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Resumo Geral

O conceito de metacomunidades incorpora processos que ocorrem em diferentes
escalas espaciais. Atualmente esse conceito é tratado empiricamente por meio de duas
abordagens: identificar a influéncia de mecanismos que estruturam as metacomunidades
(i.e. fatores ambientais locais e dispersdo), e identificar diferentes tipos de estruturas de
distribuicdo de espécies geradas principalmente por interacBes bidticas (e.g.
competicdo) e/ou filtros ambientais. Aqui nds empregamos essas duas abordagens para
avaliar os padrbes de estrutura e distribuicdo de espécies em metacomunidades de
girinos na Mata Atlantica em duas extensGes espaciais, uma ampla e uma restrita. Nos
estudamos duas &reas biogeograficas com diferentes grupos de espécies, uma que
compreende parte da Floresta Estacional Semidecidual (FES) e areas de transicao entre
FES e Cerrado, e outra localizada em planicies litoraneas e que compreende parte da
Floresta Ombrofila Densa (FOD). Em extensdo espacial ampla nos observamos
principalmente influéncia das condicBes climéticas na estrutura das metacomunidades.
Na FES, onde o clima é mais seco e sazonal, as espécies possuem distribuicdes que
acompanham a variagdo ambiental local dos corpos d’agua, e principalmente a variagao
climatica espacialmente estruturada. Apesar de o clima variar pouco nessa
fitofisionomia, em condi¢cbes ambientais mais severas, pequenas variagdes na
temperatura e umidade provavelmente sdo suficientes para filtrar as espécies que
conseguem sobreviver. Esse efeito do clima provavelmente é intensificado pela
limitacdo a dispersdo decorrente do intenso desmatamento e uso do solo. Ja na FOD, o
clima umido e estavel teve pouca influéncia na distribuicdo das espécies provavelmente
porqué essas condi¢cdes permitem que os anfibios se dispersem mais com menor risco de
dessecacdo. Assim, a cobertura de dossel e processos estocasticos 0s principais
preditores da composicdo de espécies nas comunidades. Em menores extensdes
espaciais, apesar de termos encontrado alguns padrdes fracos de processos de filtragem
de espécies, caracteristicas particulares de cada localidade e processos estocasticos
promovem variacbes na estrutura e nos mecanismos que estruturam  as

metacomunidades.

Palavras-chave: Metacomunidades, Mata Atlantica, filtragem de espeécies, estrutura de
metacomunidades, gradientes ambientais, escalas espaciais, extensdo espacial ampla,
extensdo espacial restrita, elementos de estrutura de metacomunidades, efeitos

climaticos, cobertura de dossel.



Abstract

The metacommunity concept incorporates the process that occurs in different
spatial scales. This concept is currently being investigated by two approaches: One
identifies the influence of mechanisms that organize metammunities (i.e. local
environmental factors and dispersion), and the second one identifies different types of
metacommunity structure generated by biotic interactions (e.g. competition) and/or
environmental filters. Here we applied these two approaches to assess the patters of
species distribution in tadpole’s metacommunities in the Atlantic Forest in two different
spatial extends: broad and fine. We studied two distinct biogeographic regions with
different anuran species’ pool. One comprises the Mesophytic Semideciduous Forest
(MSF) and transition areas between SSF and Cerrado (i.e. Brazilian savannah). The
other study area is located in coastal plains and comprises part of the Dense
Ombrophilous Forest (DOF). In broad spatial extents, we found that the climate is the
main driver of the metacommunity structures. In the MSF, where climate is seasonal
and drier, species are distributed following local environmental conditions and mainly
climate conditions, which are spatially structured. Although climate varies little in this
phytophysiognomy, in these severe environmental conditions, even small variations in
temperature or humidity are enough to filter species that can survive these conditions.
Additionally, the climate effect is probably enhanced by dispersion limitation due to
deforestation and intense land use. In the DOF, the more humid and stable climate
conditions had little effect in species distribution, probably because these conditions
allow amphibian to disperse more with less desiccation risk. Therefore, canopy cover
and stochastic processes are the most important factors driving metacommunity
structure. Although we found some weak patterns of environmental filtering processes,
in smaller spatial extends, particular features from each locality and stochastic processes

promotes variation in structuring mechanisms and metacommunity structure.

Key-words: Metacommunity, Atlantic Forest, species sorting, metacommunity
structure, environmental gradients, spatial scales, broad spatial extent, fine spatial

extent, elements of metacommunity structure, climate effects, canopy cover.



Contexto Tedrico

A ecologia de comunidades tem por objetivo explicar padrdes de co-ocorréncia,
abundancia, riqueza e interagdes entre espécies. Por muito tempo, os estudos de padroes
de co-ocorréncia focaram em processos e mecanismos que atuam em escala local (e.g.
interacdes bidtica e fatores abioticas). Assim, assumia-se que as comunidades eram
isoladas umas das outras. Atualmente, com o surgimento do conceito de
metacomunidades, foram incluidos nos modelos teéricos que explicam os padrfes de
co-ocorréncia de espécies, processos que ocorrem em outras escalas espaciais, além da
escala local (i.e. LEIBOLD; MIKKELSON, 2002; LEIBOLD et al., 2004). Entre esses
processos, o principal é a dispersdo de individuos entre as comunidades. Dessa forma,
as taxas de natalidade e mortalidade de uma comunidade podem influenciar as de outra
comunidade. A partir desse arcabouco teodrico, (LEIBOLD et al., 2004) definiu as
metacomunidades como sendo o conjunto de comunidades que estdo conectadas por

disperséo dos individuos.

Atualmente existem duas formas de estudar metacomunidades. A primeira delas
é baseada nos mecanismos que geram os padrfes observados. LEIBOLD et al., (2004)
propuseram quatro modelos de metacomunidades que podem ser geradas por
mecanismos de filtragem de espécies, dispersdo, interacdes bidticas e efeitos
estocasticos (LEIBOLD et al., 2004). O primeiro deles é chamado de dindmica de
manchas, no qual se assume que os habitats sdo iguais em termos de disponibilidade e
qualidade de recursos, sendo que 0s processos que vao moldar a distribuicdo das
espécies sdo as interagdes bidticas, processos estocasticos e a capacidade de dispersdo
das espécies entre as manchas de habitat (LEIBOLD et al., 2004). O segundo modelo,
chamado de filtragem de espécies, assume que as manchas de habitats sdo diferentes
umas das outras em termos de qualidade de recursos e que as espécies conseguem se
dispersar por todos os habitats, colonizando e se estabelecendo apenas naqueles que
possuem as caracteristicas ideais para a espécie (LEIBOLD et al., 2004). O terceiro
modelo também assume diferencas entre os habitats, no entanto as taxas de dispersao
das espécies sdo altas ao ponto de homogeneizar a composicdo de espécies das
comunidades (LEIBOLD et al., 2004). Esse modelo é baseado em dinamicas de fonte e
dreno (PULLIAM, 1988), que ocorrem quando as taxas de natalidade sdo maiores que
as de mortalidade em habitats de alta qualidade e ocorre imigracdo de individuos até

habitats com menor qualidade, nos quais as taxas de mortalidade s&o maiores que as de



natalidade (LEIBOLD et al., 2004). O quarto modelo é a dinamica neutra, no qual
processos estocasticos sdo considerados predominantes, ou 0S processos que geram 0S
outros paradigmas séo equivalentes (LEIBOLD et al., 2004).

Recentemente esses quatro tipos de metacomunidades foram criticados por
Winegardner et al. (2012), com o argumento que ao invés de tentarmos classificar
metacomunidades em quatro categorias, nds deveriamos olhar principalmente para os
sinais ambientais e de dispersdo das espécies nas comunidades, ou seja, para 0S
mecanismos que as estruturam. Os autores sugerem pensar em modelos neutros e
modelos de filtragem de espécies com diferentes taxas de dispersdo (WINEGARDNER
et al., 2012). Seguindo essa linha de raciocinio, HEINO et al., (2015) identifica trés
tipos principais de dinamicas atuando em sistemas aquaticos: filtragem de espécies,
efeito de massa (i.e. filtragem de espécies com altas taxas de dispersdo) e limitacdo de

dispersdo (i.e. filtragem de espécies com baixas taxas de dispersao).

A segunda forma de estudar metacomunidades é baseada na identificacdo de
padrBes de estruturas de distribuicdo de espécies em relacdo a um gradiente ambiental
(LEIBOLD; MIKKELSON, 2002; PRESLEY; HIGGINS; WILLIG, 2010). Essa
abordagem foi inicialmente proposta por LEIBOLD; MIKKELSON, (2002) e é capaz
de identificar seis tipos de estruturas de distribuicdo de espécies analisando trés
elementos das metacomunidades: a coeréncia, a substituicdo de espécies e os limites de
distribuicdo das espécies (LEIBOLD; MIKKELSON, 2002; PRESLEY; HIGGINS;
WILLIG, 2010). Uma metacomunidade coerente ocorre quando a distribuicdo das
espécies €, de maneira geral, coerente com algum gradiente ambiental (LEIBOLD;
MIKKELSON, 2002). A substituicdo de espécies reflete o quanto a composicdo de
espécies muda entre os diferentes habitats analisados (LEIBOLD; MIKKELSON,
2002). Ja os limites de compartimentalizacdo indicam o quanto as distribui¢fes das
espécies estdo agrupadas de acordo com um gradiente ambiental (LEIBOLD;
MIKKELSON, 2002).

Metacomunidades ndo coerentes podem ser aleatdrias, ou podem possuir a
estrutura de Tabuleiro de Xadrez. Na estrutura aleatoria as espécies ndo respondem a
um Unico tipo de gradiente ambiental, mas possivelmente cada espécie ou diferentes
grupos de espécies respondem a gradientes ambientais diferentes, ou sua distribuigéo é
principalmente determinada por processos estocasticos (LEIBOLD; MIKKELSON,
2002). A estrutura de Tabuleiro-de-Xadrez emerge em metacomunidades estruturadas
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principalmente por exclusdo competitiva, quando uma espécie ocorre apenas onde sua
competidora ndo ocorre, independentemente das outras espécies (DIAMOND, 1975). J&
dentre as metacomunidades coerentes, os padrBes de substituicdes de espécies podem
levar a estruturas aninhadas (i.e. composicdo de espécies de habitats menos ricos sao
subconjuntos daquelas dos de habitats mais ricos em espécies; PATTERSON; ATMAR,
1986) ou com alta substituicdo de espécies (LEIBOLD; MIKKELSON, 2002). Tanto
metacomunidades com alta substituicdo de espécies quanto aninhadas podem ter as
espeécies distribuidas ao longo de um gradiente ambiental de forma agrupada, ou néo
agrupada (LEIBOLD; MIKKELSON, 2002). Quando a substitui¢do de espécies ¢ alta e
as espécies estdo distribuidas de modo agrupado, em relagdo ao gradiente ambiental, a
metacomunidade é chamada de Clementsoniana (LEIBOLD; MIKKELSON, 2002).
Essa estrutura pode resultar de interdependéncia ecologica entre as espécies
(CLEMENTS, 1916) ou apenas coincidéncia de requerimentos ambientais (LEIBOLD;
MIKKELSON, 2002). Quando as espécies ocorrem ao longo do gradiente ambiental de
maneira aleatéria (i.e. ndo em grupos), a estrutura € chamada de Gleasoniana
(LEIBOLD; MIKKELSON, 2002). Nessa estrutura as espécies respondem de maneira
independente umas das outras aos gradientes ambientais (GLEASON, 1926). Além
disso, é possivel que trade-offs entre a habilidade de competicdo das espécies e a
dependéncia das condi¢bes ambientais gerem uma estrutura Uniformemente espacada
(TILMAN, 1982).

Recentemente, PRESLEY; HIGGINS; WILLIG, (2010) modificou esse
framework, e introduziu o conceito de quasi-estruturas, além de diferentes modelos de
perda de espécies para estruturas aninhadas. Quasi-estruturas sdo estruturas com niveis
de substituicdo de espécies intermediarios em relacdo as estruturas com grande
substituicdo de espécies e as aninhadas, formando um gradiente que vai de estruturas
Aninhadas, passando por Quasi-Aninhadas, Quasi-estruturas com alta substituicdo de
especies (i.e. Quasi-Gleasoniana, Quasi-Clementsoniana e Quasi-Uniformemente
espacada), até as estruturas com, de fato, grande substituicdo de espécies (Gleasoniana,
Clementsoniana e Uniformemente espacada). O trabalho de PRESLEY; HIGGINS;
WILLIG, (2010) também mostrou que dentro de metacomunidades Aninhadas, podem
ocorrer diferentes tipos de perda de espécies entre comunidades mais ricas e menos
ricas, como a perda agrupada, a perda aleatdria e a perda hiperdispersa de espécies.

Salvo raras exce¢cbes MEYNARD et al., (2013), essas duas abordagens tém sido

pouco usadas em conjunto, principalmente em ambientes tropicais. MEYNARD et al.,
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(2013) observaram que essas duas abordagens podem ser complementares e utiliza-las
em conjunto pode ser de grande ajuda para entendermos as dinamicas que atuam nas
metacomunidades, principalmente por que a abordagem de LEIBOLD; MIKKELSON,
(2002) ndo consideram a estrutura espacial das comunidades, enquanto a segunda
abordagem (COTTENIE, 2005; LEIBOLD et al., 2004; WINEGARDNER et al., 2012),
ndo identifica a forma como as espécies estdo distribuidas ou interagBes bidticas como
competicdo nessa estrutura. Por isso, na proxima sessdo nds apresentamos 0 manuscrito
resultante de um projeto de pesquisa no qual utilizamos as duas abordagens para melhor
compreender as dinamicas e estruturas em metacomunidades de girinos na Mata
Atlantica.

Grande parte da diversidade de anuros da regido neotropical esta concentrada no
Brasil, principalmente na Mata Atlantica. Esse bioma recobre uma ampla area do litoral
do territdrio brasileiro, avangando um pouco para o interior do continente em sua por¢édo
sudeste (AB’SABER, 2003), e abriga cerca de 550 espécies de anuros (HADDAD et al.,
2013). No entanto, a diversidade de espécies ndo esta igualmente distribuida ao longo
do bioma. Recentemente foram diferenciadas quatro regides biogeograficas de acordo
com a composicdo de espécies de anuros (VASCONCELOS et al., 2014). Aqui nds
estudamos uma area que compreende parte da Floresta Ombréfila Densa (FOD) e é
restrita a regido costeira (regido SOUTHEAST no trabalho de VASCONCELOS et al.,
(2014). A FOD é a fitofisionomia que possui clima mais umido e consequentemente
abriga a maior diversidade de anfibios no Brasil (HADDAD et al., 2013; ROSSA-
FERES et al., 2011). Além disso, a maioria das espécies de anuros encontradas nas
areas de FOD possuem distribuicdo restrita dentro da fitofisionomia (VILLALOBOS et
al.,, 2013). A outra area estudada é a que compreende grande parte da Floresta
Estacional Semidecidual (FES) e areas de transi¢do de FES e Cerrado (regido SEMID
no trabalho de VASCONCELOS et al., (2014). Essa area localiza-se mais para o
interior do continente e é caracterizada por pronunciada estacdo seca e por comportar
uma menor riqueza de espécies de anuros (HADDAD et al., 2013; ROSSA-FERES et
al., 2011) com distribuicdo espacial ampla ao longo da fitofisionomia (VILLALOBOS
etal., 2013).

A diferenca na composicao e distribuicdo das espécies entre areas de FES e de
FOD (HADDAD et al., 2013; ROSSA-FERES et al., 2011; VILLALOBOS et al., 2013)
resulta de uma juncdo de fatores ecoldgicos atuais e histéricos, uma vez que essas

regides sofreram influéncia de processos biogeograficos diferentes (CARNAVAL et al.,
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2009; DA SILVA; ALMEIDA-NETO; ARENA, 2014). A hipotese do refugio no
Pleistoceno sugere que durante o Ultimo periodo glacial a regido do estado de Séo Paulo
onde hoje é encontrada a FOD serviu como um reflgio para as espécies, mantendo
condi¢cdes de umidade e temperatura estaveis em relacdo as areas adjacentes que
experimentaram condi¢es mais frias e secas, como a area onde hoje é encontrada a
FES no estado de S&o Paulo (CARNAVAL et al., 2009; DA SILVA; ALMEIDA-
NETO; ARENA, 2014). Por causa dessas condicGes e da topografia complexa, as areas
de FOD favoreceram uma maior diversificacdo de espécies de anuros, com alto grau de
endemismo, alavancada pela diversificacdo e especializacdo dos modos reprodutivos
(DA SILVA; ALMEIDA-NETO; ARENA, 2014; DA SILVA et al., 2012; HADDAD,;
PRADO, 2005; VILLALOBOS et al., 2013). Em contrapartida, nas areas de FES a
diversidade de espécies de anuros € menor e a anurofauna é constituida por espécies
com modos reprodutivos generalizados ou adaptados a dessecacdo (DA SILVA;
ALMEIDA-NETO; ARENA, 2014; HADDAD; PRADO, 2005; PROVETE et al.,
2011).

Em escalas espaciais e temporais mais restritas, 0s principais processos que vao
atuar na distribuicdo das espécies ocorrem, provavelmente, dentro da escala das
metacomunidades. Existem evidéncias de influéncia de mecanismos de filtragem de
espécies tanto nas areas de FES quanto de FOD, relacionados principalmente as
caracteristicas estruturais dos corpos d’agua (PRADO; ROSSA-FERES, 2014,
PROVETE et al.,, 2014). No entanto nas areas de FOD as metacomunidades
possivelmente sofrem maior influéncia de limitagdo da dispersdo, uma vez que a grande
variacdo altitudinal nessas areas pode funcionar como uma barreira para a dispersdo das
espécies, gerando diferenciacdo na composicdo de espécies, mesmo entre localidades
proximas (DA SILVA; ALMEIDA-NETO; ARENA, 2014). J4 as areas de FES sdo
mais homogéneas em relagéo a altitude, clima e estrutura dos habitats, resultando em
uma pequena taxa de substituicdo de espécies de anuros (DA SILVA; ALMEIDA-
NETO; ARENA, 2014). Dessa forma a influéncia relativa de mecanismos de dispersao
e filtragem de espécies também podem depender da escala espacial analisada
(ASTORGA et al., 2012; NG; CARR; COTTENIE, 2009). Por isso, além de utilizar as
duas abordagens anteriormente descritas, nds avaliaremos 0s mecanismos e estruturas

de metacomunidades que emergem em diferentes extensdes espaciais na Mata Atlantica.
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Figura 1. Figuras A e C representam a paisagem das &reas amostradas de FOD. Figuras D a F representam tipos de corpos d'agua lénticos
encontrados na FOD.
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Foto: Tiag Goms dos Santos

Figura 2. Figuras A e C representam a paisagem das areas amostradas de FES. Figuras D a F representam tipos de corpos d'agua lénticos
encontrados na FES.
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