (http://www.scientific.
thomson.com), classificados nas categorias de assunto
“ecology” e “biodiversity conservation”, em 2006.

120

100

©
o

Numero de citacdes
S (2]
o o

20

2004 2005 2006 2007 2008 2009
Anos

Figura 2. Numero de trabalhos que citaram Brown et al. (2004) desde

2004 até 2009. Os dados foram compilados a partir da base de dados

Web of Science de publicagdes cientificas do Thomson ISI (Thomson
Institute for Scientific Information).

Figure 2. Number of articles citing Brown et al. (2004) from 2004 to
2009. Data were compiled from the Web of Science database in Thomson
ISI (Thomson Institute for Scientific Information,).

Os resultados evidenciam o consideravel impacto
da MTE na comunidade cientifica, destacando-se na
ecologia. Lortie et al. (2007) afirmam que ha poucos
progressos na ecologia e parte disso se deve ao nao
realismo e simplificacdes das teorias ecologicas
existentes ou a abordagens inadequadas para um
bom teste de hipoteses. Por isso a ecologia ainda
busca uma teoria sintética para explicar os padrdes de
diversidade em ambientes naturais (Leigh 2007).

Brown et al. (2004) usam uma forte abordagem
dedutiva para testar a MTE: a relag@o observada entre
temperatura e riqueza e sugerem que a forgca da MTE
¢ fazer predicdes quantitativas explicitas baseadas no
primeiro principio da termodindmica. Desta forma,
a estrutura dessa teoria difere das demais por inferir
sobre o gradiente latitudinal de riqueza de espécies
de forma clara, objetiva e quantitativa. Além disso, a
MTE oferece um arcabougo tedrico e metodologico
bom o suficiente para ser testada, o que produziu
grande repercussdo na literatura cientifica, com o
advento de varios trabalhos que testam empiricamente
as suas principais predi¢des.

De fato, uma nova teoria gera muita excitacao,
mas a excitacao inicial pode ser ‘temperada de forma

cautelosa’ na medida em que a teoria € escrutinizada
e ‘desafiada por testes’. Nesse sentido, muitos
pesquisadores (Hawkins et al. 2007a, b, O’Connor et
al. 2007, del Rio 2008) acreditam que os pressupostos
da MTE (Tabela 1) devem ser revistos. Porém,
aqueles que defendem essa teoria simplesmente
tentam, na maioria das vezes, explicar os padrdes
sem a pretensdo de identificar os processos que os
geraram (Allen & Gillooly 2009, Wang et al. 2009).
Como consequéncia, varios avangos metodologicos
e conceituais foram realizados na MTE desde a
publicacdo do artigo do Brown ef al. (2004) (p.ex.,
Allen et al. 2006, Allen & Gillooly 2009, Stegen et
al. 2009). Por outro lado, muitos trabalhos também
tém criticado a MTE (p.ex., Cassemiro et al. 2007a,
b, Hawkins et al. 2007a, b), principalmente acerca de
seus pressupostos e predigoes. Essas discussoes estao
descritas nos topicos a seguir.

40
35
30
25
20
15

NUmero de artigos
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Figura 3. Os 15 periddicos que publicaram artigos que mais citaram
Brown et al. (2004). Os numeros acima das barras indicam os fato-
res de impacto dos periddicos. Ecol Lett = Ecology Letters; PNAS =
Proceedings of the National Academy of Sciences of the United States
of America; Amer Nat = American Naturalist; Func Ecol = Functional
Ecology; PRSBS = Proceedings of the Royal Society B: Biological
Sciences; J Ani Ecol = Journal of Animal Ecology; Phys Bioch Zool =
Physiological and Biochemical Zoology; Limno Ocean =Limnology and
Oceanography; J Biogeo = Journal of Biogeography; Mar Ecol = Marine
Ecology; TREE = Trends in Ecology and Evolution; GEB = Global
Ecology and Biogeography. Os dados foram compilados a partir da base
de dados Web of Science de publicacdes cientificas do Thomson ISI
(Thomson Institute for Scientific Information).

Figure 3. The 15 journals that published articles that most cited Brown
et al. (2004). The numbers above bars indicate journal impact factors.
Ecol Lett = Ecology Letters; PNAS = Proceedings of the National Aca-
demy of Sciences of the United States of America;, Amer Nat = American
Naturalist; Func Ecol = Functional Ecology; PRSBS = Proceedings
of the Royal Society B: Biological Sciences; J Ani Ecol = Journal of
Animal Ecology; Phys Bioch Zool = Physiological and Biochemical
Zoology; Limno Ocean =Limnology and Oceanography, J Biogeo =
Journal of Biogeography; Mar Ecol = Marine Ecology; TREE = Trends
in Ecology and Evolution; GEB = Global Ecology and Biogeography.
Data were compiled from the Web of Science database in Thomson ISI
(Thomson Institute for Scientific Information).
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CRITICAS A TEORIA METABOLICA DA
ECOLOGIA

A MTE ¢ atualmente um topico de muito debate. A
falta de consenso talvez ndo surpreenda, pois além do
fato da teoria ser muito recente, ela potencialmente
pode explicar uma gama de processos ¢ padroes
ecologicos. Muitos axiomas da MTE tém sido
refutados, incluindo a existéncia de uma escala
metabodlica universal (Bokma 2004, Kozlowski &
Konarzewski 2004), o mecanismo que governa a
alometria metabolica (Darveau et al. 2002), a ativacao
de energia do metabolismo (Clarke & Fraser 2004) e
aregra de equivaléncia energética (Russo et al. 2003).
A aplicabilidade da teoria aos gradientes de riqueza
em ampla escala também tem sido questionada
(Storch 2003, Hawkins et al. 2007a, b, Cassemiro et
al. 2007a). Uma hipdtese somente pode ser refutada
quando observacdes ndo corroboram suas predi¢des
mesmo quando os pressupostos sao atendidos (Ellison
2004). Contudo, hipdteses ndo podem ser refutadas
quando seus pressupostos ndo sdo respeitados (veja
Tabela 1), ainda mais quando se considera o principal
modelo da MTE uma simplificacdo grosseira de
complexidades da natureza.

A despeito disso, muito se tem debatido sobre as
violagdes nos pressupostos da teoria e as falhas que
esta apresenta em relacdo a abordagem conceitual e
metodologica. Por exemplo, a MTE nao considera
o problema da autocorrelacdo espacial, quando se
sugere o uso de uma regressao linear simples (OLS)
para encontrar o valor da inclinagdo da reta predito
pela teoria. Dessa forma, o teste de hipdteses pode ser
enviesado, assim ¢ necessario adotar uma abordagem
de regressdo espacial para testar a hipdtese de um
valor particular da inclina¢do da reta da regressao.
Além disso, tanto a regressdo nao-espacial (p.ex.,
OLS) quanto a espacial (p.ex., modelos auto-
regressivos) assumem que a relacdo entre a variavel
resposta e as preditoras se aplicam igualmente a toda
area de estudo (estacionaridade espacial). Portanto,
embora a violagdo do pressuposto de estacionaridade
na regressao espacial possa criar dificuldades em
generalizar seus resultados, a aplicagdo de modelos
que incorporem a ndo-estacionaridade dos dados
pode ser tutil para revelar estruturas espaciais mais
complexas quando testamos as predigdes da MTE
(Jetz et al. 2005, Foody 2004).
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Além disso, segundo Hawkins ef al. (2007a, b),
a temperatura nao ¢ uma boa variavel preditora para
riqueza de espécies em baixas latitudes, onde ha uma
grande quantidade de energia, sendo essa o fator mais
importante para o padrdo de diversidade em baixas
latitudes (Whittaker et al. 2007, Hawkins et al. 2003).
Seguindo o raciocinio acima, Cassemiro ef al. (2007a)
observaram para anfibios no Novo Mundo que o valor
predito pela MTE (b= -0,7) ndo ¢ constante ao longo
do espaco geografico (Figura 4). Precisamente, os
autores supracitados verificaram que a relacdo entre
riqueza e temperatura ¢ mais fraca em latitudes mais
baixas (veja também Algar ef al. 2007), enquanto nas
latitudes mais altas os dados apresentaram um melhor
ajuste @ MTE. Esses resultados reforcam a idéia de
que dificilmente ha uma escala metaboélica universal
e, consequentemente, essas evidéncias podem ajudar
a discutir a generalidade da MTE estabelecendo
em qual dominio geografico o modelo de Allen et
al. (2002) prediz o padrdo de riqueza de espécies
corretamente.

De acordo com Cyr & Walker (2004), o argumento
de que a Teoria Metabolica poderia unir a ecologia
como um todo ¢ interessante ¢ desafiador, mas
fracamente argumentado por Brown et al. (2004).
A ecologia de comunidades ¢ repleta de padrdes
gerais (p. ex., curva de espécie-abundancia, curvas
de espécie area, relagdes diversidade-produtividade,
relagdes densidade-tamanho do corpo, estrutura de
teia trofica, propor¢do tamanho de presa-predador).
Os mecanismos que geram essas relacdes ainda sdo
incertos, mas ndo ha davida que a disponibilidade
de energia e matéria afeta a biomassa, produtividade
e a diversidade dos organismos nas comunidades.
Contudo, quantificar como muitos desses recursos
estdo realmente disponiveis aos organismos ¢ uma
tarefa laboriosa ¢ ndo ha razdo para acreditar que
espécies de todos os tamanhos tém acesso igual aos
recursos (como sugerido pela regra de equivaléncia
energética, uma das principais premissas da MTE).

A MTE se aplica a um “organismo idealizado”
(West & Brown 2005) que ndo ¢ sujeito a pressoes
seletivas adicionais ou restricdes que causam desvios
de um “6timo teodrico”. Na realidade, organismos
estdo sujeitos a essas pressdes € ndo se pode esperar
um perfeito ajuste entre teoria e observacdo. Uma das
razdes pelos quais as caracteristicas podem ndo ser
perfeitamente adaptadas a seus atuais ambientes ¢
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a historia evolutiva: ambientes passados e pressoes
de seleg@o para os quais os organismos se adaptaram
podem conflitar com a otimizacdo de caracteristicas
focais ou podem impor restrigdes que mudem o 6timo
além do valor teodrico (p.ex., Carbone & Gittleman
2002). Espera-se que quanto mais estritamente
relacionados sdo os taxa, mais similares sdo suas
histdrias evolutivas e, por isso, tais desvios do 6timo
teorico podem estar correlacionados com a filogenia
e, consequentemente se manifestardo conforme o
sinal filogenético (Harvey & Pagel 1991, Blomberg
et al. 2003). Essas caracteristicas sdo essenciais e se
nao consideradas podem provocar um consideravel
viés no modelo a ser testado.

Quando sao feitas previsdes mais precisas, 0 uso
de modelos mais detalhados ¢ necessario (p.ex.,
Kooijman 2000). Ha alguns exemplos de efetividade
de uma abordagem metabdlica/alométrica em
ecossistemas (p.ex., Vanni 2002). Ao propor a Teoria
Metabolica da Ecologia, Brown et al. (2004) nos
desafiou a explorar as implica¢des das conhecidas
relagdes em todas as escalas. Esta abordagem ja
mostrou resultados promissores na ecologia teérica de
populagdes e em ecologia de comunidades (Carbone

497

& Gittleman 2002), mas ainda falta ser feito de forma
mais convincente para popula¢des e comunidades sob
condigdes naturais.

Embora a MTE tenha sido elogiada por revigorar
o estudo metabdlico e outras alometrias na ecologia
(Cottingham & Scot Zens 2004, Harte 2004, Kaspari
2004), as bases do mecanismo proposto pela MTE séo,
no minimo, inadequadamente testadas e suportadas e
sdoinconsistentes comaspectos fundamentais daecologia
e fisiologia. O custo da minimizacdo de transporte e a
normalizagdo de Boltzmann sobre os efeitos térmicos
no metabolismo requerem uma resposta uniforme a
temperatura, o que nao é observado em animais. AMTE
¢ muito simplificada, com uma descri¢do insuficiente dos
mecanismos que regem as taxas metabolicas e ndo pode
ser considerada como um mecanismo de explicacdo. Ao
passo que a MTE ¢ uma nobre tentativa de encontrar
as relagdes gerais em um mundo muito complexo,
estudos mais proximos dos mecanismos propostos, bem
como um acumulo da literatura sobre o assunto, sugere
que nosso entendimento sobre a alometria metabdlica
avangara mais quando conhecermos os fatores causais
multiplos que provavelmente estdo envolvidos nos
processos ecofisiologicos.

— Ajuste ao valor predito pela MTE
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Figura 4. A Teoria Metabolica da Ecologia (MTE) prediz que o logaritmo da riqueza de espécies deve ser igual ao inverso da temperatura em Kelvin

vezes a constante de Boltzmann (In(S) = 1/kT). (a) Contudo ha evidéncias empiricas que provam que essa relagdo varia consideravelmente no espago
geografico, pelo menos para anfibios do Novo Mundo. (b) Devido a grande quantidade de dados (N = 4187), a reta se ajusta as predi¢cdes da MTE (b =

-0,686), porém, a nuvem de pontos evidencia que muitos valores ndo se encontram sobre a reta da regressao, corroborando a falta de estacionaridade

dos dados ao longo do mapa. Figuras modificadas de Cassemiro et al. (2007a).

Figura 4. The metabolic theory of ecology predicts that the logarithm of species richness should be the inverse of temperature in Kelvin degrees times

the Boltzmann constant (In(S) = 1/kT. (a) However empirical evidences show that this relationship considerably varies across geographical space,
at least for New World's amphibians. (b) Due to great amount of data (n = 4187), the regression slope fits to MTE predictions (b = -0.686), however,
the points cloud shows that some values are not fit in regression slope, corroborating the lack of stationarity across the map. Modified figures from
Cassemiro et al. (2007a).
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Em resumo, del Rio (2008) argumenta que
algumas (embora nao todas) controvérsias a respeito
da MTE resulta do fato de que sua abordagem
contrasta com aquelas da maioria dos bidlogos. Mais
especificamente, ele critica a forma com que a MTE
¢ formulada, ou seja, a equagdo principal da MTE
(Quadro 1) pode ser considerada como um teorema
(conjunto de modelos) e ndo uma teoria propriamente
dita. Em um teorema geralmente cada modelo possui
sua premissa, permitindo, assim, que cada modelo
possa ser testado independentemente, ao passo que
numa teoria as premissas devem ser mais coerentes,
0 que torna uma teoria mais consistente (Keller
2007). Nesse contexto, del Rio (2008) defende que
modelos sdo construidos com um restrito conjunto de
objetividade em mente, ou seja, ha menos liberdade
para assumir generalidades em um teorema. Ao
contrario, a generalidade da MTE ¢é admitida por seus
proponentes, que assumem que esta pode ser usada
com dados dispostos em uma ampla escala espacial
para explicar o padrdo de diversidade das espécies
através de processos ecofisioldgicos, que podem ser
aplicados a diversos grupos de animais e plantas.

MODELOS E ABORDAGENS ALTERNATIVAS

A teoria formulada por Brown e colaboradores
representa um progresso que contribui para a
ecologia com uma nova perspectiva, sendo uma
teoria quantitativa que lida com complexidade
ecologica, de individuos a ecossistemas. Contudo,
como qualquer nova teoria na ciéncia, ela pode ser
melhorada e refinada (Market et al. 2004). Uma das
primeiras modificagdes da teoria estd relacionada ao
valor de ativagdo de energia predito pela MTE. Por
exemplo, em Allen et al. (2002), a ativacdo média de
energia (E) foi definida como -0,78eV, baseada nas
analises de Gillooly et al. (2001). Depois de novas
analises (p.ex., Brown ef al. 2004, Gillooly & Allen
(2007), este valor é agora consistentemente definido
como - 0,6 - -0,7 eV. Caso dados mais detalhados para
esse parametro estejam disponiveis para um grupo de
organismos, pode-se usar esses valores para definir
o coeficiente da regressao entre log(S) e 1/kT, por
exemplo. Recentes progressos, especialmente em
relagdo aos parametros evolutivos, foram feitos por
Allen et al. (2006) por estender modelos neutros de
genética de populagdes e taxas de especiacdo. Mais
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especificamente, esses modelos predizem que as taxas
de especiagdo aumentam em dire¢do aos tropicos
(devido ao aumento da temperatura) e propde que as
taxas metabolicas dos individuos sdo os principais
determinantes das taxas evolutivas. Aproveitando
esse raciocinio, Allen & Gillooly (2006) associam
principios da teoria neutra da biodiversidade (Hubbell
2001) e da Teoria Metabolica (Brown et al. 2004) para
analisar se mecanismos de dispersdo contribuem para
a origem e manutencao dos gradientes de diversidade
(veja também Allen & Savage 2007).

Outras derivagoes do modelo de Allen et al. (2002)
estdo relacionadas ao ciclo de nutrientes. Allen et
al. (2005) elaboraram a hipotese de que efeitos
combinados dotamanho do corpo e temperaturasobre a
taxa metabolica individual desempenham importantes
restrigdes no ciclo global de carbono. Desta forma, o
modelo utilizado para testar essa hipotese fornece um
mecanismo sintético que une ciclos biogeograficos
globais que se aplicam a processos em nivel celular,
individual e de comunidades. Mais recentemente,
Allen & Gillooly (2009) aprimoraram o modelo
acima, combinando a teoria metabdlica com a teoria
estequiométrica da Ecologia (Sterner & Elser 2002)
com a intencdo de elaborar uma teoria mais geral
que englobe plantas, fisiologia animal e ecologia de
comunidades e ecossistemas. Nesse sentido, Allen
& Gillooly (2009) se deparam com modelos que sdo
capazes de relacionar energia e fluxo de matéria de
folhas, individuos e ecossistemas a densidades de
organelas metabolicamente ativas.

Stegen et al. (2009) com o artigo entitulado
“Advancing the metabolic theory of biodiversity”,
fazem um apanhado geral sobre os principais avangos
daTeoria Metabolica e sugerem modelos que associem
os efeitos individuais da temperatura as taxas de
mutagdo dependente de recursos, taxas de especiagdo,
taxas de extingdo e estrutura da comunidade. O
diferencial desse trabalho ¢ que ele faz predigdes
precisas sobre as derivagdes do modelo principal
da Teoria Metabolica. As principais predi¢cdes sao:
(1) em comunidades que sdo relativamente jovens
e, assim insaturadas ecologicamente, espera-se um
gradiente de temperatura-riqueza com uma inclinago
da reta negativa (-0,65); (2) espera-se que valores da
inclinacdo da reta mudem mais rapidamente durante
os primeiros estagios de diversificacdo,
que comunidades relativamente jovens devem ser

sendo
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caracterizadas pela grande variacdo dos valores de
inclinacdo da reta e (3) heterogeneidade funcional
(p.ex., mesclade niveis troéficos) em uma comunidade
pode obscurecer gradientes de temperatura-riqueza
dentro de alguns grupos funcionais. Contudo, os
autores supracitados enfatizam que outros fatores
ndo incluidos no modelo (p.ex., amplitude de
nicho variando com a temperatura ou coevoluindo
com o tamanho do corpo) devem desempenhar um
importante papel nos gradientes de temperatura-
riqueza.

Sobretudo, muito ainda resta a ser feito para uma
melhor aceitagdo da MTE entre os ec6logos. Em
relagdo a parte empirica, testar as predigoes de Allen
et al. (2002) representa um desafio substancial.
Dados de tamanho do corpo, de abundancia e
diversidade em ampla escala sdo escassos, mas eles
existem (p.ex., Pautasso & Gaston 2005). Essa teoria
certamente necessita de mais e melhores dados em
ampla escala espacial. Em relagdo a parte tedrica, a
estrutura desta teoria requer um melhor entendimento
de como a limitagao de agua e outros fatores controla
a abundancia da comunidade e como a abundancia,
por sua vez, afeta as dinamicas de especiagdo e
extingdo. Como futuros discernimentos ou como
modificagdes sdo necessarias, a teoria continuara a
se desenvolver.

Cassemiro & Diniz-Filho (no prelo) mostram que
¢ possivel, através de uma abordagem comparativa,
avaliar o quanto do desvio da expectativa da MTE
pode serem fungao de falhas nos pressupostos. Assim,
nesse trabalho os autores explicam empiricamente
porque a MTE falhou em predizer o padrao de riqueza
de espécies, em varios grupos de anfibios do Novo
Mundo. Em geral, a MTE conseguiu predizer esse
padrao somente em niveis taxondmicos mais altos
e quando os pressupostos do modelo basico ndo sdo
violados. Como esses pressupostos sao muito dificeis
de serem testados, ¢ evidente que a hipotese de que
o padrao de riqueza ¢ em funcdo da temperatura
ambiental sobre a energia cinética dos organismos
¢ uma assertiva simplificada e que ndo considera
processos ambientais e ecologicos importantes.
Portanto, os proponentes da MTE estdo pagando o
custo de estabelecer pressupostos restritivos que sao
dificeis de serem testados no mundo real e que criam
problemas para testar o modelo.

CONSIDERACOES FINAIS

A Teoria Metabolica da Ecologia procura entender
a interface entre fisiologia, ecologia e evolucdo
baseando-se na variacdo da taxa metabolica entre
os organismos. Uma das principais premissas da
MTE ¢ que o metabolismo individual é fundamental
a ecologia, pois ¢ através do metabolismo que os
organismos interagem com o ambiente. Nesse caso,
mecanismos metabolicos podem ser de grande
utilidade em varias questdes centrais na ecologia de
populagdes e comunidades, assim como a regulacao
populacional e o controle da coexisténcia de padrdes
de diversidade e abundancia relativa das espécies.
Dessa forma, estudos macroecoldgicos que busquem
entender os padrdes de diversidade em amplas escalas
espaciais se beneficiam com o advento de novas
teorias que, para se estabelecerem dentro da ecologia,
necessitam ser testadas.

Como uma tentativa de explicar os gradientes
latitudinais de riqueza de espécies, a MTE ¢ atraente
e pretensiosa. As predigdes quantitativas da hipotese
metabolica para riqueza de ectotérmicos permitem
rigorosos testes do mecanismo proposto, pois tanto
a dependéncia da taxa metabolica e a equivaléncia
energética em relacdo a temperatura, aplicam-se a
organismos que ocupam uma ampla distribuicao
geografica (Gillooly ef al. 2001, Enquist et al. 1998).
Contudo, a MTE falha em varios aspectos, que devem
ser considerados quando se trata de padrdes de riqueza
em ampla escala espacial.

Como mostrado ao longo deste trabalho, cada vez
mais na literatura estdo surgindo avaliagdes empiricas
decomo os padrdes observados deriquezase ajustamas
predi¢des centrais da MTE (Allen et al. 2002, Kaspari
et al. 2004, Hunt et al. 2005, Roy et al. 2004, Algar
et al. 2007), mas, por enquanto, nenhum se propos
a testar todos os pressupostos da teoria. Além disso,
como opositores da MTE tém argumentado que esta
considera gradientes de diversidade numa variagao
muito grande de escalas (de montanha a continente,
inclusive gradientes globais), além de poder ser
aplicada em muitos grupos ectotérmicos (Allen et al.
2002, Brown et al. 2004), se faz necessario testar a
generalidade das predigdes da teoria para confirmar
sua solidez.

A MTE explica parcimoniosamente um conjunto
muito limitado de caracteristicas dos ecossistemas,
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consequentemente, ela ndo se aplica a maioria

dos processos ecoldgicos, pois nao leva em
consideragdo fatores fundamentais que, geralmente,
regem os padroes de diversidade (p.ex., estratégias
reprodutivas, sucessdo, estabilidade, teias troficas,
estocasticidade e ciclos temporais, influéncia de
distirbios e comportamento dos organismos). Uma
teoria parcimoniosa de quase tudo na ecologia esta
muito longe de ser alcangada, portanto, qualquer teoria
que aparega para explicar esses padroes, sera alvo de
muitas criticas e discussoes e, consequentemente,
lapidada ou rejeitada. Acima de tudo, qualquer esfor¢o
para explicar os padrdes de biodiversidade ¢ valido e

bem-vindo.
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