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Abstract

This paper analyses the structure
and dynamics of metacommunities,
emphasizing that natural communities

are dynamic systems and not
independent of regional processes.
It presents theoretical models of
metacommunity organization that
describe patterns of this level of
organization. These include the
Clementsian, Gleasonian, uniform

distribution, random and nested sets
models. To analyze the structure of
metacommunities, three key elements
are used: coherence, species turnover
and range boundary clustering. These
structures would be defined by different
combinations of deterministic and
stochastic factors that influence the
metacommunity structure. These factors
would be integrated into the models of
patch dynamics, species selection, mass
effect and neutral. The metacommunity
approach is fundamental to understand
and confront processes such as land
use change, habitat fragmentation and
climate change.

Keywords: Metacommunities, turnover,
mass effect, nested subsets.

Resumen

Este trabajo analiza la estructura
y dinamica de metacomunidades,
enfatizando que las comunidades

naturales son sistemas dinamicos y
no independientes de los procesos
regionales. Presenta los modelos teéricos
de organizacion metacomunitaria que
describen patrones de este nivel
de organizacion. Estos incluyen los
modelos clementsiano, gleasoniano,
de distribucién uniforme, al azar y
de conjuntos anidados. Para analizar
la estructura de metacomunidades,
se utilizan tres elementos clave:
coherencia, recambio de especies y
agrupamiento de limites de rangos.

Estas estructuras estarian definidas
por diferentes combinaciones de
factores deterministicos y estocasticos
que influyen en la estructura
metacomunitaria.  Estos  factores
estarian integrados en los modelos
de dinamica de parches, seleccion de
especies, efecto de masa y neutral.
El enfoque metacomunitario es
fundamental para entender y enfrentar
procesos como el cambio de uso del suelo,
la fragmentacion de habitats y el cambio
climatico.

Palabras clave: Metacomunidades,
recambio de especies, efecto de masa,
subconjuntos anidados.

Estructura y dinamica de
metacomunidades

Las comunidades naturales no surgen
de la noche a la manana, ni se
mantienen estaticas en el tiempo, son
sistemas dinamicos complejos donde las
condiciones locales del medioambiente
y las interacciones entre especies
influencian patrones de coexistencia y
abundancias relativas de las especies
que van mas alla de la escala local lo
que destaca el papel fundamental del
espacio y el tiempo en la comprension de

esos patrones.

La comprension de las reglas y patrones
de estructuracion de comunidades
es un tema central de la ecologia
de comunidades actual. Desde hace
mas de un siglo ha existido este
interés; asi, los trabajos de Clements
(1916) sugieren que las comunidades
estan fuertemente estructuradas por
factores deterministicos en tipos de
comunidades especificas (discretas),
ya que la composicion esta limitada
por las caracteristicas del habitat y
las interacciones entre las especies.
Mientras que, para Gleason (1927), la
estructura de comunidades representa
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una situacién en la que las especies
responden de forma individualista a
gradientes ambientales (temperatura,
precipitacion, altitud, disturbio, etc.) y,
como resultado, la composicion de la
comunidad esta dada a lo largo de un
continuo independientemente de otras
especies y la coexistencia es resultado
de similitudes en los requerimientos
y tolerancias ambientales. Debido a
que generalmente las comunidades
locales no se estructuran de manera
independiente de los procesos que se
llevan a cabo a escala regional (Mouquet
y Loreau, 2002; Leibold et al. 2004),
es necesario considerar el estudio de
comunidades locales dentro de una
metacomunidad, ya que probablemente
los procesos que se llevan a cabo a estas
dos escalas espaciales daran diferentes
dindmicas que pueden alterar de manera
directa o indirecta la diversidad local de
especies (Leibold, et al. 2004); en otras
palabras, las comunidades locales al
estar interconectadas son influenciadas
por procesos regionales tales como
la dispersion y el filtrado ambiental,
entre otros. Asi, cada comunidad puede
actuar como una fuente de propagulos
para otras comunidades de la regién
lo que puede influir en la estructura
y dinamica subsecuente de un nivel
supracomunitario: la metacomunidad
(Mouquet y Loreau, 2002). Esta se define
como “un conjunto de comunidades
locales que estan conectadas por la
dispersion de maultiples especies que
pueden potencialmente interactuar”
(Leibold, et al. 2004, p. 601). El
ambito del enfoque metacomunitario
puede ir desde comunidades de
microartrépodos en parches de liquenes
sobre un tronco de un arbol (pequeiia
escala), hasta estudios a través de
provincias biogeograficas o continentes
(gran escala). Por lo tanto, el nivel
de metacomunidad permite integrar
dinamicas locales y regionales, asi como
evaluar procesos de ensamble, tales

como la limitacién de la dispersion,
filtros ambientales e interacciones
biéticas (Leibold, et al., 2004).

Considerando todo esto, identificar
los patrones de distribucion de las
especies a nivel regional es importante
para poder formular hipétesis sobre
los posibles procesos que influyen en
estas distribuciones (Presley y Willig,
2023). En general, se han identificado
varios modelos tedricos sobre la
distribucion de las especies, ademas
de los mencionados clementsiano
y gleasoniano. Recientemente han
cobrado auge cinco estructuras (Leibold
y Mikkelson, 2002) (Figura 1): (1)
Clementsiana; son comunidades
discretas que se reemplazan entre si
a lo largo de gradientes ambientales
y comparten pocas especies con otras
comunidades, y la coexistencia depende
de la interaccién entre las especies,
lo que origina limites de rangos de
distribucién coincidentes para varias
especies, como se observa en la figura
la. (2) Gleasoniana; las especies
se distribuyen individualmente a
lo largo de gradientes ambientales
independientemente de las otras
especies, y la coexistencia es un
resultado casual de las similitudes en
sus requisitos y tolerancias (Gleason
1927), ver figura 1b. (3) Uniformemente
dispersada; esta distribucion es debido a
que la competencia entre las especies
provoca que éstas se distribuyan
de manera uniforme a lo largo de
gradientes formando comunidades no
discretas (Tilman, 1982) ver Figura lc.
(4) Al azar; en este modelo no hay un
patron de distribucion de las especies
(Simberloff, 1983), ver Figura 1d. (5)
Subconjuntos anidados; las comunidades
pobres en especies forman conjuntos
anidados de comunidades cada vez mas
ricas en especies (Patterson y Atmar,
1986), como se observa en la Figura le.
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a) Clements 1916

Clementsiano
Sitios

nwEe —"TocMT um

Uniformemente
dispersado

b) Gleason 1926

Gleasoniano

Subconjuntos
anidados

Tilman 1982

Simberloff 1983

Patterson y Atmar 1986

Figura 1: Representacion grafica de los cinco patrones idealizados de la distribucién de las especies
en una metacomunidad. Modificado de Leibold y Mikkelson (2002, p39 - 41)

Elementos de la estructura de la
metacomunidad

Para identificar si la distribucién de las
especies presentes en las comunidades
locales dentro de una metacomunidad
se ajusta a alguno de los patrones
idealizados, Leibold y Mikkelson en
(2002), propusieron un analisis de
elementos de la estructura de la
metacomunidad (EMS, por sus siglas
en inglés), a partir de las siguientes
medidas: (1) Coherencia, que es el
grado de continuidad en el rango de
distribuciéon de las especies a lo largo
de un gradiente ambiental; si en un
conjunto de comunidades locales, las
especies presentan una distribucion
coherente, se observara una secuencia
continua de ocurrencia de las especies
a lo largo del gradiente (Figuras 1a, b,
c y e). (2) Recambio de especies, que
es el reemplazo de una especie por

otra entre comunidades, un ejemplo es
el patron clementsiano. En la figura
la, se puede ver que las especies que
estan presentes en el primer bloque de
sitios (en la esquina superior izquierda)
no se encuentran presentes en los
dos bloques restantes, es decir, son
reemplazadas por otras especies en otras
comunidades locales. (3) Agrupamiento
de limites de rangos de distribucion,
que se refiere a cuan similares o
diferentes son los limites de los rangos
de distribucion de las especies. Este
analisis (EMS) se basa en un analisis
multivariado de ordenaciéon a lo largo
de un gradiente indirecto, por ejemplo,
cuando la metacomunidad presenta
coherencia, con agrupamiento de limites
negativo o no significativo, tenemos
patrones gleasonianos o uniformemente
espaciados. Asi, este analisis nos permite
identificar patrones, pero no implica
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determinar qué procesos estan actuando
para generarlos (Leibold y Mikkelson,
2002).

Principales procesos de estruc-

turacion: procesos estocasticos y
deterministicos interactuando

Histéricamente, los ecdlogos de
comunidades se han enfocado mas
en los factores deterministicos como
son los filtros ambientales y las
interacciones interespecificas, que en
los factores estocasticos (dispersion,
inmigracién, extincién, disturbio, etc.)
para intentar explicar la estructura
de las comunidades. Asi, por ejemplo,
se propuso el principio de exclusiéon
competitiva de Gause, “dos especies
con requerimientos idénticos no
pueden coexistir
Este principio implica que solo debe
de haber un solapamiento limitado
entre los limites de nichos para que
las especies coexistan, de tal modo
que la competencia entre ellas sea

reducida hasta cierto nivel permitido.

Recientemente, una vision neutral
de la dinamica de las comunidades
sugiere que muchos patrones pueden
ser explicados a partir de procesos
estocasticos (tasa de natalidad y
mortalidad, dispersion, disturbios). Esta
teoria neutral supone que las especies
son funcionalmente equivalentes a
nivel de comunidad, es decir, todas las
especies tienen la misma capacidad
de competencia y de dispersion. Sin
embargo, actualmente se considera
que durante el ensamble de las
comunidades intervienen factores tanto
estocasticos como deterministicos, que
pueden generar diferente composicion
de especies. Definir cuales mecanismos
son mas importantes (debate de muchos
anos) es complicado, ya que la influencia
de cada uno de los factores tanto biéticos
como abidticos varian en espacio y
tiempo. Por ejemplo, si hay un claro o

indefinidamente”.

lugar vacio el ensamble de la comunidad
en un inicio estara dado por dispersion,
entrada de individuos de diferentes
especies al lugar, permaneciendo las
que logren sortear las condiciones
ambientales. Conforme el tiempo pasa,
al haber cada vez mas especies en el
sitio, la estructura de la comunidad
estara influida principalmente por las
interacciones interespecificas (entre
especies), aunque siguen actuando
factores estocasticos como la dispersion,
disturbios naturales, etc. Claro que esto
no es estatico ni secuencial, sino que
varia entre comunidades y en el tiempo.

Chase (2007) introdujo al azar
especies de productores primarios e
invertebrados en lagos experimentales
(simulando dispersién natural). Después
de dos anos de seguimiento del ensamble,
se produjo una sequia solo en algunos
lagos y dos anos mas tarde hizo un
censo de las comunidades. Encontré
que, en los lagos donde no hubo
sequia, la composicion de especies fue
diferente, mientras que, en los lagos
con sequia la composicion de especies
fue similar. Con este experimento
demostré que el proceso de ensamble
por dispersion (proceso estocastico) fue
importante en los lagos sin sequia, pero,
en los lagos con sequia el ensamble
por dispersion fue menos importante
y fue mas importante el ensamble
por las condiciones ambientales y la
competencia (proceso deterministico). Es
importante considerar que el mecanismo
0 mecanismos que estén actuando van
a variar entre comunidades, entre
ambientes y también a través del tiempo.
Al hacer programas de conservacion hay
que tomar en cuenta esta variabilidad,
que se expresa de manera muy clara
en la naturaleza dinamica de las
comunidades.
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Modelos mecanicistas de Ila
dinamica de metacomunidades
Varios modelos basados en procesos que
dan lugar a los diferentes patrones
de distribucion de las especies son
propuestos a nivel de metacomunidad y
forman la base de un marco mecanicista,
pero una sintesis reciente propone
cuatro paradigmas que evalian el efecto
de la heterogeneidad ambiental entre
parches (nivel local), la conectividad
de las comunidades (nivel regional)
en la composiciéon de especies de las
comunidades.

El modelo de dindmica de parche
reconoce que los procesos espaciales
son los que determinan la composiciéon
de las comunidades locales, por lo
que, se supone que todos los parches
son iguales (mismas condiciones
ambientales) y que las especies
tienen diferentes capacidades para
colonizar y competir permitiendo una
coexistencia temporalmente dinamica.
Es decir, la coexistencia de las especies
esta dada por una compensacion de
competencia-colonizacion (Figura 2a).

El modelo de seleccion de especies se
enfoca en procesos deterministicos, es
decir, los parches son heterogéneos y las
especies responden de manera diferente
a cada tipo de ambiente (proceso local).
Aqui, las especies se encuentran en
una localidad porque las condiciones
biéticas y abidticas son favorables,
esto sugiere que las especies seran
favorecidas bajo ciertas condiciones
ambientales y desfavorecidas en otras.
Por lo tanto, la composicion de especies
esta determinada solo por los factores

ambientales de cada comunidad (Figura
2b).

El modelo de efecto de masa considera
que los parches son heterogéneos, que
las especies responden de manera
diferente a condiciones ambientales
y que tienen diferentes tasas de
dispersion, colonizacién y extincion.
Sin embargo, la dispersiéon es lo
suficientemente alta que influye en la
dinamica local, permitiendo que las
especies logren permanecer en parches
poco adecuados. Esto significa que,
aun si a una especie le va mal en un
parche (alta tasa de mortalidad) lograra
permanecer en la comunidad debido a
la entrada continua de propagulos que
llegan de otros parches (Figura 2c).

Por d1ultimo, la teoria neutral tiene
la hipétesis de que las especies
son neutrales con respecto a sus
interacciones interespecificas y con
respecto al ambiente, por lo tanto, no
difieren en su capacidad de dispersion,
competencia, tasa de natalidad y de
mortalidad (Figura 2b).

Estas perspectivas no son excluyentes,
ya que cada aproximacion es valida
dependiendo de la pregunta y de la
escala espacial y temporal. Ademas,
hay que considerar que a nivel de
metacomunidad, diferentes procesos
(estocasticos y deterministicos), estarian
operando simultaneamente para definir
las distribuciones de las especies a
lo largo de un gradiente ambiental o
geografico (Leibold y Mikkelson, 2002).
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Figura 2: Esquema de los cuatro paradigmas de la teoria de metacomunidades para poblaciones
de dos especies en competencia representadas por circulos rojos y circulos verdes. Las flechas
conectan las poblaciones entre los sitios de colonizacién potenciales, que se muestran como grandes
recuadros. Las flechas sélidas indican una alta capacidad de dispersién y las lineas discontinuas
una baja capacidad de dispersion. Las puntas de las flechas indican la direccién o direcciones de
movimiento. Los circulos grandes muestran a la especie que es mas competitiva en un sitio. Los
cuatro modelos son: (a) dinamica de parches (circulo rojo mejor colonizador y circulo verde mejor
competidor) , (b) clasificacién de especies (ambas especies tienen poca capacidad de dispersién
por lo que no se modifica la distribucién de ninguna), (c) efectos de masa (ambas especies tienen
mucha capacidad de dispersién y pueden estar en ambos parches aunque no les vaya bien en ese
ambiente) y (d) neutral (ambas especies tienen misma capacidad de dispersién y de competencia
por lo que pueden colonizar todos los parches). Diagrama modificado de Leibold et al. (2004).
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Conclusiones

El estudio a nivel metacomunitario
es fundamental en ecologia, pues
permite comprender cémo interactiian
las comunidades de especies a través de
multiples habitats y como estos flujos
afectan la biodiversidad y dinamica
de los ecosistemas en un contexto
amplio. La fragmentacion de habitats,
el cambio de uso del suelo y el cambio
climatico estan alterando la conectividad
y estructura de los paisajes naturales, lo
cual impacta la dispersion, colonizacion
y extincion de especies en distintas
comunidades locales. Al abordar estos
fenomenos desde wuna perspectiva
metacomunitaria, los ecélogos pueden
identificar patrones de intercambio de
especies y respuestas adaptativas que
no se perciben a nivel local o de una sola
comunidad. Esto es clave para mejorar
el disefio de areas de conservacién
que mantengan la conectividad entre
habitats, fomentar practicas de manejo
que promuevan la resiliencia y la
diversidad funcional, y predecir los
efectos de perturbaciones ambientales
a gran escala, apoyando asi la toma de
decisiones para la gestion de paisajes
que enfrenten desafios crecientes debido
a la actividad humana y el cambio
climatico.
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