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UMA CAIXA DE FERRAMENTAS DE REDES PARA CIENTISTAS DA
VEGETACAO

RESUMO

Esta tese de doutorado aborda os desafios de descrever comunidades ecoldgicas, e propde 0 uso
de estimativas sobre a topologia de redes baseadas em padrfes de coocorréncia entre espécies.
Embora métodos de redes ja venham sendo empregados na investigacdo de padrbes de
coocorréncia, eles permanecem subaproveitados, e uma das razdes é que a maioria dos trabalhos
assume que esses padrdes individualmente refletem algum mecanismo ecoldgico especifico,
como a competicdo, o que tem sido duramente criticado. Este trabalho pretende demonstrar que
investigar a forma com que os padrdes de coocorréncia estdo arranjados entre as espécies a
partir de estimativas sobre a topologia de redes pode ser muito mais informativo sobre a
organizacdo de metacomunidades. Usando dados obtidos de simulaces e levantamentos
floristicos em comunidades do Pampa, cada capitulo desta tese relaciona diferentes aspectos da
topologia de redes a diversas questdes de interesse na Ecologia, e discute como as ferramentas
propostas complementam os métodos tradicionalmente usados para investigar essas questdes.
O capitulo 1 explora a integracdo ecoldgica a partir de estimativas de conectividade, o capitulo
2 explora a formacao e definicdo de grupos de espécies com estimativas sobre o0 agrupamento,
e 0 capitulo 3 explora como dados sobre os atributos das espécies e seus padrBes de
coocorréncia podem revelar mecanismos ocultos atuando sobre metacomunidades. De modo
geral, esta tese chama a atencdo de ecélogos, especialmente de cientistas da vegetacdo, para o

uso de ferramentas de redes como descritores de metacomunidades.

Palavras chave: Redes de associagdes, estrutura de metacomunidades, padrdes de coocorréncia,

distribuicéo tabuleiro de xadrez.
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ANETWORK TOOLBOX FOR VEGETATION SCIENTISTS

ABSTRACT

This doctoral thesis addresses the challenging task of describing ecological communities and
proposes the use of estimates of network topology based on species co-occurrence patterns.
While network methods have already been employed to investigate such co-occurrence
patterns, they remain underused, partly because most studies assume individual patterns as
evidence of specific ecological mechanisms, such as competition, which has been heavily
criticized. This work demonstrates that investigating how co-occurrence patterns are arranged
among species through estimates of network topology can provide more informative insights
into metacommunity organization. Using data from simulations and floristic surveys, each
chapter of this thesis relates different aspects of network topology to various questions of
interest in Ecology and discusses how the proposed tools complement the traditionally used
methods to investigate these questions. Chapter 1 explores ecological integration through
estimates of connectivity, Chapter 2 explores the formation and definition of species groups
using estimates of network clustering, and Chapter 3 examines how data on species attributes
and their co-occurrence patterns can unveil unknown mechanisms acting on metacommunities.
Overall, this thesis highlights the use of network tools as descriptors of metacommunities and
emphasizes their relevance to ecologists, particularly vegetation scientists.

Keywords: Association networks, metacommunity structure, co-occurrence patterns,

Checkerboard score.
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INTRODUCAO

Estudar comunidades na natureza é uma tarefa desafiadora. Comunidades sdo
chamadas de complexas por serem compostas por popula¢des de muitas espécies e suas relacdes
ecologicas (Jansen & Kokkoris 2003), ou ainda, “uma bagun¢a” traduzindo as palavras de
Lawton (1999), pois sistemas ecoldgicos estdo sujeitos a contingéncias. Ainda assim, a ecologia
de comunidades floresceu com os esforcos de muitos ecologos, notavelmente de ecdlogos de
vegetacdo, em encontrar generalidades na natureza e investigar 0s processos que as determinam
(Goodall 1954, Whittaker 1972). A teoria de nicho foi um passo fundamental nesse processo,
por reconhecer que 0S organismos prosperam sob certa margem de condi¢cdes ambientais e
disponibilidade de recursos, de acordo com suas caracteristicas fenotipicas (Hutchinson 1957,
Whittaker 1972). Esse passo influenciou o estudo de processos e mecanismos determinantes
sobre a organizacao de comunidades, dando origem a teoria de regras de montagem (MacArthur
& Levins 1967, Diamond 1975, Kraft & Ackerly 2014). Esses avancos foram possiveis com o
desenvolvimento de métodos capazes de sumarizar aspectos da estrutura de comunidades (i.e.,
descritores de comunidades). Porém, eles também acenderam discussfes que perduram, como
0 quanto as espécies podem ser divididas em conjuntos bem definidos (Gleason 1939, Pavéo et
al. 2019) e até que ponto o conceito de nicho pode explicar os padrdes encontrados em
comunidades, ou se esses padrdes resultam de idiossincrasias (Hubbell 2005). Isso evidencia as
dificuldades em compreender padrdes em comunidades e 0S processos que 0s determinam,
fazendo necessaria a adocdo de novas ferramentas analiticas capazes de sumarizar a

complexidade de sistemas ecoldgicos.

Comunidades sdo frequentemente definidas como um conjunto de organismos de
diferentes espécies coexistindo em uma dada area, e.g., parcela, quadro ou unidade amostral
(Palmer & White 1994). Uma grande porcdo dos dados da ciéncia da vegetacdo esta
documentada na forma de matrizes de incidéncias de espécies em conjuntos de comunidades
(ou uma metacomunidade, por simplicidade). Um dos assuntos de grande interesse na Ecologia
é compreender como as espécies se distribuem em comunidades em resposta a um ou mais
gradientes ambientais (Whittaker 1972, Duarte et al. 2018). Nesse assunto, a metafora de filtros
é frequentemente utilizada, em que o ambiente seleciona organismos a partir de certas
caracteristicas fenotipicas (Kraft et al. 2015). Técnicas de ordenacdo sdo amplamente utilizadas
na ecologia para analisar e visualizar padrées na composicao de espécies, em que as principais
tendéncias de varia¢Oes observadas atraves das comunidades sdo resumidas em um espago com

menos dimensdes (Legendre & Legendre 2012). Alguns dos exemplos consistem em identificar
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0s eixos mais importantes para a variacdo nos dados, através da andlise de componentes
principais, PCA (Camiz & Pillar 2018), em relacionar as ocorréncias das espécies a gradientes
ambientais, atraves da analise de correspondéncia, CA (teer Braak 1985), e anélise de
redundancia, RDA (Duarte et al. 2012). Outros exemplos séo as anélises de agrupamento (ou
cluster analysis) que consistem na classificagdo das espécies ou comunidades em grupos a partir
das suas similaridades em algum aspecto, como as suas incidéncias ou atributos (Pillar & Orléci
1993, Camiz et al. 2006, Andrade et al. 2019). Diversas abordagens foram propostas para
descrever elementos da estrutura de metacomunidades, e verificar até que ponto padrdes
observados se adequam as predicOes teoricas (Leibold e Mikkelson 2002). Alguns desses
padrdes sdo baseados na variacdo da composicdo de comunidades, como a substituicdo de
espécies (turnover), a equitabilidade (evenness), aninhamento (nestedness) (Baselga 2010,
Almeida-Neto et al. 2007, Almeida-Gomes et al. 2019), e baseados em padres de
coocorréncias de espécies, como tabuleiro de xadrez (checkerboard) e a coeréncia (Leibold e
Mikkelson 2002). Esses padrdes foram investigados a partir de diferentes abordagens, incluindo
a analise da matriz de incidéncia sozinha (Stone & Roberts 1990), sua derivacdo em
similaridades entre espécies ou comunidades (e.g. distancia Euclidiana ou de Hellinger)
(Legendre, 2005), modelos nulos (Gotelli e McCabe 2002), e o rearranjo da matriz de

incidéncias (e.g., por média reciproca; Leibold & Mikkelson 2002).

Uma classe de métodos, conhecidos como analises do modo R, é usada para
evidenciar relacfes entre pares de espécies a partir das suas ocorréncias conjuntas em
comunidades (Legendre & Legendre 2012). Esses métodos tém grande apelo na ciéncia da
vegetacdo, pois as proprias espécies podem ser consideradas os melhores indicadores
disponiveis sobre as condi¢cdes predominantes, enquanto dados ambientais podem ser
indisponiveis ou imprecisos (De Céaceres & Legendre 2008). O interesse nessa linha foi muito
influenciado pelo trabalho de Diamond (1975) que investigou o papel da competicdo entre
espécies similares sobre padrdes de coocorréncia e apontou uma série de regras de montagem
(assembly rules), como as combinacdes proibidas e o tabuleiro de xadrez. Por decadas, a
investigacdo de padrdes de coocorréncia foi extensamente debatida e aprimorada pela
comparacao dos padrdes observados com expectativas obtidas através de uma série de modelos
nulos (Connor & Simberloff 1979, Gotelli 2000, Ulrich & Gotelli 2013). A identificagdo desses
padrdes de coocorréncias entre pares de espécies é amplamente usada como evidéncia direta de
algum mecanismo ecoldgico especifico, como competicdo e facilitacdo (Diamond 1975,

Matchado et al. 2021, Guo et al. 2022). Porém, a teoria moderna sobre as regras de montagem
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de comunidades reconheca a importancia de mdaltiplos mecanismos como a resposta das
espécies ao ambiente fisico (filtros abidticos), dispersao e estocasticidade, por exemplo (Kraft
& Ackerly 2014), e a investigacdo de padrbes de coocorréncia ainda gera controvérsias devido
a dificuldade em relacionar esses padrdes a mecanismos ecoldgicos (Blanchet et al. 2020,
Peterson et al. 2020, Goberna & Verdu 2022). Ao invés de inferir os mecanismos diretamente
dos padrdes de coocorréncia, uma alternativa interessante € investigar como esses padroes estdo
distribuidos entre as espécies, ou gquem esta associado a quem, utilizando métodos de rede
(Carstensen et al. 2012, Losapio et al. 2018, Simons et al. 2019).

Métodos analiticos de redes complexas, podem oferecer ferramentas para revelar
aspectos verdadeiramente estruturais de comunidades, descrevendo como seus componentes se
inter-relacionam. Na abordagem de redes, conjuntos de componentes (e.g. cientistas,
organizac0es, espécies), e algum tipo de relacdo entre eles (e.g. colaboraces, trocas de servicos,
relacBes ecoldgicas) sdo representados como conjuntos de nos e de ligagbes em um grafo,
respectivamente (Barabasi 2013). Muito além do apelo visual, esta abordagem busca descrever
sistemas de interesse como redes para: (i) mensurar seus aspectos topoldgicos, como a
conectividade das ligacbes, a formacdo de agregados de nds, e o quanto as ligacbes se
distribuem entre nds com determinadas caracteristicas; (ii) comparar a topologia de multiplas
redes observadas; (iii) verificar se as estimativas topoldgicas obtidas poderiam ser encontradas
em redes formadas ao acaso (Dormann et al. 2009, Vizentin-Bugoni et al. 2014). Redes vém
sendo amplamente usadas na Ecologia para descrever o fluxo de energia e matéria entre niveis
troficos (ecossistemas) e interacdes entre espécies em comunidades (Jordano, 1987, Verdu et
al. 2010, Vizentin-Bugoni et al. 2014). Outros usos notaveis, sdo na investigacdo da
conectividade de habitats (Rayfield et al. 2011, Edge & Fortin 2020) e em estudos de
biogeografia (Windsor et al. 2023). Essa abordagem também abre novas oportunidades para
investigar a montagem de comunidades ndo troficas, como a vegetacdo campestre ou a
microbiota do solo (Losapio et al. 2018, Simons et al. 2019). Contudo, acreditamos que seu uso
permaneca subaproveitado por cientistas da vegetacdo, possivelmente porque ainda existe
pouca compreensdo do seu potencial em revelar aspectos ecologicos relevantes sobre

metacomunidades.

Assim, 0 objetivo desta tese é guiar cientistas da vegetacdo no uso de métricas de
redes na descricdo de metacomunidades, apresentando uma revisdo compreensiva de algumas
das principais estimativas da topologia de redes, e discutindo como elas podem revelar alguns

dos padrdes de interesse na teoria ecoldgica. Primeiramente, revisamos 0s mecanismos de
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montagem e seu papel sobre padrdes de coocorréncia entre pares de espécies, com énfase no
papel de filtros ambientais, e como esses padrdes podem ser estudados como uma rede de
associacfes em metacomunidades. Em seguida, em cada capitulo, sdo revisadas algumas das
principais ferramentas estatisticas para estimar aspectos topolédgicos de redes, e como elas
podem auxiliar a responder questdes de interesse na ecologia. O uso destas ferramentas é
ilustrado com dados de metacomunidades artificiais geradas sob diferentes contextos
ecologicos, explorando a metafora de filtros ambientais, bem como metacomunidades reais de

levantamentos floristicos no bioma Pampa.
O que mostram os padrdes de coocorréncia?

A investigagdo de padrdes de coocorréncia tem uma longa histdria na biogeografia
e na ecologia de comunidades (De Vries et al. 1954, Diamond, 1975, Gotelli & McCabe 2002).
De modo geral, essa investigacdo consiste em identificar déficits ou excessos no nimero de
coocorréncias par-a-par observadas entre as espécies em relacdo a expectativa nula de que as
espécies estejam aleatoriamente distribuidas (Gotelli 2000). Uma revisdo e comparacdo das
propriedades estatisticas de diferentes métodos é apresentada em Ulrich e Gotelli (2013). Um
método proeminente desenvolvido por Gotelli e Ulrich (2010) usa a abordagem empirica de
Bayes para comparar as ocorréncias observadas com modelos nulos obtidos através de
aleatorizacOes da matriz de incidéncias. Posteriormente, Veech (2013, 2014) propds analises
combinatdrias para comparar o niUmero de coocorréncias observadas entre cada par de espécies
com o numero de coocorréncias esperadas dadas as suas ocorréncias totais. Assim, cada par de
espécies pode apresentar um namero de coocorréncias observadas maior, menor, ou gue ndo
difere do esperado no caso das especies estarem distribuidas aleatoriamente (Veech 2014).
Enquanto é uma pratica comum atribuir padrdes de coocorréncia sozinhos a mecanismos
ecoldgicos, como interagGes competitivas (Diamond 1975, Blanchet et al 2020), pesquisadores
frequentemente ndo encontram suporte a relacéo entre esses padrdes e interagdes competitivas,
ou outros mecanismos conhecidos (Freilich et al. 2018, Brazeau & Schamp 2019). Tais
mecanismos ndo necessariamente produzem varia¢es demograficas (e.g., em recrutamento e
mortalidade) sobre as espécies, 0 que pode estar relacionado a homogeneidade ambiental ou a

escala espacial e temporal observada, por exemplo (Peterson et al. 2020).

Todavia, a teoria contemporanea de montagem de comunidades reconhece o papel
de multiplos mecanismos atuando em diferentes escalas sobre padrdes de distribuicdo das
espécies em metacomunidades (Bell 2005, HilleRisLambers et al. 2012, Kraft et al. 2015). As

comunidades recebem individuos oriundos de um pool regional diverso, e fatores como a
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disponibilidade local e regional de individuos e a capacidade de dispersdo, influenciam a
probabilidade de coocorréncia entre os pares (Bell 2005, Gétzenberger et al. 2012). Barreiras
entre conjuntos de comunidades (e.g., ilhas ou areas montanhosas), podem isolar espacialmente
grupos de espécies, produzindo associagdes positivas dentro dos grupos e negativas entre
espécies isoladas (Bell 2005, Hubbel 2005). Padrdes de coocorréncia também podem ser
produzidos por fatores estocasticos, como acidentes na dispersédo de individuos, flutuagdes ao
acaso nas abundancias das espécies (i.e., deriva ecologica) e eventos aleatorios. Além disso,
sdo esperados padrbes de coocorréncia mesmo em um caso hipotético em que as espécies se
distribuem aleatoriamente nas metacomunidades, conforme uma pequena por¢do dos pares
deve coocorrer com maior ou menor frequéncia que o esperado ao acaso. Nao obstante, padrdes
de coocorréncia sdo mais comumente atribuidos a filtros abidticos e bioticos e a
heterogeneidade ambiental (Whittaker 1967, Diamond 1975, Kraft et al. 2015). Variagdes em
fatores abidticos, como temperatura, umidade e pH, tendem a produzir gradientes ambientais
que definem quais espécies podem prosperar em comunidades. Pesquisadores comumente
encontram uma relacdo unimodal entre os atributos funcionais das espécies e os gradientes
ambientais em metacomunidades (Faith 2015), de forma que espécies funcionalmente similares
tendem a ser encontradas juntas, enquanto espécies funcionalmente distintas tendem a estar
segregadas (Kraft et al. 2015).

Embora haja interesse em avaliar separadamente os efeitos do ambiente fisico e
das interagdes interespecificas, € conhecido que gradientes ambientais tém papel importante
sobre a competicao e vice-versa (Brooker 2006, Crowther 2015, Germain et al. 2018). Foram
hipotetizados diferentes resultados da competicao sobre padrbes de coocorréncia entre espécies.
O principio da exclusdo competitiva (Gause 1934) prediz competicdo mais intensa entre
organismos que utilizam os mesmos recursos. Como resultado, sdo esperadas associagdes
negativas entre espécies similares e positivas entre espécies distintas. No entanto, certas
espécies podem compartilhar atributos que as conferem vantagem competitiva em relacéo as
que ndo possuem (e.g., plantas com folhas grandes sd@o mais tolerantes a ambientes
sombreados), com isso, sdo esperadas associagdes positivas entre competidoras superiores, e
negativas entre estas e as competidoras inferiores (Kraft et al. 2015). Plantas também podem se
beneficiar de mecanismos de facilitagdo proporcionados por espécies bercério, como
sombreamento e retencdo de umidade em ambientes aridos, produzindo associa¢des positivas

entre espécies facilitadoras e facilitadas (Soliveres & Maestre 2014).
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Em resumo, multiplos mecanismos influenciam padres na codistribuicdo das
espeécies, tornando dificil a deducdo dos mesmos apenas pela avaliacéo individual dos padrdes
de coocorréncia. Contudo, esses padroes podem ser vistos como relacGes de dependéncia das
espécies quanto a fatores potencialmente desconhecidos estruturando metacomunidades, ou
associacbes por simplicidade. A forma como essas relagbes estdo distribuidas na
metacomunidade pode ser representada como um grafo, em que 0s nos representam as espécies
e as ligacOes representam as suas associacOes, que podem ser classificadas em positivas e
negativas (desassocia¢fes). Como é mais provavel que esses fatores atuem sobre conjuntos de
espécies, ao invés de uma Unica ou poucas espécies, eles devem deixar marcas na rede de
associagoes, ao produzirem agregacOes de nds. Assim, a investigacdo dessas agregacoes de nds
por meio de estimativas sobre a topologia de redes pode rever aspectos interessantes sobre a

organizagao de metacomunidades.

Descrevendo a estrutura de metacomunidades como redes

Uma rede de associa¢fes pode ser construida a partir de uma matriz de incidéncia
de espécies, da qual é obtida uma lista dos pares que apresentam padrdes significativos de
coocorréncia, detectados a partir de algum dos métodos disponiveis, como o de Veech (2013,
2014), disponivel no pacote “cooccurr” (Griffith et al. 2016) no programa R (R Core Team
2023). Essa rede pode ser representada na forma de um grafo, tal qual G = (N,L), em que N é
uma lista de nos e L € uma lista de ligagdes. Existem algumas vantagens em definir as redes a
partir de padrdes significativos de coocorréncia, que tornam essa abordagem uma alternativa
interessante e complementar a alguns métodos tradicionalmente usados. As associagdes entre
espécies podem refletir melhor os mecanismos que estruturam as comunidades do que as
incidéncias das espécies sozinhas, pois estdo menos sujeitas a erros amostrais (Legendre 2005).
Muitos dos métodos utilizados por ecélogos investigam padrdes na distribuicdo das espécies
como uma propriedade da matriz de incidéncia total (e.g., C score, coeréncia e aninhamento),
enquanto diferentes conjuntos de espécies em uma metacomunidade podem apresentar padrdes
distintos, como aleatdrio, agregado ou segregado, por exemplo (Ulrich & Gotelli 2013, Presley
et al. 2019). Por outro lado, a estrutura das redes de associagdes sumariza as incidéncias totais
em padrdes significativos de coocorréncia entre o0s pares de espécies, e assim deve ser menos
afetada pela presenca de espécies aleatoriamente distribuidas (Veech 2014). Adicionalmente,
padrdes agregados e segregados sdo ambos representados na rede de associagdes, na forma de

ligacOes positivas e negativas respectivamente, e podem ser estudados isoladamente ou
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integralmente, pois ambos revelam relagdes de dependéncia das espécies quanto aos fatores

estruturadores da metacomunidade.

Como veremos nos proximos capitulos, certos padrdes topoldgicos nas redes de

associacOes podem ser relacionados a teorias ecologicas, facilitando a formulacdo de questbes

especificas sobre a estrutura de metacomunidades (Tabela 1; Capitulo 1 e 2). Também ¢é

possivel investigar o papel do ambiente sobre a estrutura de metacomunidades de forma

indireta, relacionando padrdes na distribuicdo das ligac6es da rede com atributos das espécies

(Capitulo 3). Codigos para a construcdo das redes a partir de matrizes de incidéncia, e para a

analise e visualizacdo dos padrdes topoldgicos estdo disponiveis como material suplementar

(Apéndice S1).

Tabela 1. Métodos para investigar padrdes topoldgicos em redes de associacGes abordados neste
trabalho e as perguntas ecoldgicas que eles podem ajudar a responder.

Método Aspecto topoldgico

Perguntas ecologicas Referéncias

Conectancia Conectividade

Centralizacdo Conectividade

Transitividade Agregamento
Modularidade Definigéo de
conjuntos

Assortatividade ~ Padrdes de mixagem

O quanto as associacdes estdo Capitulo 1,
difundidas entre as espécies? May 1972
Até que ponto a estrutura de  Capitulo 1,

associacOes esta concentrada

em poucas espécies? reeman 1979

O quanto as associagdes Capitulo 2,
agregam conjuntos de Watts & Strogatz
espécies? 1998
O quanto uma reparticéo da Capitulo 2,

metacomunidade forma Clauset et al. 2004
conjuntos bem definidos de

espécies em associagdes?

Como as associagdes estao
distribuidas em relagéo aos
atributos das especies?

Capitulo 3,

lewman 2003
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METODOS DE REDES PARA INVESTIGAR PADROES EM METACOMUNIDADES:
A INTEGRACAO ECOLOGICA E ESTIMATIVAS DE CONECTIVIDADE

Resumo

Este trabalho demonstra como duas estatisticas sobre a conectividade de redes podem revelar a
forma em que estdo arranjadas as associa¢Ges entre espécies em resposta ao ambiente no nivel
de metacomunidades. Discutimos como espectros ecolégicos em uma ou mais dimensdes
produzem alguns padrdes recorrentes sobre a estrutura de uma rede formada por associacfes
entre conjuntos de espécies. Esses padrGes foram reproduzidos em diferentes cenarios de
simulacdes, os quais foram usados para demonstrar propriedades das ferramentas de
conectividade de redes. Uma das ferramentas, a conectancia, estima o quanto as associacdes
estdo distribuidas entre as espécies de forma mais adensada ou esparsa. Como a ecologia ja
conta com ferramentas similares, usadas para estudar um sinal significativo de agregacéo e
segregacao espacial entre espécies, foi comparado se outros dois métodos populares (C-score e
T-score) seriam capazes de descrever 0s mesmos padrées esperados nos cenarios simulados. A
segunda ferramenta sobre a conectividade, a centralizacdo, é usada para avaliar o quanto a
estrutura de associagdes esta organizada ao redor de algumas espécies, 0 que pode ser usado
para acessar as dimensdes ecoldgicas da metacomunidade. Por fim, utilizamos essas
ferramentas para descrever alguns padrbes gerais na estrutura de associacGes observada em

comunidades de levantamentos floristicos em diferentes paisagens campestres do sul do Brasil.

Palavras-chave: Redes de associagdes, padrdes de coocorréncia, distribuicdo tabuleiro de

xadrez, C-score, T-score, conectancia, centralizacao.
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NETWORK METHODS TO INVESTIGATE PATTERNS IN METACOMMUNITIES:
THE ECOLOGICAL INTEGRATION AND CONNECTIVITY ESTIMATES

Abstract

This work demonstrates how two statistics on network connectivity can reveal interesting
aspects about the arrangement of species associations in response to the environment at the
metacommunity level. We discuss how ecological spectra in one or more dimensions produce
recurrent patterns in the structure of a network formed by associations between sets of species.
These patterns were replicated in different simulation scenarios, which were used to
demonstrate properties of network connectivity tools. One of the tools, connectance, estimates
how associations are distributed among species in a denser or sparser manner. Since ecology
already has similar tools used to study significant spatial aggregation and segregation among
species, we compared whether two other popular methods (C-score and T-score) could describe
the same expected patterns in simulated scenarios. The second connectivity tool, centrality, is
used to assess how the association structure is organized around certain species, which can be
related to the ecological dimensions of metacommunities. Finally, we used these tools to
describe some general patterns in the association structure observed in floristic survey

communities in different grassland landscapes in southern Brazil.

Keywords: Association networks, co-occurrence patterns, checkerboard score, C-score, T-

score, connectance, centralization.
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Introducéo

Uma das questdes centrais na ecologia é até que ponto as espécies compartilhnam
certas caracteristicas, como seus atributos, uso de habitat, ou funcBes, o que pode ser definido
como integracdo ecologica (Lortie et al. 2004, Kolasa 2006, Wright 2008). Um dos exemplos
mais conhecidos na ciéncia da vegetacao € o quanto as espécies tendem a ocorrer juntas em um
conjunto de comunidades, apresentando um padrdo agregado (ou associacao positiva), que €
comumente relacionado a similaridades no nicho das espécies ou ao resultado de interacdes de
facilitacdo (Leibold & Mikkelson 2002, Kraft & Ackerly 2014). Um padrdo oposto a este, é 0
guanto as espécies tendem a ocorrer em comunidades diferentes, demonstrando segregacéo (ou
desassociacdo), que historicamente ¢ atribuida a exclusdo competitiva (Diamond 1975), mas
também pode refletir a preferéncia das espécies por tipos diferentes de habitats (Kraft &
Ackerly 2014). Diversas abordagens permitem avaliar tais padrdes nas ocorréncias das espécies
em conjuntos de comunidades, como a coeréncia (Leibold & Mikkelson 2002), indices de
similaridade de nicho (Winemiller & Pianka 1990), indice de unido (“togetherness score” ou T-
score) (Stone & Roberts 1992), tabuleiro de xadrez (“checkerboard score”, C-score) (Stone &
Roberts 1990), e o nimero de combinagdes Unicas de espécies (Pielou & Pielou 1968). Porém,
devido a forma complexa em gque metacomunidades se organizam em resposta a fatores
ambientais, diferentes conjuntos de espécies se codistribuem de forma agregada, segregada, ou
aleatoria, o que desafia nossa capacidade de descrever um padrdo especifico a partir dessas
abordagens (Stone & Roberts 1992, Gotelli & Ulrich 2010, Presley et al. 2019). Por outro lado,
estimativas sobre a topologia de redes podem oferecer uma forma mais flexivel de investigar
como esses padrbes estdo organizados entre espécies em metacomunidades, mas até agora o

potencial dessa abordagem foi pouco aproveitado para este fim.

Ec6logos comumente investigam padrdes de coocorréncia entre plantas
descrevendo a incidéncia de espécies em uma lista de comunidades, ou uma metacomunidade
por simplicidade. A metafora de filtros € uma das principais explicacdes para esses padrdes, em
que fatores abioticos (e.g., temperatura, umidade, pH) e bidticos (e.g., competicéo, facilitagéo,
presenca de mutualistas) selecionam individuos capazes de sobreviver no ambiente a partir de
seus atributos funcionais (Kraft & Ackerly 2014). E conhecido que essas condicdes tendem a
estar distribuidas em metacomunidades em forma de gradientes, de modo que espécies
funcionalmente similares apresentam associacgdes positivas, e espécies funcionalmente distintas
apresentam associacOes negativas (Pillar et al. 2009, Kraft & Ackerly 2014). Por outro lado,
espécies capazes de tolerar a variacdo das condi¢des ao longo desses gradientes (i.e., espécies
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generalistas), tendem a se distribuir de forma aleatéria. Um padrdo aleat6rio na codistribuicdo
das espécies € também esperado quando gradientes ambientais independentes filtram conjuntos
de espeécies diferentes. Por exemplo, um certo conjunto de espécies se distribui em resposta ao
pastejo, enquanto outros conjuntos se distribuem em resposta a fatores como umidade do solo
e interagcbes com mutualistas. A questdo sobre o quanto as espécies estdo distribuidas em
resposta a um ou multiplos fatores ambientais esta relacionada a uma discussao fundamental
recentemente reativada sobre a dimensionalidade da biodiversidade (Diaz et al. 2016,
Bruelheide et al. 2018). Na visdo de Hubbel (2005), o fato das espécies se distribuirem em uma
Unica dimensdo em resposta a um espectro ambiental, como a disponibilidade de clareiras em
Barro Colorado, desafia o paradigma de nicho, que consiste em atribuir a estrutura de
comunidades a multiplos fatores independentes. Porém, também é comumente reportado por
pesquisadores que uma Unica dimensao € insuficiente para explicar padrdes encontrados em
comunidades (EKI6f et al. 2013, Mouillot et al. 2021). Dessa forma, embora a integragdo
ecologica seja mais comumente definida em termos de associa¢Ges positivas, em um sentido
mais amplo, o grau em que as espécies respondem aos mesmos fatores ambientais, incluindo

suas associacdes negativas, também pode ser considerado como um aspecto de integragéo.

Na Gltima década, alguns ec6logos propuseram métodos para investigar associacoes
significativas para cada par de espécies individualmente (Gotelli & Ulrich 2010, Veech 2013).
Desse modo, as associacdes entre pares de espécies em metacomunidade podem ser
representadas na forma de ligagdes entre nds em um grafo, ou uma rede de associacGes. Essas
redes de associacOes representam novas oportunidades de investigar o nivel de integracdo
ecologica em metacomunidades a partir da descricdo de seus aspectos topoldgicos, como a
conectividade. A conectividade € um dos aspectos sobre redes mais estudados do ponto de vista
teorico e metodoldgico e, de modo geral, esta relacionada ao quanto uma rede apresenta uma
estrutura mais densamente conectada ou esparsa (Newman et al. 2011). Alguns dos métodos
usados para estudar a conectividade s&o baseados na densidade de ligagbes (Jordano 1987,
Bluthgen et al. 2008), distancia entre os nds em numero de ligacdes (Fronczak et al. 2004), ou
no quanto a rede apresenta um centro bem definido (Bonacich 1987), por exemplo. A
conectividade de redes é amplamente investigada na ecologia para o estudo de interacGes
ecologicas (Jordano, 1987), cadeias tréficas (Dunne 2006) e na dispersao de organismos entre
habitats (Edge & Fortin 2020). Todavia, esse e outros aspectos topologicos de redes sdo ainda
subaproveitados em estudos sobre as relagfes entre espécies em um mesmo nivel trofico,

(também conhecidos como biocenoses).
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Assim, o objetivo deste trabalho é demonstrar como estimativas sobre a
conectividade de redes podem ser usadas para descrever padrdes de integracdo ecoldgica em
metacomunidades, considerando o papel de filtros ambientais sobre a estrutura das redes de
associagOes. Avaliamos empiricamente como a conectividade de redes, descrita por medidas de
conectancia e centralizacdo, podem ser usadas para revelar aspectos interessantes sobre a
integracdo ecologica de metacomunidades. Para este fim, nos utilizamos metacomunidades
artificiais construidas a partir de mecanismos de filtro em um unico e em mdaltiplos espectros
ambientais. Usando essa base de dados simulada sob mecanismos conhecidos, é demonstrada a
aplicacdo da estimativa de conectancia, e as interpretacdes dos resultados s&o comparadas com
métodos populares na ecologia de comunidades, como o C-score (Stone & Roberts 1990), e seu
analogo T-score (Stone & Roberts 1992). E também demonstrado como a estimativa de
centralizag&o pode ser aplicada na investigacdo da dimensionalidade de metacomunidades sob
a influéncia de filtros ambientais. Por fim, essas medidas de conectividade sdo usadas para
estudar metacomunidades em uma base de dados de levantamentos floristicos em paisagens

campestres do bioma Pampa no sul do Brasil.
Métodos
Simulacdo de metacomunidades

O algoritmo de simulacdes de metacomunidades (Pillar et al. 2021), disponivel
no programa livre SYNCSA (Pillar 2002), busca reproduzir o processo de montagem por meio
de modelos estocasticos espacialmente e temporalmente explicitos. Cada metacomunidade foi
simulada em um espaco geogréfico bidimensional com um nimero definido de pontos (n = 500)
arranjados em uma grade, caracterizados por valores aleatérios de um ou mais fatores
ambientais, obtidos de uma distribuicdo uniforme com limites entre 0 e 1. Em cada
metacomunidade também foi simulado um pool de espécies, as quais recebem valores aleatorios
para um ou mais atributos, obtidos de uma distribuicdo uniforme com limites entre 0O e 1. A
simulacdo seguiu um numero estabelecido de passos (h = 12500), em que individuos sdo
sorteados para eventos de chegada, estabelecimento, e sobrevivéncia em cada comunidade,
definidos a partir de funcdes de probabilidade com pardmetros especificados. Em todas as
simulacdes, os parametros de dispersao foram mantidos fixos e iguais para todas as espécies,
com valores escolhidos ap6s muitas rodadas de simulacGes, correspondendo a um cenario em

que as espécies se distribuem com facilidade entre as comunidades.
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O algoritmo requer a especificacdo dos parametros de uma funcgéo linear de resposta
do atributo das espécies em relacéo aos fatores ambientais, os quais definem o valor esperado
do atributo para cada comunidade. Adicionalmente, sdo especificados parametros de tolerancia
das espécies a desvios do valor esperado (inflexdo e inclinagcdo negativa de uma funcéo
logistica), de forma analoga a amplitude de nicho. Quanto maior a distancia entre o valor do
atributo do individuo e o valor esperado para a comunidade (na escala entre 0 e 1), e quanto
menores forem o ponto de inflexdo e a inclinagdo negativa (amplitude de nicho), menores séo
as probabilidades do individuo se estabelecer e sobreviver. Se o Gltimo individuo de uma
espécie for eliminado da metacomunidade, a espécie pode se estabelecer novamente a partir do
pool regional. De forma anédloga a capacidade de suporte, as comunidades foram simuladas com
no maximo 100 individuos. Embora uma comunidade possa abrigar todas as espécies, isso deve
ocorrer muito raramente devido a estocasticidade. A probabilidade de sobrevivéncia densidade-
dependente de individuos tomados ao acaso diminui a medida que a densidade aumenta, e a
probabilidade de sobrevivéncia relacionada a idade diminui a medida que se aproxima da idade
méaxima. A amplitude dos parametros de dependéncia da densidade e a idade méaxima dos
individuos foram fixados em valores escolhidos apds muitas rodadas de simulacdes. Uma
relacdo completa dos parametros usados nas simulacBes esta disponivel como material
suplementar (Apéndice S2). Foram definidos trés cendrios distintos sobre o numero de
dimensGes, ou espectros ambientais atuando sobre metacomunidades, um unidimensional, um
tridimensional, e um em que as espécies se distribuem aleatoriamente. Para cada cenério foram
realizadas 30 rodadas de simulacdo, e em cada rodada foi obtida uma matriz de incidéncia da
metacomunidade (espécies por sitios). Assim, avaliamos propriedades topoldgicas de redes em

cada uma das 90 metacomunidades simuladas.

Nas metacomunidades unidimensionais, as funcdes de resposta ao ambiente foram
definidas a partir de um Unico atributo e um Unico fator ambiental. Os pardmetros da amplitude
de nicho foram estabelecidos para todas as espécies em 0,3 para o ponto de inflexdo, e -4 para
a inclinacdo, o que corresponde a um cenario em que todas as espécies apresentam niveis
moderadamente altos de especializacdo ao longo de um Unico espectro ambiental. Nas
metacomunidades multidimensionais foram definidos trés atributos ndo correlacionados entre
si, e trés fatores ambientais igualmente ndo correlacionados entre si, sendo que cada fator define
uma funcéo resposta a um atributo diferente. Para cada fator, foi selecionado um conjunto
independente de 20 espécies especialistas, que receberam amplitude de nicho definida em 0,3

para o ponto de inflexdo e -4 para a inclinacdo, e para as demais (40 espécies), esses valores
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foram fixados em 1 e -20, correspondendo a uma alta generalizacdo. Com isso, espécies
especialistas para um dado fator se distribuem de forma independente em relacdo as espécies
especialistas para os demais fatores. Ou seja, para cada fator ambiental, teremos nos dados
simulados um padrdo de agregacgéo e segregacdo, como mostrado na Figura 1, e independente
dos demais fatores.

Nas metacomunidades aleatorias, as especies se distribuem entre as comunidades a
partir de processos puramente estocasticos, e 0s atributos das espécies sdo neutros em relacdo
ao ambiente. As simulagdes dessas metacomunidades serviram como um ponto de referéncia
para as analises da topologia de redes, pois ndo sdo esperados padrdes topoldgicos marcantes

em redes com pouca estrutura ecologica.

Conectividade de redes de associacfes

Uma das estimativas mais simples sobre a conectividade de redes € a densidade de
ligacGes, que mede quanto estas estdo difundidas entre todos os pares de nés (May 1972). Uma
ligacdo, neste caso, é definida por um par de espécies apresentando um padréo de coocorréncias
ndo aleatério (Ulrich & Gotelli 2010). A densidade de ligacdes pode ser medida por meio da
conectancia(C), que é a proporc¢édo das ligacdes observadas (I) em relacdo ao nimero total de

ligacGes possiveis entre os pares de nds (n) (May 1972, De Angelis 1975), de forma que:

21
n(n-1)

C =

1)

A conectancia € medida na escala 0-1, sendo que o valor maximo pode ser
encontrado em uma rede em que todos 0s nos estdo completamente ligados entre si. Em uma
rede de associacOes, isso equivale a um cenario em que todas as espécies apresentam
associagGes com todas, 0 que sugere a existéncia de fatores determinantes sobre a distribuigdo
de todas as espécies. No outro extremo, valores de conectancia proximos de 0 podem ser
encontrados em metacomunidades em que todas as espécies se distribuem aleatoriamente,
produzindo poucos padrées significativos de coocorréncia (Gotelli & Ulrich 2010). Dessa
forma, a conecténcia da rede de associagdes pode descrever a integracdo ecolégica como a
probabilidade de que um par de espécies escolhido ao acaso apresente algum tipo de associagéo,

positiva ou negativa, em resposta a algum fator comum. A conectancia também pode ser
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estimada separadamente para a porcdo positiva e negativa das associagdes (ou sub-redes

positiva e negativa).

Vérios métodos sdo usados na ecologia para avaliar a tendéncia de que espécies em
metacomunidades apresentem padrbes de coocorréncia (Pielou 1968, Stone & Roberts 1992,
Leibold & Mikkelson 2002). RevisGes compreensivas sobre esses métodos estdo disponiveis
em outros trabalhos (Gotelli & Ulrich 2010, Ulrich & Gotelli 2013, Keil et al. 2021). Em geral
tais métodos se baseiam em uma estatistica calculada para a matriz de incidéncias de espécies
em comunidades, que pode ser comparada com os resultados obtidos em matrizes aleatorizadas,
de acordo com diversos modelos nulos disponiveis, para verificar se um padrdo observado
poderia ser encontrado ao acaso (Ulrich & Gotelli 2013). Uma das medidas mais conhecidas na
literatura ecoldgica é o C-score, que mede segregacgdo (Stone & Roberts 1990). Para cada par
de espécies, calcula-se Kjj = (Sii — Sij)(Sjj — Sij), em que Sij € o nimero de comunidades onde as
espécies i e j coocorrem, e Sii e Sjj € 0 numero de ocorréncias das espécies i e j. O C-score é 0
valor médio dos Kjj para um total de ns(ns-1)/2 pares entre ns espécies. O C-score varia entre 0
e 1, sendo valores mais altos indicadores de alta segregacdo média entre pares de espécies. De
forma andloga, o T-score indica agregacao (Stone & Roberts 1992), sendo definido para cada
par de espécies como Tij = Sij (nc + Sij - Sii — Sjj), em que nc € 0 numero total de comunidades.
O T-score ¢é o valor médio dos Tj; para um total de ns(ns-1)/2 pares entre ns espécies. O T-score
também varia entre 0 e 1, sendo valores mais altos indicadores de alta agregacdo média entre

pares de espécies.

Na natureza, no entanto, diferentes porcdes dos pares de espécies podem apresentar
um padrao de distribuicdo agregado, segregado ou aleatorio, de modo que esses padrdes podem
ser mascarados em estimativas sobre a matriz de incidéncias total, o que requer uma
investigacdo par-a-par (Ulrich & Gotelli 2010). O trabalho de Ulrich e Gotelli (2010) prop6e
uma abordagem bayesiana para detectar padrdes significativos de coocorréncia par a par que
controla a taxa de descobertas falsas baseado na distribuicdo de aleatoriza¢Ges por bootstrap.
Usando essa abordagem, os autores encontraram que comunidades de diferentes grupos de
animais apresentaram associacdes entre 0,1 e 4% dos pares de espécies (Ulrich & Gotelli 2010).
Essa porcentagem é equivalente & conecténcia da rede de associacdes, embora 0s autores nao
tenham mencionado explicitamente uma abordagem de redes. Na mesma linha, Veech (2013,
2014) prop6s analises combinatorias para comparar o numero de coocorréncias observadas
entre cada par de espécies com o0 numero de coocorréncias esperadas dadas as suas ocorréncias

totais. Assim, cada par de espécies pode apresentar um nimero de coocorréncias observadas
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maior, menor ou que ndo difere do esperado no caso das espécies estarem distribuidas

aleatoriamente (Veech 2014).

Fizemos uso do exercicio de simulacdo descrito anteriormente para demonstrar o
uso da estimativa de conectancia como um descritor do nivel de integracdo entre as espécies
em metacomunidades, e comparamos os resultados com medidas de C-score e T-score obtidas
usando os mesmos dados. Limitamos as comparacdes aos cenarios unidimensional e aleatorio,
pois o cenario multidimensional. Em cada metacomunidade simulada, foi obtida uma matriz de
incidéncia de espécies, da qual foi gerada uma lista dos pares em que foi detectado um padréo
significativo de coocorréncia utilizado o método de Veech (2013), disponivel no pacote
“cooccurr” (Griffith et al. 2016) no programa R (R Core Team 2023). A partir dessa lista, foi
construida uma rede de associacBes em que 0s ndés representam as espécies e as ligacdes
representam um tipo de associagdo (positiva ou negativa). Limitamos as comparacdes ao C-
score e T-score porque (i) sdo amplamente usados em estudos ecoldgicos, (ii) apresentam boas
propriedades estatisticas em aplicacBes sobre dados artificiais em comparagdo com outros
métodos disponiveis (Ulrich & Gotelli 2013), (iii) métodos alternativos apresentam forte
correlacdo com estes (Ulrich & Gotelli 2013), (iv) e ha uma maior afinidade conceitual entre

esses métodos com a conectancia da rede de associagoes.

O T-score, que indica agregacdo, e o C-score, que indica segregagdo, foram
calculados utilizando o pacote “bipartite” (Dormann et al. 2009), e serdo reportados como
valores normalizados pela média entre todos os pares de espécies. Também estimamos
tamanhos de efeito para estas medidas comparando os valores observados nas
metacomunidades simuladas com os valores obtidos apds a aleatorizacdo das matrizes. Para
isso, 0 modelo nulo adotado assume que as probabilidades de incidéncia das espécies sao
definidas pelos totais marginais da matriz observada, e as comunidades apresentam
probabilidades iguais de incidéncia (modelo equiprovavel-fixo) que esta disponivel no pacote
“EcoSimR” (Gotelli et al. 2015). Esse modelo foi selecionado por apresentar baixas taxas de
erro tipo 1 e tipo Il para diversos métodos de deteccédo de padrdes de coocorréncia em estudos
prévios (Ulrich & Gotelli 2013). Ndo adotamos 0 modelo nulo mais restritivo, que mantém os
totais marginais fixos (modelo fixo-fixo), porque dependendo da matriz de dados o modelo
pode ndo ter solugdo. Os tamanhos de efeito de T-score, C-score e conectancia (C+ e C-) foram

calculados como:
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SES = X (2)
DP

em que X é o valor observado de uma estatistica, X é a média da distribuicdo nula dos valores
da mesma, e DP é o desvio padrao da distribuicdo nula. Dessa forma, o SES representa quantos
desvios padrdes a estimativa observada é superior ou inferior ao esperado ao acaso, na escala
da distribuicdo nula. Definimos como fortes os valores de SES que superam dois desvios
padrdes positivos ou negativos, o que deve corresponder a 95% dos valores considerando uma

distribuicdo normal.

Dimensionalidade de metacomunidades e medidas de centralizacéo

Os atributos das espécies definem as estratégias utilizadas pelos individuos para
lidar com demandas frequentemente conflitantes relacionadas ao crescimento, reproducéo e
sobrevivéncia. Nas Ultimas décadas, avangos na ecologia de comunidades tém mostrado que
diversos atributos ligados a diferentes fungdes ecoldgicas tendem a ser fortemente
correlacionados (Kneitel & Chase 2004, Diaz et al. 2016). 1sso aponta para um importante papel
de trade-offs no desempenho das espécies, em que investimentos em uma funcdo ecoldgica
podem comprometer outras. Um dos exemplos mais conhecidos na ciéncia de vegetacdo € o
espectro econémico foliar, no qual a velocidade com que as plantas alocam recursos para as
folhas esta diretamente relacionada a disponibilidade de recursos e inversamente relacionada a
duracdo das folhas (Wright et al. 2004). Tais trade-offs podem envolver multiplos fatores, como
a capacidade de dispersdo, a resposta das espécies ao ambiente fisico e interacdes
interespecificas (Kneitel & Chase 2004, Pellissier 2015). Assim, tanto a diversidade global de
plantas (Diaz et al. 2016), quanto a variagdo dos atributos em comunidades (Bruelheide et al.

2018) parecem estar dispostas em um nimero pequeno de dimensdes, ou espectros ambientais.

Se essa baixa dimensionalidade for comum de fato, sdo esperados padrdes
recorrentes nas redes de associagdes em metacomunidades. Por exemplo, sob um Unico espectro
ambiental, a rede de associa¢Ges deve apresentar muitas ligagdes negativas incidindo nos nds
de espécies posicionadas nos extremos do espectro (Figura 1). Para demonstrar isso, usando o
coeficiente de correlacdo de Pearson, em todas as metacomunidades unidimensionais simuladas
foi encontrada uma correlacdo positiva significativa (p < 0,05) entre o grau dos nés (o0 nimero
de espécies com as quais uma espécie esta associada) e os Z-scores dos valores do atributo das
espécies, com um valor médio de r = 0,68 (DP = 0,13). Enguanto a conectancia é uma estimativa
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da integracéo ecologica no nivel da rede, o grau dos nds é uma estimativa bruta da integracéo
no nivel das espécies, de modo que as espécies com maior grau devem ser aquelas que melhor
representam as respostas da comunidade aos fatores ambientais. A integracdo de espécies
também pode ser estimada quantificando a média do nimero de liga¢6es no caminho mais curto
entre 0 né da espécie em relagdo aos demais nds da rede de associagdes. Considerando um
espectro ambiental (Figura 1), os n6s de um par de espécies com uma distribuicdo muito similar
tendem a estar diretamente ligados entre si e a0s mesmos nos vizinhos. Ja as espécies com
pouca sobreposi¢do de nicho, podem coocorrer nem mais nem menos que o esperado, e assim
serem classificadas como aleatoriamente codistribuidas. Neste caso, 0 n6 de uma terceira
espécie com nicho mais sobreposto as primeiras deve conectar 0s nés das duas em um caminho
com duas ligacdes. Assim, além do grau, o comprimento médio do caminho mais curto de
ligacdes entre os nds (cmc(i)) também pode ser usado para descrever a integracdo de espécies
na metacomunidade. Como no exemplo anterior, em todas as metacomunidades
unidimensionais, 0 cmc das espécies e 0 escore Z dos seus atributos apresentaram uma

correlacdo positiva significativa (p < 0,05) com valor médio de r = 0,72 (DP = 0,09).
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Figura 1. A) Matriz de incidéncias de espécies (colunas de cores diferentes) sobre um conjunto
de comunidades compondo uma metacomunidade hipotética (sob species sorting). B)
Representacdo do nicho das espécies, como o desempenho de cada uma (eixo vertical) em
relagdo a um gradiente ecologico (faixa horizontal). C) Diagrama de arcos representando
associacOes esperadas entre espécies na metacomunidade. As espécies foram posicionadas ao
longo de um espectro de acordo com seu nicho no gradiente ecoldgico. Associacfes positivas
e negativas entre as espécies sdo representadas por ligacdes em verde e em magenta,
respectivamente. A espécie de cor preta, que esta posicionada ao centro do espectro, ndo possui
associacOes negativas, pois ndo apresenta um nimero de coocorréncias menor que o esperado
ao acaso com nenhuma das demais espeécies.

Se por um lado as metacomunidades sob um Unico espectro ambiental devem
apresentar redes de associacbes com centros bem definidos, em metacomunidades
multidimensionais, as associacGes devem estar distribuidas entre as espécies nas margens de
cada espectro, e com poucas ligacOes diretas entre espécies que respondem a diferentes fatores,
produzindo redes mais descentralizadas. Portanto, uma forma alternativa de descrever esses
cenarios contrastantes sobre a integracdo ecoldgica em metacomunidades, consiste em estimar
0 quanto a rede de associagdes estd organizada em torno de nds altamente centrais em relacéo
aos demais. Esse aspecto topoldgico pode ser acessado pela estimativa de centralizagdo, que
envolve dois passos principais: quantificar a centralidade (c) para todos os nés da rede, e estimar
a diferenca entre o valor do né mais central em relagdo aos demais (Freeman 1979, Estrada &
Bodin 2008). Diversas abordagens foram propostas para caracterizar a centralidade de nos,
como a centralidade de grau, a centralidade de proximidade, e a centralidade de intermediacéo

(Freeman 1979, Landherr 2010). A mais simples é a centralidade de grau (ck), que avalia a
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diferenga no grau dos nos, de forma que o n6 mais central corresponde a espécie que apresenta
0 maior nimero de associa¢des com as demais. A centralidade de grau ¢é definida como:

ki
(n—1)

k() =

3)

em que o grau do no i (ki) € normalizado pelo grau méaximo possivel na rede. Ja a
centralidade de proximidade (cp), avalia a diferenca no cmc entre os n6s, de forma que o n6 da
espécie mais central é o que estd mais proximo dos demais nés em nameros de ligacOes. Esta
estimativa e definida como:

. n—1

cp(l) =c———=
Z] d(l,])

(4)

em que d(i,j) € a distdncia no caminho mais curto entre 0s noés i e j. Assim, a
centralidade de proximidade é expressa como o inverso normalizado das somas das distancias.
No entanto, é importante considerar que a centralidade de proximidade ndo pode ser definida
em redes com partes desconectadas, pois as distancias entre n6s sem um caminho ndo sdo
facilmente interpretaveis. Em redes em que um nimero pequeno de nds esta desconectado dos
demais, é possivel remover esses nds sem uma grande perda de informacao, mas se esse nimero
for grande, é preferivel adotar a centralidade de grau. A partir dessas estimativas de
centralidade, a centralizacdo da rede, baseada no grau (Ck) ou na proximidade (Cp), pode ser

definida como:

Ck,Cp = i [c(vs) — c(vy)]
max Y [c(v.) — c(vy)]

(5) em que c(v+) € o valor de centralidade do nd mais central, que € comparado aos valores
dos demais nos, e normalizado pelo valor maximo possivel. O valor méximo possivel
corresponde a uma rede estrela com 0 mesmo nimero de nds, em que um unico no esta ligado
a todos os demais, os quais se ligam apenas ao nd mais central. Também calculamos tamanhos
de efeito para a estimativa de centralizagdo utilizando a Equacéo 2. Porém, a distribuicdo nula
foi obtida em 1000 aleatorizacfes da rede seguindo 0 modelo de Erdés e Rényi (1959) que

redistribui as ligagdes entre todos os n6s com a mesma probabilidade.
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Comunidades reais

Utilizamos as estimativas sobre a conectividade de redes de associa¢Bes para
investigar a integracdo ecologica em uma base de dados de comunidades obtidas em
levantamentos floristicos (Andrade et al. 2019). Os dados foram coletados entre 2011 e 2013
(projeto SISBIOTA) em 31 unidades amostrais de paisagens distribuidas em diferentes
tipologias campestres do bioma Pampa e Mata Atlantica, no sul do Brasil. Em cada unidade
foram estabelecidas trés parcelas de 2km x 2km com 9 quadriculas de 1m2 em cada, totalizando
27 quadriculas por unidade de paisagem. Obtivemos uma matriz de incidéncias para cada
unidade de paisagem, baseada na presenca e auséncia das espécies, da qual foi construida uma
rede de associacOes. A partir desses dados, nds investigamos padrdes gerais de conectividade

nas metacomunidades.
Representacao grafica das redes

A visualizacdo da rede de associacbes entre espécies em metacomunidades
simuladas e reais foi realizada por meio de diagramas de ordenacdo das espécies. O uso de
técnicas de ordenacao permite investigar a dimensionalidade de metacomunidades, fornecendo
informac@es sobre a porcentagem de variagcdo na composicao ou atributos das espécies que €
explicada pelos primeiros eixos (Legendre & Legendre 2012). Para isso, cada metacomunidade
foi submetida a uma Analise de Coordenadas Principais (PCoA), utilizando distancias de
Jaccard entre as espécies. A fim de visualizar a rede, no diagrama de ordenacédo obtido com os
escores das espécies, foram representadas linhas que conectam, por um lado, as espécies com
associacOes significativas positivas e, por outro lado, as espécies com associagcdes negativas.
Além disso, no mesmo diagrama de ordenacéo, a centralidade de cada espécie na rede foi
representada pelo tamanho do no.

Resultados
Conectancia dos cenarios simulados

As metacomunidades unidimensionais simuladas apresentaram redes com
densidades de ligacBes mais altas, com média de C = 0,39 (DP = 0,11) indicando que as
associagBes estdo altamente difundidas entre as espécies. E argumentavel que seriam esperados

valores mais proximos da conectancia maxima, visto que neste cenario todas as espécies estdo
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integradas pelo mesmo gradiente ambiental. No entanto, € importante considerar que pares de
espécies com alguma sobreposi¢do de nicho podem apresentar um nimero de coocorréncia
préximo ao esperado ao acaso, sendo classificados como aleatoriamente distribuidos. Em
comparagao com os cenarios sob filtro, as metacomunidades aleatdrias simuladas apresentaram
menor densidade de ligacGes, com valor médio de C = 0,08 (DP = 0,03). Embora neste cenério
a distribuicdo das espécies tenha sido gerada estocasticamente e sem considerar caracteristicas
espeécie-especificas, uma pequena porcao dos pares de espécies tende a apresentar um padrédo

de coocorréncia significativo.

Na Tabela 1, comparamos a conectancia com os valores de T-score e C-score. Sdo
reportados o valor de conectancia C da sub-rede positiva (C+), indicando agregacdo entre pares
de espécies, e o valor de conectancia C da sub-rede negativa (C-), indicando segregacdo. Em
geral, as analises dos valores brutos e tamanho de efeito de C-score e T-score apresentaram uma
desempenho fraca como descritores dos padrbes de agregacao e segregacao. Os valores brutos
do C-score foram similares entre os dois cenarios aqui considerados (metacomunidades
aleatorias e unidimensionais), com médias variando de 0,64 a 0,67. Os valores de T-score

também foram similares entre os cenarios, com médias variando de 0,08 a 0,09.

A média do tamanho de efeito do T-score foi alta em metacomunidades
unidimensionais, porém, aproximadamente metade das rodadas de simulacdo (n = 15)
apresentaram efeitos fracos. Curiosamente, as metacomunidades do cenério aleatério
apresentaram valores de T-score mais baixos que as matrizes nulas. Em comparacdo, a
conectancia das sub-redes positivas desse cenario, em geral ndo foi muito diferente das matrizes
nulas, com excecao de trés rodadas (10%) que apresentaram efeitos fortes negativos. A média
do tamanho de efeito do C-score no cenério unidimensional foi baixa, e uma porc¢éo das rodadas
apresentou efeitos fortes negativos (n = 7; 23%) e fortes positivos (n = 9; 30%). Em
comparacdo, a media dos tamanhos de efeito da conectancia da sub-rede negativa foi baixa, e
nenhuma rodada de simulacdo resultou em efeitos fortes. Conforme esperado, o0 cenario
unidimensional apresentou média de CSES- muito alta, com efeitos fortes em todas as rodadas
de simulagdo. Desta forma, é argumentavel que em comparagdo com o T-score e C-score, 0
perfil da estimativa de conectancia apresenta resultados que melhor correspondem a nossa

expectativa em relacdo a agregacéo e segregacao entre as espéecies sob os cenarios simulados.

Notamos que as simulagdes de filtros ambientais produziram um padrdo
interessante sobre a estrutura de metacomunidades, em que os filtros produzem

simultaneamente uma maior agregacdo e segregacdo entre as especies. Nessas
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metacomunidades, o coeficiente de correlacdo de Pearson entre os valores de C+ e C- indicou
uma relacdo positiva significativa (r = 0,83, p < 0,01). Curiosamente, os valores do C-score
apresentaram correlacdo negativa significativa com os valores de C- (r=—0,81 e p < 0,01 em
metacomunidades unidimensionais). 1sso sugere que uma estrutura mais evidente de
associag0es positivas e negativas pode reduzir a capacidade do C-score de detectar segregagéo
espacial entre espécies. Contudo, os valores de T-score apresentaram correlacdo positiva
significativa com os valores de C+ (r = 0,58 e p = 0,01) no cenario unidimensional. Como
metacomunidades sob a influéncia de filtros devem apresentar uma mistura de padrdes entre
pares de espécies mesmo sob um Unico espectro, os resultados deste exercicio de simulacéo
apontam que uma avaliacdo de perfis de conectancia da rede de associacfes pode ser uma

alternativa interessante aos métodos de T-score e C-score.

Tabela 1. Média (e desvio padrdo) dos valores brutos normalizados e tamanhos de efeito (SES)
das estimativas de C-score (segregacdo) e T-score (agregacao), e de perfis de conectancia (C-
e C+, segregacdo e agregacéo, respectivamente) das redes de associagdes, em 30 repeticdes de
cada cenério simulado.

“iltro unidimensional Aleatorio
Valores brutos
Cscore 0,64 (0,03) 0,67 (0,01)
C- 0,16 (0,04) 0,05 (>0,01)
Tscore 0,08 (0,01) 0,09 (>0,01)
C+ 0,18 (0,06) 0,03 (>0,01)

Tamanhos de efeito

Cscore SES 0,49 (3,31) 2,76 (0,62)
C- SES 16,47 (9,33) -0,98 (0,98)
Tscore SES 3,28 (3,72) -2,88 (0,56)

C+ SES 14,27 (9,22) 0,71 (1,01)
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Centralizag&do dos cendrios simulados

Como esperado, redes de metacomunidades unidimensionais apresentaram centros
mais bem definidos, com maiores medias de Ck, e tamanhos de efeito fortes (Tabela 2). Ja as
redes de metacomunidades multidimensionais apresentaram valores intermediarios de
centralizacdo, devido a formac&o de diferentes centros, correspondentes a grupos de espécies
especializadas em fatores ambientais independentes. As redes de metacomunidades aleatorias
exibiram valores de centralizacdo proximos de zero, e tamanho de efeito muito fraco. Na Figura
2, redes de uma metacomunidade unidimensional e uma multidimensional simuladas podem
ser visualmente comparadas por meio de diagramas de ordenac&o. E possivel observar que na
rede da metacomunidade unidimensional ha um conjunto de nds que concentra a maior parte
das ligacdes, enquanto na metacomunidade multidimensional a rede apresenta ligacdes

distribuidas de uma forma mais descentralizada.

Tabela 2. Média (e desvio padréo) dos valores brutos e tamanhos de efeito (SES) das estimativas
de centralizacdo de grau e centralizacdo de proximidade em 30 repeti¢cbes de cada cenario
simulado.

Centralizacdo de grau :ntralizacdo de proximidade
Cenarios média (DP)  aSES (DP) idia (DP) 1 SES (DP)
Unidimensional 0,31 (0,03) 4,9 (0,95) 0,34 (0,03) 6,5 (1,92)
Multidimensional 0,16 (0,02) 1,73 (0,81) 0,22 (0,03) 1,86 (0,88)

Aleatorio 008(0,02)  -0,11(1,11)  017(0,02)  0,13(0,83)




40

10
10

05
PCoA2 (16%)
00 05
1

PCoA2 (12%)
00
1

-05
05
1

-10
-10

PCoA1(31%) PCoA1 (17%)

Figura 2: Representagdo grafica da rede de associagdes combinada com analise de coordenadas
principais (PCoA) de metacomunidades simuladas sob um dnico (A) e maltiplos (B) espectros
ambientais. LigacGes em verde e em magenta entre os nds representam associacdes positivas e
negativas, respectivamente, entre as espécies simuladas. O tamanho dos nos é definido pelo
valor do indice de centralidade de proximidade das espécies. E possivel observar que a rede
em A, cujas espécies apresentam uma maior integracéo ecologica na metacomunidade, mostra
um conjunto de nés com centralidade mais alta do que B.

Conecténcia e centralizagdo em comunidades reais

Foi observada uma grande variacdo nos valores de conectancia das redes.
Considerando tanto segregacdo como agregacéo foi encontrado valor médio de C = 0,15 (DP =
0,11), variando de 0,04 e a 0,48 (Tabela 3). Sete das metacomunidades demonstraram valores
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expressivos de conectancia, em que mais de 20% dos pares de espécies apresentaram algum
tipo de associacdo, sugerindo um alto nivel de integracdo ecoldgica em resposta a fatores
ambientais. Assim como nas simulacdes, foi observada uma correlacdo positiva significativa
entre os valores de C+ e C- das redes (r = 0,84 e p < 0,01). Esses resultados sugerem que em
metacomunidades sob a influéncia de gradientes, a agregacdo e segregacdo de espécies podem

ndo representar forcas opostas, mas dois lados da mesma moeda.

Os resultados revelaram niveis consideréveis de centralizagdo em uma grande parte
das metacomunidades do bioma Pampa e Mata Atlantica. As duas estimativas de centralizagéo
avaliadas apresentaram resultados similares, com médias de Ck = 0,25 (DP = 0,08) e médias de
Cp =0,35 (DP =0,1). De fato, foram observadas correlacdes significativas entre Ck e Cp (r =
,66 e p<0,01) e Ck SES e Cm SES (r = 0,81 e p <0,01). Foi também observada uma grande
variacdo nos tamanhos de efeito, entre fracos negativos e muito fortes e positivos. O valor médio
de Ck SES foi 2,31 (DP = 1,84), o minimo foi -1,92 e 0 méaximo foi 6,23. O valor médio de Cp
SES foi 2,26 (DP =1,92), o minimo foi -1,37 e 0 maximo foi 7,01. Foram encontrados tamanhos
de efeitos fortes de centralizacdo em 17 metacomunidades (55%) utilizando Ck SES, e em 15
metacomunidades (48%) utilizando Cp SES.

Tabela 3. Resultados obtidos nas metacomunidades do bioma Pampa para a estimativa de

conectancia sobre as sub-redes positiva (C+) e negativas (C-), da estimativa de centralizacéo de
grau (Ck), centralizacdo de proximidade (Cp) e tamanhos de efeito (SES).

+ - < SES ) SES

Acegual 06 12 3 .81 8 .79
Acegua? 09 5 5 .68 5 .70
Alegretel 04 13 2 .87 5 .35
Alegrete2 09 16 5 .55 5 .01
Alegrete3 15 v 5 A7 0 .18
Arroio Grande 16 3 2 .85 7 .05
Cagapava do Sul 07 16 3 .09 0 .06
Cachoeira do Sul 03 11 5 12 7 .92
Candiota 03 3 3 67 3 .90
Capivari do Sul 12 11 9 23 4 46
Cruz Alta 22 0 v .62 0 .96



42

Dom Pedrito 05 4 6 .06 9 .61
ncruzilhada do Sul 02 2 9 .55 1 41
Herval 11 8 9 .17 9 19
Itaqui 09 16 7 .95 6 .32
Jaguardo 27 1 4 .38 7 22
Jalio de Castilhos 04 2 16 .92 6 .24
Palmares do Sul 17 4 0 .60 8 .60
inheiro Machadol 05 5 0 .56 9 .60
inheiro Machado2 06 7 9 .90 9 27
Rio Grande 03 11 0 .62 1 .62
Rio Pardo 06 5 5 .29 6 .98

ita Margarida do Sul 03 13 1 1.53 6 .37
ita Vitoria do Palmar 18 1 6 39 3 .33
intana da Boa Vista 05 2 3 1.05 8 .23
1tana do Livramento 05 7 9 .89 2 22
) Antdnio das Missdes 04 3 '8 74 6 75
S3o0 Borja 03 12 7 19 2 .66

) Francisco de Assis 13 0 19) .92 1 .81
Séo Gabriel 12 8 9 15 3 41
Tupancireta 04 12 1 .87 7 .18
Média 09 7 5 31 5 .26

DP 06 6 18 .84 0 .92

Avaliamos em mais detalhes duas metacomunidades que apresentaram valores altos

de conectancia e tamanhos de efeito contrastantes para as estimativas de centralizagdo. A

primeira metacomunidade € localizada no municipio de Santa Margarida do Sul (S. Margarida),

e estd disposta sobre solos arenosos com horizonte B textural, com uma predominéncia de

vegetacdo de ambientes mésicos (Andrade et al. 2019). A rede de associacdes da

metacomunidade S. Margarida (Figura 3) apresentou C = 0,39 e uma propor¢éo um pouco maior

de associagOes negativas, de modo que o valor de C+ foi 0,18 e o0 de C- foi 0,21. Essa rede

apresentou um dos maiores valores de centralizacdo, com Ck = 4.39 e Cp = 5.33. Os n6s mais

centrais da rede correspondem a espécies arbustivas e herbaceas, cespitosas ou rizomatosas,
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que sdo caracteristicas de ambientes com diferentes pressbes de pastejo. Algumas dessas
espécies sdo caracteristicas de vegetacdo rasteiras e tolerantes ao pastejo, encontradas em
campos umidos e secos, incluindo Paspalum notatum e Cyperus obtusatus, que séo
rizomatosas, e Lobelia hederacea que apresenta habito rastejante. Outras espécies cujos nos
foram mais centrais na rede incluem Lantana ramboi que é uma espécie arbustiva, e Paspalum
dilatatum, que é uma graminea de habito cespitoso que se adapta melhor a niveis menos

intensos de pastejo.

00
|

-0.5

-1.0

-1.0 -0.5 0.0 0.5 1.0

PCoA1 (44%)

Figura 3. Representacéo grafica da rede de associagfes combinada com anélise de coordenadas
principais (PCoA) baseada na distancia de Jaccard entre as ocorréncias das espécies da
metacomunidades S. Margarida. Ligagdes em verde e em magenta entre 0s nos representam
associacdes positivas e negativas, respectivamente. O tamanho dos nos é definido pelo valor do
indice de centralidade de proximidade das espécies. Os n6s mais centrais sdo destacados em
cinza escuro. Os nomes das espécies podem ser encontrados na Tabela 3.

A segunda metacomunidade aqui analisada em detalhe esta localizada no municipio
de Jaguaréo, disposta sobre solos rasos, arenosos e com horizonte B textural (Andrade et al.
2019). A rede associagOes da metacomunidade de Jaguaréo (Figura 4) apresentou C = 0,48, e

uma proporcao maior de associagcdes positivas, de modo que o valor de C+ foi 0,21 e o de C-
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foi 0,27. Essa rede apresentou tamanhos de efeitos fracos para a centralizagéo (Ck SES = 1,38
e Cp=1,22). Algumas das espécies mais centrais sdo caracteristicas de um gradiente de pastejo,
como a espécie de habito prostrado Paspalum notatum, e as espécies de habito cespitoso,
Eragrostis bahiensis e Piptochaetium montevidensis. Outras espécies altamente centrais na rede
sdo caracteristicas de solos mal drenados, como campos Umidos, locais proximos a corpos
dagua e turfeiras, incluindo Hydrocotyle exigua e duas espécies do género Eleocharis (E.
sellowiana e E. viridans). Dessa forma, a baixa centralizacdo nessa rede parece refletir o fato

de as espécies estarem distribuidas em diferentes gradientes ambientais.

-05

-1.0

PCoA1 (43%)

Figura 4. Representacéo grafica da rede de associa¢fes combinada com anélise de coordenadas
principais (PCoA) baseada na distancia de Jaccard entre as ocorréncias das espécies da
metacomunidades Jaguardo. LigacGes em verde e em magenta entre 0S nos representam
associagOes positivas e negativas, respectivamente. O tamanho dos é definido pelo valor do
indice de centralidade de proximidade das espécies. Os n6s mais centrais sdo destacados em
cinza escuro. Os nomes das espécies podem ser encontrados na tabela 4.
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Tabela 4. Lista com 0s nomes e abrevia¢Ges das espécies vegetais das metacomunidades de

Jaguardo e S. Margarida.

rfiacdo e nomes das espécies

Andropogon lateralis

Aspilia montevidensis

Axonopus affinis

Axonopus fissifolius

Baccharis crispa

Campomanesia aurea

Centella asiatica

Croton parvifolius

Cyperus brevifolius

Cyperus obtusatus

Cyperus sesquiflorus

Desmodium incanum

Dichondra sericea

Eleocharis maculosa

Eleocharis sellowiana

Eleocharis viridans

zleusine tristachya

Eragrostis plana

Eragrostis bahiensis

Eragrostis neesii

Galium humile

Galium richardianum

Gamochaeta filaginea

Hydrocotyle exigua

Hypoxis decumbens

Ischaemum minus

Lantana ramboi

Lobelia hederacea

Ludwigia peploides

Mecardonia procumbens

Mnesithea selloana

Oldenlandia salzmannii

Paspalum dilatatum

Paspalum lepton

Paspalum plicatulum

Phalaris angusta

Piptochaetium montevidense

Plantago penantha

Polygala brasiliensis

Pterocaulon angustifolium

I Rhynchospora emaciata

Rhynchospora tenuis

Richardia humistrata

Scutellaria racemosa

Sesbania punicea

Setaria parviflora

Sisyrinchium micranthum

Sporobolus indicus

Steinchisma decipiens

Steinchisma hians

Symphyotrichum squamatum
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Eragrostis cataclasta Paspalum notatum

Discussao

Este trabalho demonstrou como estimativas sobre a conectividade de redes podem
ser usadas para descrever a integracéo ecolégica em metacomunidades. Para conciliar a teoria
moderna de comunidades com a abordagem de redes, discutimos o papel de filtros ambientais
e a dimensionalidade de metacomunidades sobre alguns padrBes recorrentes nas redes de
associagcbes. Demonstramos que estimativas sobre a densidade de ligagdes em
metacomunidades podem ser mais esclarecedoras sobre a estrutura de metacomunidades em
gradientes ambientais do que outros métodos populares usados para investigar padrdes de
agregacao e segregacdo entre espécies. Também demonstramos uma ferramenta para descrever
0 quanto as associagcdes estdo mais ou menos concentradas em poucas espécies, 0 que pode

contribuir para esclarecer a dimensionalidade de metacomunidades.

Um dos paradigmas da ecologia de comunidades é a inferéncia de interacOes
bidticas como a competicdo e facilitacdo a partir da deteccdo de padrdes de coocorréncia entre
espécies (Harris 2015, Brazeau & Schamp 2019, Blanchet et al 2020). Este trabalho da um
passo em outra direcdo, usando a topologia de rede para descrever a forma em que esses padroes
de coocorréncia estdo arranjados entre as espécies em metacomunidades. Utilizando perfis de
conectancia foi possivel descrever melhor os padrbes de agregacao e segregacdo na estrutura
das metacomunidades artificiais, em relacdo aos métodos C-score, e seu andlogo T-score (Stone
& Roberts 1992). Mostramos que metacomunidades dispostas em espectros ambientais,
definidos pela resposta das espécies a fatores bidticos e abidticos devem produzir padrdes
recorrentes sobre a estrutura da rede de associacfes em que algumas espécies posicionadas nos
extremos dos espectros concentram a maior parte das associagdes. Enquanto as
metacomunidades simuladas sob um Unico espectro ambiental apresentaram alta centralizagdo,
as metacomunidades sob mdaltiplos espectros foram descentralizadas. Assim, demonstramos
como a estimativa de centralizacdo (Freeman 1979) pode ajudar a revelar a dimensionalidade

de metacomunidades sob gradientes ambientais.

Utilizando essas estimativas sobre a conectividade de redes foram revelados alguns
padrdes interessantes em comunidades de paisagens campestres no sul do Brasil. Um namero
consideravel das metacomunidades estudadas apresentou uma grande propor¢do de pares de

espécies com padrdes significativos de coocorréncia, 0 que sugere um papel importante do
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ambiente na estrutura dessas metacomunidades. De fato, estudos anteriores com base nesses
dados destacam a importancia de fatores como umidade do solo e intensidade de pastejo
(Andrade et al. 2019). A seletividade de pastejadores produz mosaicos na vegetacdo campestre
com predominancia de espécies rizomatosas e de habito prostrado em areas mais pastejadas, e
de espécies que formam touceiras em &reas menos pastejadas. Os resultados da conectancia nas
comunidades estudadas contrastam com os achados de estudos anteriores, que identificaram
uma baixa proporcao de pares de espécies com associacdes em diferentes grupos de organismos
(Gotelli & Ulrich 2010, Pitta et al. 2012). E importante destacar que as comunidades que
analisamos foram descritas usando unidades relativamente pequenas (1 m x 1 m), as quais, em
geral, sdo homogéneas em relacdo aos principais fatores ambientais que selecionam as espécies
nas metacomunidades estudadas, ou seja, umidade do solo e intensidade de pastejo. Também
foi observada uma forte tendéncia de centralizacdo em algumas das metacomunidades, onde
espécies caracteristicas de posicdes opostas em gradientes de pastejo concentram a maioria das
associacoes. Esses resultados sugerem que niveis elevados de centralizacdo ndo sdo incomuns
em comunidades vegetais do Pampa, 0 que pode estar relacionado a resposta das espécies a um

namero reduzido de dimensdes ambientais (Pillar et al. 1992).

Embora os métodos discutidos ndo revelem os fatores ambientais responsaveis pela
estrutura de associacdes, a caracterizacdo da topologia de redes serve como um ponto de partida,
revelando aspectos estruturais que merecem atencéo. Isso pode contribuir para a formulagéo de
perguntas mais especificas, e guiar esforcos para a obtencdo de dados adicionais e realiza¢do
de experimentos, por exemplo. Contudo, alguns casos especificos chamam a atencdo para
limitacGes da interpretacdo da estimativa de centralizacdo em termos da integracao ecologica.
Os padrGes de centralizacdo em resposta a dimensionalidade de metacomunidades sao
consistentes com a distribuicdo das espécies em gradientes, mas ndo necessariamente com
outros tipos de estrutura. Por exemplo, suponha uma metacomunidade em que, ao invés de um
gradiente (Figura 1), hd uma mudanca abrupta em uma dada condi¢do, como esperado em
ecétonos, por exemplo, separando completamente dois grupos de espécies. Neste caso, todas as
espéecies do mesmo grupo devem estar positivamente associadas entre si, e negativamente
associadas com as espécies do outro grupo, resultando em uma rede com centralizacdo muito
baixa. Ainda assim, a centralizagdo pode ser uma ferramenta Util para uma variedade de casos,
pois estruturas em forma de gradientes parecem ser comuns em dados ecologicos. Por fim, este
estudo chama a atencéo de ecologos para o potencial de ferramentas sobre a topologia de redes

de associacbes como descritores da estrutura de metacomunidades. Acreditamos que as
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ferramentas apresentadas podem complementar os métodos existentes, contribuindo com a

investigacdo da integracao ecoldgica em metacomunidades.
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METODOS DE REDES E O AGRUPAMENTO DE ESPECIES EM
METACOMUNIDADES

Resumo

Este trabalho explora o uso de ferramentas que avaliam diferentes aspectos do agrupamento de
elementos em grafos, para investigar a forma como se distribuem as associacfes entre espécies
em metacomunidades sob diferentes contextos ecologicos. Um desses aspectos se refere a
tendéncia a formacdo de grupos de espécies associadas de forma positiva ou negativa, o que é
discutido em relacdo ao nivel de especializacdo das espécies em metacomunidades sob
gradientes ambientais. O outro aspecto se refere ao quanto as associacgdes se distribuem entre
as espécies produzindo grupos mais bem definidos ou grupos mais difusos. Para explorar essas
ferramentas foram construidos cenarios de simulacdo de metacomunidades sob diferentes niveis
de especializagdo, e com uma estrutura de grupos menos ou mais evidente, para avaliar se 0s
métodos estudados apresentam resultados consistentes com nossas expectativas. Estes métodos
foram utilizados para descrever padrdes gerais na distribuicdo de associacGes entre pares de
espécies em metacomunidades reais, obtidas em levantamentos floristicos no bioma Pampa no
sul do Brasil. Os resultados deste estudo chamam a atencéo de cientistas da vegetacdo para o
potencial de ferramentas de redes como descritores da estrutura de metacomunidades.

Palavras-chave: Redes de associacOes, padrbes de coocorréncia, coeficiente de agrupamento,

transitividade, modularidade.
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NETWORK METHODS AND SPECIES GROUPING IN METACOMMUNITIES

Abstract

This study explores the use of tools that assess different aspects of the clustering of elements in
graphs to investigate the distribution of species associations in metacommunities under various
ecological contexts. One aspect is the tendency for the formation of groups of species associated
positively or negatively, which is discussed in relation to the level of specialization in
metacommunities along environmental gradients. The other aspect concerns how associations
are distributed among species, producing more well-defined or more diffuse groups. To explore
these tools, simulation scenarios of metacommunities were constructed with different levels of
specialization and different degrees of group structure clarity, aiming to evaluate if the studied
methods yield results consistent with our expectations. These methods were used to describe
general patterns in species-pair associations distribution in metacommunities obtained from
floristic surveys in the Pampa biome in southern Brazil. The findings of this study highlight the
potential of network tools as descriptors of metacommunity structure, drawing the attention of
vegetation scientists to their utility."

Keywords: Association networks, co-ocurrence patterns, clustering coefficient, transitivity,
modularity.
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Introducéo

Um topico que sempre atraiu a atengdo de cientistas da vegetacéo e eclogos em
geral é o0 agrupamento e a classificacdo de organismos a partir de suas similaridades em algum
aspecto, como seus atributos (Pillar & Sosinski 2003), uso de recursos (Vizentin-Bugoni et al.
2021), ou uso de habitat (Goodall 1953). A classificacdo das espécies em grupos é uma forma
conveniente de simplificar a complexidade da biodiversidade, facilitando sua compreensao e
comunicagdo entre cientistas e o publico. Alguns dos exemplos classicos na ecologia vegetal
sdo as formas de vida (Ellenberg & Mueller-Dombois 1967), a identificacdo de grupos
homogéneos em comunidades (Goodall 1953) e grupos funcionais (Pillar & Orloci 1993). Uma
abordagem de interesse particular entre cientistas da vegetacdo consiste em identificar algum
tipo de associacdo entre as espécies a partir das suas distribuicbes em um conjunto de
comunidades em uma paisagem (uma metacomunidade) (Goodall 1953, Legendre 2005), pois
estas sdo frequentemente consideradas os melhores indicadores disponiveis das condicdes
predominantes (De Caceres & Legendre 2008). E amplamente aceito na Ecologia que a variagio
em fatores ambientais sobre uma paisagem, incluindo condicdes abidticas e interacdes bidticas
tém um papel fundamental em selecionar individuos adaptados dadas as suas caracteristicas
fenotipicas (filtros ambientais) (HilleRisLambers et al. 2012, Kraft et al. 2015). A variagédo
nesses fatores frequentemente ocorre na forma de um ou mais gradientes ambientais (Faith
2015). Assim, a estrutura de grupos é comumente relacionada a forma como as espécies
compartilham o habitat ao longo desses gradientes. Apesar de todos 0s avancos em caracterizar
agrupamentos de espécies, existem alguns aspectos relacionados a este assunto que todavia

receberam menos aten¢éo na literatura ecoldgica.

Um desses aspectos € o grau em que as associacdes se distribuem mais
densamente em um ou mais grupos grandes de espécies, ou mais espacadamente, de modo par-
a-par (Losapio et al. 2018). Em um exemplo hipotético, um conjunto de espécies distribuidas
sobre uma margem muito pequena de condi¢es (alta especializa¢do) deve apresentar um grau
menor de agrupamento em relagcdo a um conjunto de espécies distribuidas sobre uma margem
maior de condi¢Oes (baixa especializacdo). Embora a tendéncia ao agrupamento possa ser
inferida indiretamente, pela inspe¢do da quantidade e tamanho dos grupos de espécies em uma
analise de agrupamento, por exemplo, a possibilidade de quantificar diretamente essa tendéncia
e comparar com resultados de diferentes sistemas podem ter sido pouco exploradas na Ecologia.
Outro aspecto interessante sobre o agrupamento diz respeito ao quanto as associagdes entre

especies estdo distribuidas em grupos com limites evidentes (Pillar 1999). Esta questdo esta
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ligada a uma discussdo fundamental na ecologia sob as perspectivas contrastantes de dois
proeminentes cientistas da vegetacdo. Clements (1916, 1936), prop6s que comunidades
funcionam como um sistema integrado devido a relac6es de interdependéncia entre as espécies,
que assim se distribuem em grupos coesos e com limites claros (o conceito holistico de
comunidades). J& na perspectiva de Gleason (1939), cada espécie se distribui
individualisticamente sob certa amplitude de condicdes, e assim, ocorrem associacdes entre
espécies cujas distribuicdes coincidem, produzindo grupos com limites menos definidos (o
conceito individualista de comunidades). Esses conceitos séo comumente retratados na forma
de matrizes de incidéncia de espécies com estruturas tipicas (Figura 1A) (Sdmuel & Ramirez
2002, Alves-Martins et al. 2019). Ambas as perspectivas foram criticadas em trabalhos
posteriores que apontaram a necessidade de uma nova visdo, mais integrativa (Lortie 2004,
Pausas & Bond 2021). Ndo obstante, é evidente que ha interesse em descrever e comparar

metacomunidades quanto a haver uma separacédo clara entre grupos de espécies.

Sob uma abordagem de redes, as associacGes observadas entre espécies em uma
metacomunidades podem ser descritas como as liga¢cdes entre conjuntos de nds em um grafo.
Essa abordagem possibilita a descricdo de caracteristicas topoldgicas, como a conectividade e
0 agrupamento, da forma em que as associacdes estdo arranjadas entre as espécies. Em especial,
a tendéncia a formacéao de grupos pode ser avaliada por coeficientes de agrupamento de nds,
como a transitividade (Losapio et al. 2018). Além disso, 0 quanto as associacBes entre espéecies
produzem grupos bem definidos e identificaveis pode ser avaliado como uma funcdo de
qualidade sobre particdes de conjuntos de nos, conhecida como modularidade (Clauset et al.
2004, Carstensen et al. 2012). Embora a modularidade tenha sido investigada sob diferentes
contextos ecologicos, como interagdes entre dois niveis troficos (Olesen et al. 2007, Vizentin-
Bugoni et al. 2016), ecossistemas (Macfadyen et al. 2012, Montoya et al. 2015) e biogeografia
(Carstensen et al. 2012, Thébault 2013), o potencial dessa estimativa é ainda pouco explorado
na investigacdo da organizacdo de metacomunidades. Sendo assim, para guiar o uso destas
ferramentas entre cientistas da vegetacdo, se faz necessdria uma discussdo sobre suas
propriedades, e como elas podem ser relacionadas com a estrutura de metacomunidades sob

diferentes contextos ecoldgicos.

Este trabalho tem como objetivo demonstrar como estimativas de agrupamento
em redes de associacdo podem ser usadas para revelar diferentes aspectos da estrutura de
metacomunidades sob filtros ambientais. Esta demonstracéo foi realizada com um exercicio de

simulacdo de metacomunidades estruturadas por mecanismos conhecidos. Na primeira parte do
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trabalho foram geradas metacomunidades sob diferentes niveis de especializacdo para avaliar a
tendéncia a formacéo de agregados de nos. Na segunda parte foram geradas metacomunidades
com estruturas de grupos similares a perspectiva clementsiana e gleasoniana, bem como
metacomunidades com uma estrutura intermediéria entre ambas para demonstrar como a
estimativa de modularidade identifica padrfes contrastantes nesses cenarios. Por fim, essas
ferramentas foram utilizadas para descrever padrdes gerais em metacomunidades reais obtidas

em levantamentos floristicos no bioma Pampa no sul do Brasil.

Métodos

Para obter as estimativas de associacdo entre espécies, foi usada a abordagem
baseada em modelos probabilisticos desenvolvida por Veech (2013). Este método deu
sequéncia a longa tradicdo da Ecologia de investigar padrGes de codistribuicdo das espécies em
conjuntos de comunidades (Diamond 1975, Gotelli & Ulrich 2010) e tem como vantagens ser
computacionalmente simples, depender de poucos pressupostos e apresentar baixas taxas de
erro tipo I e tipo 11 (Veech 2013). No entanto, redes de associacdo também podem ser derivadas
de outros métodos, como C-score (Stone and Roberts 1990, Gotelli & Ulrich 2010). O método
usado define a probabilidade de que duas espécies coocorram com frequéncia menor ou maior
do que seria esperado se elas se distribuissem independentemente uma da outra, com base nas
suas ocorréncias observadas (Veech 2013). Assim, os pares de espécies simuladas foram
classificados como associados positivamente, negativamente, ou aleatérios usando um nivel de
significancia de 0,05. As analises foram realizadas utilizando o pacote coocurr (Griffith et al.
2016) usando o ambiente R (R Core Team 2022).

Agregacao de nos e transitividade

A tendéncia a formacdo de grupos de espécies densamente associadas em
metacomunidades pode ser investigada a partir de estimativas conhecidas na ciéncia de redes
como coeficientes de agrupamento (clustering coefficient), como a transitividade (Watts &
Strogatz 1998). A transitividade global é definida como a probabilidade no nivel da rede de que
pares de nos adjacentes a um né também apresentem uma ligacédo entre eles (Watts & Strogatz
1998). Em um exemplo hipotético, se uma espécie A apresenta associacdes com as espécies B
e C em uma metacomunidade, as ligagdes entre seus respectivos nds na rede formam um trio
conectado (ou triplet). Se B e C também apresentam associagdes, 0s nés de A, B e C formam
um triangulo fechado (Figura 2). Assim, a transitividade é calculada como:
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31(G)
7(G)

= 1)

em que £ (G) é o nimero de tridngulos fechados na rede, e 7(G) é o nimero de trios conectados.
E também possivel obter tamanhos de efeitos padronizados para transitividade (T SES),
utilizando a Equacédo 2 do Capitulo 1, que compara os valores observados com a distribuicéo
de valores de redes nulas, para obter uma estimativa do quanto a rede observada é mais ou
menos agregada do que seria esperado se as associac¢des estivessem distribuidas aleatoriamente.
Embora possam ocorrer associagfes mesmo quando as espécies se distribuem aleatoriamente,
é pouco provavel que o acaso sozinho produza um padrdo expressivo de agregamentos de nds
na rede. SimulacGes de metacomunidades em que as espécies se distribuem aleatoriamente
resultaram em redes de associacdes com valor médio de T = 0,08 (n=30, DP = 0,19), e valor
médio de T SES = 0,07 (DP = 1,14). Por outro lado, com o acumulo de associagdes entre
espécies em resposta a gradientes ambientais, é esperado que as redes apresentem agregamentos

de nos interligados mais coesos e maiores.

Avaliar a transitividade das subdivisdes negativas e positivas das redes pode ser
ainda mais esclarecedor sobre a estrutura de metacomunidades, ao revelar a forma como as
espécies compartilham o habitat. Como discutido anteriormente no Capitulo 1, a rede de uma
metacomunidade hipotética em que as espécies se distribuem em resposta a um Unico gradiente
ambiental deve apresentar alguns padrdes evidentes (Figura 3). Sob um certo nivel de
especializacdo, sdo esperados muitos triangulos fechados de nés na sub-rede positiva, devido a
ocorréncia de muitos trios de espécies que compartilham preferéncias ambientais. Neste caso,
associacOes negativas devem ocorrer principalmente entre espécies posicionadas em extremos
opostos do espectro, de modo que as redes negativas tendem a apresentar muitos triangulos
abertos, porém poucos triangulos fechados. Em outras palavras, € pouco provavel que dois nds
adjacentes a um determinado nd na rede negativa estejam conectados entre si, pois as especies
correspondentes a esses n0s devem estar em posi¢Oes mais proximas no espectro ambiental. Por
outro lado, sob niveis maiores de especializagdo é esperada uma propor¢do menor de triangulos
fechados na sub-rede positiva, pois as preferéncias ambientais sdo compartilhadas por grupos
menores de espécies. J& a sub-rede negativa deve apresentar mais triangulos fechados devido a
ocorréncia de associa¢Bes negativas envolvendo as espécies em posi¢cGes mais intermediarias
no espectro. Para demonstrar como variagdes no perfil de transitividade das sub-redes podem
indicar a amplitude de nicho, foram avaliadas as estimativas brutas e tamanhos de efeito da

transitividade em redes de metacomunidades simuladas sob diferentes niveis de especializacao.
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A transitividade das redes foi estimada usando o pacote “igraph” (Csardi & Nepusz 2006)

disponivel na linguagem R.

Modularidade

A classificacdo das espécies em grupos é popularmente realizada com a

abordagem de andlises de agrupamentos (cluster analysis), a partir de algoritmos como média
aritmética ndo ponderada (UPGMA), sua versdo com média ponderada (WPGMA) e k-means
(Legendre & Legendre 2012, Hill 2013, Machado et al. 2017). Porém, métodos como esses
descrevem grupos de espécies mesmo em comunidades em que ndo ha uma estrutura clara de
grupos, e assim, algumas estratégias foram propostas para avaliar a significancia desses grupos.
Um dos exemplos é o método de Pillar et al. (1999) que consiste em avaliar a estabilidade de
uma dada classificacdo de unidades amostrais usando reamostragem por bootstrap. No entanto,
avaliar o quanto uma dada classificacdo das espécies em grupos apresenta uma boa definicéo,
e comparar essa qualidade entre diferentes sistemas, € um assunto que recebeu menos atencao
na literatura.
Em redes de associagdes, 0s nos referentes a espécies que tendem a se agregar ou segregar
espacialmente podem ser classificadas em grupos (ou mddulos) a partir de diferentes
coeficientes de agrupamento, como Leiden (Traag et al. 2019), Louvain (Blondel et al. 2008) e
Spinglass (Traag & Bruggeman 2009). Esses algoritmos sdo usados para encontrar
classificacbes que otimizem uma funcdo de qualidade, conhecida como modularidade, que
estima o quanto os nos dentro dos madulos tendem a se ligar mais fortemente em relacéo a nés
de médulos diferentes (Clauset et al. 2004). A equacdo classica da modularidade pode ser
definida como:

kik;
Q=5 % [Ay — 2 8(ci ) @

em que A, é o elemento da matriz de adjacéncia, que indica se ha uma liga¢éo (A, = 1) ou ndo
(A;=0) entre os nés i e j, k € o nimero de ligagdes incidentes a um no (grau do nd), m é o
numero total de ligacdes, C. e ¢ se referem aos modulos aos quais os nds pertencem, e (¢, C) €
a funcéo delta de Kronecker, que recebe valor 1 caso 0s nos pertencam ao mesmo modulo e 0
caso contrario. Essencialmente, este método compara a fracdo das ligacGes da rede que estdo
dentro e fora dos conjuntos, subtraida do valor esperado dado o nimero total de liga¢fes da
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rede (Clauset et al. 2004). Assim, a modularidade varia entre -1 e 1, com valores negativos
indicando antimodularidade, que é a tendéncia dos nos se ligarem a nds de conjuntos diferentes,
valores iguais a 0 indicam um padréo aleatdrio, e proximos de 1 evidenciam a existéncia de
conjuntos bem definidos. E comumente adotado um limiar de 0,3 (positivo ou negativo) para
definir uma boa particdo (e.g., Fortunato & Barthelemy 2007). Adicionalmente, utilizando a
Equacdo 2 do Capitulo 1, e modelos nulos como Erdos-Renyi, que aleatoriza as ligacbes com
probabilidades iguais entre os nos (Erdos & Renyi 1959), € possivel obter tamanhos de efeitos
padronizados para a estimativa de modularidade (Q SES), que indicam o quanto uma rede
apresenta uma particdo, obtida por algum coeficiente de agrupamento, com limites mais bem
definidos em relacdo ao esperado em redes aleatorizadas e particionadas usando o mesmo

coeficiente.

De modo geral, os coeficientes de agrupamento buscam heuristicamente uma
particdo que otimize a modularidade, agrupando e separando nds iterativamente. O coeficiente
de Louvain, por exemplo, utiliza um algoritmo de otimiza¢do ganancioso, isto é, que combina
nos iterativamente para maximizar a modularidade em cada iteracdo (Blondel et al. 2008). O
processo parte de um grafo em que cada n6 representa um modulo, e a cada iteracdo avalia o
ganho na funcdo de qualidade em agrupar os n6s em modulos vizinhos, até que melhorias
adicionais ndo sejam possiveis (Blondel et al. 2008). O coeficiente de spinglass (Traag and
Bruggeman 2009), generaliza o modelo de Potts de Reichardt e Bornholdt (2004), e é inspirado
no comportamento de materiais magnéticos, de modo que as ligacdes da rede sdo tratadas como
interacdes ferromagnéticas e antiferromagnéticas que definem estados de spin para cada no, 0s
quais correspondem aos moédulos. Em cada iteracdo, o algoritmo altera o estado de spin de nos
selecionados aleatoriamente em busca de uma configuragdo que minimize a hamiltoniana, que
representa a energia ou custo total da configuracdo de um sistema ({c}) (Traag and Bruggeman
2009). A energia é reduzida por ligacGes positivas entre nds do mesmo modulo e aumentada
pela auséncia das mesmas. De maneira oposta, a energia & aumentada por ligagcdes negativas
entre ndés do mesmo modulo, e reduzida pela auséncia das mesmas. A formula da hamiltoniana

¢ definida como:
H({o}) = =2;[Aij — 0" ;; — P~ ;] 6(01. 7))
(2.1)

em que p-; e p; SAo as probabilidades de que os nos i e j apresentem uma ligagdo positiva e

negativa, respectivamente, dadas as proporgdes das mesmas em toda a rede, e d(c,, 6) = 1 se o,
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= o, e zero do contrério. Neste sentido, minimizar a hamiltoniana equivale a maximizar a

modularidade na Equacéo 2 (Traag and Bruggeman 2009), de modo que:

Qo)) = —-H({o}) 22)

Dessa forma, ambos os coeficientes podem ser usados para classificar as espéecies
em grupos em metacomunidades e avaliar o quanto esses grupos apresentam limites bem
definidos a partir da fungdo modularidade. O coeficiente de Spinglass, no entanto, oferece a
vantagem de discriminar o sinal das associa¢des em redes construidas com ligagdes positivas e
negativas (Traag and Bruggeman 2009), permitindo o agrupamento de espécies que apresentam
associaces positivas e a separacdo de grupos que apresentam associacdes negativas. Porém, o
uso deste coeficiente é limitado a redes sem partes desconectadas, pois as ligacdes entre
conjuntos de nos definem as interacBes entre estados de spin usadas para estimar a energia do
sistema. No caso de redes desconectadas, o agrupamento de espécies pode ser avaliado com o
coeficiente de Louvain considerando apenas a sub-rede positiva, o que resulta na perda de
informacdo sobre as espécies espacialmente segregadas, ou considerando a rede integralmente
sem discriminar o sinal das ligacGes. Todavia, é conhecido que estes métodos, assim como 0s
mencionados anteriormente, sdo capazes de particionar as espécies em grupos mesmo quando
ndo ha fatores intrinsecos produzindo afiliacbes das espécies. Por exemplo, com o método de
Louvain, redes integrais de 30 metacomunidades em que as espécies se distribuem
aleatoriamente apresentaram valores médios de Q. = 0,3 (DP = 0,03) enquanto as sub-redes
positivas apresentam valores médios de Q.+ = 0,56 (DP= 0,06). O mesmo é observado com
método Spinglass, com valores médios de Qs = 0,38 (DP = 0,02). Porém, a comparagéo dos
valores observados com a distribuicdo nula das redes aponta tamanhos de efeito fracos para
ambos os métodos (QL SES = 0,01, DP=0,98; Q.+ SES = 0,32, DP=0,92; e Qs SES = 0,73, DP
= 1,14). Isso demonstra a importancia de utilizar tamanhos de efeito padronizados na
comparacdo de metacomunidades de diferentes sistemas (Dalsgaard et al. 2017). No entanto, é
importante considerar que os valores obtidos com os dois métodos ndo sdo diretamente
comparaveis entre si devido a diferencas nas abordagens e no critério de otimizacdo da
modularidade.

Outra consideragdo importante sobre essa estimativa € um problema teorico
conhecido como limite de resolugédo (Blondel et al. 2008), devido ao fato de que em redes muito
grandes a otimizacdo da modularidade favorece a detec¢do de modulos maiores. Para superar
essa limitacao, ¢ possivel ajustar um parametro de resolugao (y) na otimizagdo da modularidade.

Este parametro é tipicamente definido por um valor escalar positivo, que é utilizado para ajustar
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0 tamanho e o nimero dos mddulos detectados baseado em um balanco entre duas forgas
opostas, a formacao e a separacdo dos madulos. Valores maiores deste parametro favorecem a
deteccdo de muitos médulos pequenos mais densamente conectados, enquanto valores menores
favorecem a deteccao de poucos modulos grandes mais frouxamente conectados. Com um valor
de vy = 0, por exemplo, é possivel que a otimizacdo da modularidade resulte em uma solugao
trivial em que todos os nos pertencem ao mesmo médulo. O algoritmo de Spinglass define um
segundo parametro de resolugdo (y-) que possibilita ajustar o peso das ligagdes negativas em
relacdo as positivas na definicdo dos médulos. Por simplicidade, seguimos a definicdo original
da modularidade, em que o valor desse pardmetro é igual a 1 e atribuimos um peso igual para
ligacGes positivas e negativas. Ndo obstante, em algumas aplica¢bes praticas, pode ser
interessante comparar os resultados sob diferentes valores para estes parametros, ou estabelece-
los baseado em conhecimentos prévios sobre o sistema estudado. Para mais detalhes, ver
Reichardt e Bornholdt (2006) e Smith et al. (2020).

Para demonstrar a aplicacdo desse método sobre dados de metacomunidades,
foram realizadas simulacGes de cenarios em que as associa¢fes produzem grupos mais
evidentes ou estdo distribuidas de uma forma mais difusa entre pares de espécies (Figura 1).
Uma separacao menos evidente dos grupos é esperada em metacomunidades em que as espécies
se distribuem individualisticamente ao longo de um gradiente ambiental, produzindo
associacOes entre espécies cujas distribuicdes coincidem, o que se aproxima da perspectiva
gleasoniana. Uma separacdo mais evidente é esperada em metacomunidades em que
subconjuntos de espécies se distribuem de uma forma muito similar, como resultado de
convergéncias funcionais ou interacdes, por exemplo, 0 que se aproxima da perspectiva
clementsiana. E razoavel considerar um caso menos restritivo em que espécies de subconjuntos
diferentes podem apresentar sobreposicdes em suas distribuicdes. Em raros casos foram
encontradas partes desconectadas nas redes dos cenarios simulados e nas metacomunidades
reais, e em tais casos, esses componentes foram compostos por ndo mais que trés espécies. Por
essa razdo, partes desconectadas foram removidas das analises de modularidade utilizando o
coeficiente Spinglass. Devido a vantagem desse método em discriminar o sinal das ligagdes,
nas metacomunidades reais sdo apresentados os resultados apenas para o coeficiente de
Spinglass. Os coeficientes de agrupamento e a modularidade foram computados usando o

pacote “igraph” (Csardi & Nepusz 2006) disponivel na linguagem R.
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Simulagéo de metacomunidades

Foram simuladas metacomunidades seguindo o algoritmo descrito por Pillar e
colaboradores (2021) disponivel no programa livre SYNCSA (Pillar 2002). Este método foi
usado para reproduzir o papel de mecanismos de filtros ambientais em conjuntos de
comunidades com diferentes valores para um dado fator ambiental, e conjuntos de espécies com
diferentes valores para um dado atributo funcional. A simulag&o seguiu 0 mesmo procedimento
descrito no capitulo I, com 12500 passos de colonizacdo e extincdo de individuos, 500
comunidades e 60 espécies, e parametros iguais de dispersdo, dependéncia de densidade, e idade
maxima dos individuos. Uma lista completa dos parametros utilizados esta disponivel no
material suplementar. De modo geral, é especificada uma funcdo de resposta do atributo em
relacdo ao fator ambiental, que determina os valores esperados do atributo nas comunidades. A
probabilidade de sobrevivéncia em relacdo ao filtro € calculada a partir da distancia (na escala
de 0 a 1) entre o valor do atributo funcional do individuo alvo e o valor esperado para este
atributo na comunidade. Ademais, para cada espécie € especificada uma tolerancia a desvios
desse valor esperado, indicando amplitude de nicho. A probabilidade de sobrevivéncia e a
tolerancia sdo definidas pela combinacdo dos dois parametros (centro e inclina¢do negativa) de
uma funcdo logistica especificados para cada espécie. Quanto mais distante do valor esperado
do atributo, e quanto menor for o ponto de inflexdo (menor amplitude de nicho) e maior a
inclinacdo negativa da funcdo logistica, menor seré a probabilidade de sobrevivéncia de um

individuo.

A transitividade foi avaliada em trés cenarios de simulacdo, com 30 repetices
cada, em que as espécies apresentaram diferentes niveis de especializacdo (Figura 3), definidos
como amplitude de nicho muito baixa (an = 0,05), baixa (an = 0,1), e moderada (an = 0,3) e
pela inclinagdo negativa, estabelecida em -5. Os valores dos atributos das espécies e do fator
ambiental foram definidos aleatoriamente segundo uma distribuicdo uniforme com limites entre
0 e 1. A modularidade foi avaliada em cenarios de simula¢Ges que buscaram reproduzir a
estrutura caracteristica de metacomunidades clementsianas e gleasonianas, resultando em
agrupamentos mais bem definidos ou mais difusos. Em todos os casos 0s parametros de
especializacdo de centro e inclinacdo negativa foram fixados em 0,1 e -5, respectivamente. O
cenario clementsiano foi gerado com trés grupos de espécies com tamanhos iguais (n = 20)
cujos valores dos atributos foram definidos aleatoriamente segundo uma distribuigdo normal
com centro definido em relagéo a trés atratores (al = 0,25, a2 = 0,5, a3 = 0,75), e com um

pequeno desvio padrdo (DP = 0,03). De fato, este cenario pode ndo reproduzir uma matriz tao
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compartimentalizada como na Figura 1A, devido a pequenas variagdes nos atributos das
espécies de cada grupo e a estocasticidade das simulagdes. Porém em todas as rodadas de
simulacdo ocorreu uma densidade muito alta de associa¢des positivas entre as espécies dentro
dos grupos e associacdes negativas entre espécies de grupos diferentes. Um segundo cenério
foi definido de forma similar, utilizando os mesmos valores para o centro dos atratores, porém,
com um desvio padrdo maior (DP = 0,15), gerando sobreposic¢Bes nos valores dos atributos das
especies afiliadas a grupos diferentes. No cenario gleasoniano ndo foram definidos grupos, cada
espécie recebeu um valor entre 0 e 1 para um atributo gerado aleatoriamente segundo uma

distribuicdo normal com média 0,5 e desvio padréo 0,2.

Espécies

Metac idade cl

Espécies

Metac: idade gl i 3 4

Figura 1.
(A) Representacao tipica de matrizes de incidéncias de espécies em uma metacomunidade sob
a perspectiva clementsiana e outra sob a perspectiva gleasoniana ordenadas manualmente. (B)
Representacdo dos trés cendrios de simulacdo em que os atributos das espécies (circulos)
definem seu nicho (linha continua) em resposta a um gradiente ambiental (barra vertical
magenta). As linhas pontilhadas representam de forma hipotética o intervalo de uma
distribuicdo possivel dos valores dos atributos das espéecies simuladas de acordo com cada
cenario. No cenario da porcdo inferior, os valores dos atributos de todas as espécies sdo
distribuidos uniformemente (na escala 0 — 1), produzindo um continuo nas associacfes entre
espécies conforme a perspectiva gleasoniana. No cenario superior, ha uma forte convergéncia
entre os atributos de trés subconjuntos de especies, definidos como trés atratores fortes para a
distribuico aleatdria, o que resulta em uma maior compartimentalizagdo das associa¢fes assim
como na perspectiva clementsiana classica. No cenario do meio, os atratores sdo mais fracos,
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resultando em uma maior sobreposic¢do de nicho entre as espécies de conjuntos diferentes, o
que produz uma combinacdo da perspectiva clementsiana e gleasoniana. (C) Exemplos de redes
de associagdes geradas com os trés cenarios de simulacdo. S&o apresentadas apenas associacdes
positivas para facilitar a visualizacéo.

AN

X o
o—0

Nio transitiva
Transitiva  Modular (Louvain)  Modular (Spinglass) N&o modular

Figura 2. llustracdo de grafos com as caracteristicas topoldgicas de redes investigadas neste
trabalho, representando as espécies (nos) e suas associacdes em metacomunidades (ligacGes).
No grafo a, todos os trios de nos possiveis (e.g., A, B e C) estdo completamente ligados,
formando uma rede completamente transitiva. Os grafos b e ¢ apresentam estruturas altamente
modulares de acordo com o coeficiente de Louvain (b) e Spinglass (c). O grafo d ndo apresenta
triangulos fechados, nem uma separacao clara em modulos. NGs de cores diferentes representam
espécies classificadas em grupos diferentes. Ligacfes em verde representam associacdes
positivas, ligacdes em magenta representam associacfes negativas, e ligagdes cinza escuro
podem representar ambas.

Amplitude de nicho Rede de associagdes
Muito 0 1
baixa

Moderada 0 0—0—0—0—0—0—0—0

Figura 3. Diagramas de arcos representando associagGes esperadas entre espécies em duas
metacomunidades hipotéticas sob filtros em um tnico espectro ambiental (linha horizontal). As
espécies (nds) estdo posicionadas ao longo do espectro de acordo com seus valores para o
atributo (na escala entre 0 e 1) que definem as respostas ao ambiente. Os arcos, ou ligacoes,
representam associagdes positivas (verde) e negativas (magenta) esperadas entre as espécies.
Considerando uma maior amplitude de nicho s@o esperadas poucas associacdes entre as
espécies posicionadas mais ao centro do espectro, e mais associagdes entre as espécies em
posicBes marginais no espectro.
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Dados de metacomunidades reais

Os dados foram coletados entre 2011 e 2013 (projeto SISBIOTA) em 31 unidades
de paisagem distribuidas em diferentes tipologias campestres do bioma Pampa e Mata
Atlantica, no sul do Brasil. Em cada unidade foram estabelecidas trés parcelas de 2 km x 2 km
com 9 quadriculas de 1 m2 em cada, totalizando 27 quadriculas por unidade de paisagem. Foi
obtida uma matriz de incidéncias para cada unidade de paisagem, baseada na presenca e
auséncia das espécies, da qual foi construida uma rede de associa¢fes. A partir desses dados,
foram investigados padrbes gerais de agrupamento de espécies em cada metacomunidade
(unidade de paisagem). Como todas as redes obtidas apresentaram um pequeno nimero de nos
desconectados, a classificagdo dos médulos foi realizada apenas com o coeficiente de Spinglass.

Resultados

Transitividade em cenarios de especializacédo

Considerando os valores brutos da estimativa de transitividade, houve uma
diferenga grande apenas na transitividade das sub-redes negativas entre os valores observados
nos trés cenarios de especializacdo. Porém considerando os tamanhos de efeito, houve uma
tendéncia clara a maiores valores de transitividade nas sub-redes positivas, bem como valores
menores nas sub-redes negativas nos cenarios em que as espécies apresentaram menor
amplitude de nicho (Tabela 1). Esses resultados demonstram que com uma menor
especializacdo, ocorreram associacdes negativas entre espécies dispostas em posicdes opostas
no espectro ambiental, produzindo poucos tridngulos fechados na sub-rede negativa. Por outro
lado, em cenarios com maior especializagdo as espécies dispostas em posicdes intermediarias
no espectro também apresentam associacdes negativas (Figura 3), produzindo um numero

maior de tridngulos fechados na sub-rede negativa.
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Tabela 1. Resultado das estimativas de transitividade das sub-redes positivas (T+) e negativas
(T-) e seus tamanhos de efeito (T+ SES, T- SES) sobre as metacomunidades simuladas com
diferentes valores para o parametro de amplitude de nicho (an).

an = 0,05 an=0,1 an=0,3
T+ 0,77 (0,04) 0,78 (0,02) 0,85 (0,04)
T- 0,49 (0,04) 0,28 (0,05) 0 (>0,01)
T+ SES 41,97 (5,15) 59,76 (5,73) 78,74 (9,75)
T- SES 20,11 (2,9) -14,76 (13,72) -82,3 (14,03)

Modularidade em metacomunidades clementsianas e gleasonianas

Em todos os cenérios foram encontradas redes com alta modularidade e tamanhos
de efeito fortes (Tabela 2) indicando que as redes foram mais modulares que o esperado pelas
redes nulas. Porém, como esperado, foram encontrados efeitos consideravelmente mais fortes
no cenario de metacomunidades com estruturas tipicamente clementsianas, seguido pelo
cenario com maior sobreposicdo na distribuicdo de espécies de conjuntos diferentes (misto), e
pelo cenario de metacomunidades gleasoniano. Em geral ndo houve uma diferenca grande na
quantidade de moddulos encontrados nos cenarios simulados, com aproximadamente trés
maodulos.

Tabela 2. Média (e desvio padrdo) da modularidade (Qs) sobre particbes das redes de

metacomunidades dos cenarios simulados, obtidas com o método de Spinglass, tamanhos de
efeito padronizados para esta estimativa (Qs SES), e nimero de mddulos detectados.

Clementsiano Misto Gleasoniano

Qs 0,46 (0,01) 0,37 (0,03) 0,35 (0,02)
Qs SES 108,52 (4,7) 73,1 (9,87) 66,55 (8,23)
nédulos 3(0) 2,8 (0,38) 2,76 (0,43)

Aplicagéo em dados reais

Em geral, as sub-redes positivas das metacomunidades estudadas apresentaram
alta transitividade, com média de T+ = 0,44 (DP = 0,22) e tamanhos de efeito fortes e positivos,
com valor médio de T+ SES = 6,93 (DP = 5,03) em 84% dos casos (n=25) (Tabela 3). Isso

demonstra uma tendéncia marcante na formacdo de agrupamentos de espécies positivamente
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associadas. Por outro lado, nenhuma das sub-redes negativas apresentou tridangulos fechados
(T- = 0). Em geral, os tamanhos de efeito foram fortes e negativos, com exce¢do de 23% dos
casos (n = 7), indicando que as sub-redes negativas apresentaram muito menos triangulos
fechados do que o esperado em redes nulas. A média do tamanho de efeito foi sensivel a um
valor extremo (T- SES = -117,83). Removendo esse valor, a média do tamanho de efeito foi -
5,55 (DP = 4,92). A variacdo nos tamanhos de efeito da sub-rede negativa esta relacionada a
diferencas no tamanho das redes (numero de nos e de ligagdes), o que produziu diferencas
marcantes no valor médio de T- nas redes nulas. Por exemplo, no caso mais extremo, o valor
médio de T- das redes nulas foi 0,83 (DP = 0,01).

De modo geral, o perfil de transitividade dessas metacomunidades se assemelha
aos cenarios simulados com espécies com amplitude moderada de nicho, resultando em uma
estrutura mais polarizada, composta por conjuntos de espécies agrupados por associacdes
positivas e separados entre si por associagdes negativas. De fato, estudos prévios apontam a
importancia de fatores como o pastejo e umidade, por exemplo, que tendem a produzir
gradientes ambientais (Andrade et al. 2019). Também foi observado na mesma base de dados
que algumas espécies concentram a maior parte das associac@es (alta centralizagdo da rede), o
que é esperado em metacomunidades sob a influéncia de um gradiente ambiental
unidimensional. Porém, esse padrdo no perfil de transitividade ndo é exclusivo de gradientes, e
pode ser gerado por outros tipos de estruturas, como uma mudanca abrupta nas condigdes
isolando dois grupos de espécies (e.g., ecétonos entre condi¢Bes de solo contrastantes).

Em relacdo a definicdo dos grupos, foi observada uma tendéncia a modularidade
na maioria das metacomunidades. O valor médio de Qs foi 0,42 e o0 tamanho de efeito foi forte
em 70% dos casos (n = 21), com media de Qs SES = 4,97 (5,57). Esse resultado evidencia
limites consideravelmente bem definidos entre grupos de espécies positivamente associadas,
separados entre si por associa¢fes negativas entre espécies de grupos diferentes. O nimero de
modulos encontrados foi em média 3,73 (DP = 1,48). Metacomunidades particionadas em um
numero maior de modulos apresentaram uma definicdo menos clara dos grupos, de modo que
o coeficiente de Pearson apontou uma correlacdo negativa significativa entre o nimero de
maodulos e a modularidade (r =-0.42 e p = 0,02). Também foi observada uma correlacéo positiva
significativa entre os tamanhos de efeito de T+ e Q (r = 0.51 e p <0,01), 0 que aponta que as
redes com mddulos mais bem definidos também apresentaram uma tendéncia mais forte ao
agrupamento de nds com associagdes positivas. As metacomunidades com niveis mais altos de

modularidade foram estudadas mais detalhadamente (Figura 4).
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Tabela 3. Resultados para as metacomunidades do bioma Pampa para a estimativa de transitividade
sobre as sub-redes positiva (T+) e negativas (T-), da estimativa de modularidade considerando
o coeficiente de Spinglass (Q(S)), o nimero de modulos e tamanhos de efeito (SES). Um valor

atipico removido da estimativa da média é indicado por *.

T+ T+SES ES 3) 5)SES Julos
Acegual 0,00 -0,63 94 8 ),99 3
Acegué2 0,53 9,06 13 2 .46 5
Alegretel 0,37 7,77 10 3 74 5
Alegrete2 0,47 3,96 44 0 2,16 3
Alegrete3 0,24 4,66 18 6 ),56 8
Arroio Grande 0,55 7,77 13 3 1,94 3
Cagapava do Sul 0,23 1,40 04 4 1,33 2
Cachoeira do Sul 0,48 8,39 75 0 153 3
Candiota 0,45 15,16 ,33* 1 1,97 6
Capivari do Sul 0,59 9,01 37 8 4,20 3
Cruz Alta 0,00 -0,97 49 7 150 4
Dom Pedrito 0,51 8,97 27 5 1,28 4
incruzilhada do Sul 0,75 9,34 92 9 ’,36 4
Herval 0,12 1,31 55 1 5,99 7
Itaqui 0,74 20,05 ,09 2 2,54 2
Jaguardo 0,43 5,19 20 1 1,80 3
Julio de Castilhos 0,14 0,62 77 1 1,38 5
Palmares do Sul 0,50 2,82 90 2 1,29 3
2inheiro Machadol 0,30 5,25 34 1 »,03 5
dinheiro Machado2 0,23 2,66 ,01 3 3,19 4
Rio Grande 0,65 14,55 31 7 1,79 3
Rio Pardo 0,76 7,32 01 9 )86 2
nta Margarida do Sul 0,40 4,34 74 8 ),85 4
nta Vitdria do Palmar 0,57 7,51 08 0 5,46 2
antana da Boa Vista 0,38 3,49 66 8 J),30 4
ntana do Livramento 0,32 4,54 69 2 ’,86 4
0 Antonio das Missoes 0,41 6,64 20 4 ),39 4
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T+ T+SES ES 3) 5)SES dulos
Sdo Borja 0,68 13,36 ,70 8 ),39 3
io Francisco de Assis 0,78 15,06 34 1 3,95 2
S&o Gabriel 0,68 8,95 63 1 3,27 2
Tupancireta 0,27 2,27 87 ¥4 )71 5
Média 0,44 6,92 55 2 1,97 73
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Curiosamente, a metacomunidade com rede mais modular foi encontrada em
Santa Margarida do Sul, que também apresentou a rede mais centralizada. Esta
metacomunidade apresenta uma predominancia de espécies caracteristicas de vegetacdo de
ambientes meésicos, e esta disposta sobre solos arenosos com horizonte B textural (Andrade et
al. 2019). Nesta metacomunidade, foram observados dois modulos grandes, com nove e 17
espécies, além de um modulo com duas espécies de gramineas do género Steinchisma e um com
uma Unica espécie de graminea, Paspalum plicatulum (Figura 4A). O maior modulo é
representado por espécies de maior porte, caracteristicas de ambientes com niveis menores de
pastejo, como a espécie arbustiva Campomanesia aurea, e gramineas eretas e cespitosas como
Paspalum dilatatum, e espécies pouco palataveis, como Phalaris angusta e Eragrostis plana.
O segundo maior médulo apresenta espécies caracteristicas de vegetacdo rasteira e que toleram
niveis maiores de pastejo, incluindo gramineas rizomatosas como Cyperus obtusatus, Paspalum

notatum e Ischaemum minus.

A segunda metacomunidade com maior modularidade € constituida por vegetagédo
de campos litoraneos em Santa Vitoria do Palmar, e também esta disposta sobre solos arenosos
com horizonte B textural (Andrade et al. 2019). As associa¢Oes negativas produziram uma
separacdo altamente modular de espécies adaptadas a locais Umidos e espécies mais adaptadas
a solos drenados. O maior modulo foi composto por 10 espécies caracteristicas de vegetagdo
rasteira de areas Umidas, como Paspalum pumilum, Nymphoides humboldtiana, Luziola
peruviana e Oldenlandia salzmannii. Em uma inspecéo mais detalhada do segundo mdédulo, foi
observado que as espécies de dois subconjuntos ndo apresentaram nenhum tipo de associacéo,
0 que sugere que elas estdo distribuidas de forma aleatdria em relagdo umas as outras.
Reduzindo a importancia das ligagdes negativas, com um parametro y- = 0,7, 0 segundo modulo

foi separado em outros dois mddulos com 5 e 7 espécies (Figura 4B). Um desses modulos foi
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composto por espécies adaptadas a uma ampla variedade de habitats, que toleram tanto solos
mais drenados quanto uUmidos, como Sporobolus indicus, Cynodon dactylon, Cyperus
obtusatus, Eryngium nudicaule e Panicum gouinii. O terceiro modulo inclui espécies que
preferem solos mais drenados como Andropogon lateralis, e caracteristicas de vegetacdo mais
rasteira, com héabito rizomatoso como Axonopus affinis, ou estolonifero como Stylosantes

leiocarpa e Dichondra sericea, também adaptadas a solos arenosos e pouco férteis.

Cybr @ _Empl

Ismi Q

Q(S) SES = 21,79 \\E"."‘ Q(S) SES = 15,46

Figura 4. Redes de associag¢Oes de Santa Margarida do Sul (A) e Santa Vitéria do Palmar (B).
Essas redes, entre as metacomunidades campestres estudadas, apresentaram 0S maiores
tamanhos de efeito para a estimativa de modularidade, considerando particdes detectadas pelo
método de Spinglass (Qs). Ligacfes em magenta representam associacGes negativas, e em
verde, positivas. Os nds representam as espécies, com nomes abreviados, e cada cor representa
um modulo diferente. A disposicdo dos nds foi definida usando as coordenadas dos primeiros
eixos de uma Analise de Coordenadas Principais definidas a partir de distancias de Jaccard entre
espécies. Os epitetos genéricos e especificos das espécies estdo na Tabela 4.

Tabela 4. Acrénimos e espécies de vegetacdo campestre presentes nas metacomunidades de
Santa Margarida do Sul e Santa Vitoria do Palmar.

Abreviacdo e nomes das espécies

Agco = Agalinis communis Eltr = Eleusine tristachya Pale = Paspalum lepton
Anla = Andropogon lateralis  Erca = Eragrostis cataclasta Pano = Paspalum notatum
Asmo = Aspilia montevidensis Erpl = Eragrostis plana Papl = Paspalum plicatulum
Axaf = Axonopus affinis Ernu = Eryngium nudicaule Papu = Paspalum pumilum

Bacr = Baccharis crispa Gafi = Gamochaeta filaginea Phan = Phalaris angusta



Bamo = Bacopa monnieri
Caau = Campomanesia aurea
Ceas = Centella asiatica
Crpa = Croton parvifolius
Cyda = Cynodon dactylon
Cybr = Cyperus brevifolius

Cyob = Cyperus obtusatus

Hybo = Hydrocotyle bonariensis
Ismi = Ischaemum minus

Lara = Lantana ramboi

Lohe = Lobelia hederacea

Lupe = Ludwigia peploides
Lupr = Luziola peruviana

Mnse = Mnesithea selloana
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Pobr = Polygala brasiliensis

Ptan = Pterocaulon angustifolium
Sepu = Sesbania punicea

Sepa = Setaria parviflora

Spin = Sporobolus indicus

Stde = Steinchisma decipiens

Sthi = Steinchisma hians

Cyse = Cyperus sesquiflorus Stle = Stylosanthes leiocarpa

Nyhu = Nymphoides humboldtiana

Dise = Dichondra sericea Olsa = Oldenlandia salzmannii Sysq = Symphyotrichum squamatum

Elma = Eleocharis maculosa  Pago = Panicum gouinii

Elmi = Eleocharis minima Padi = Paspalum dilatatum

Discussao

Este trabalho explora o uso de estimativas sobre dois aspectos do agrupamento de
espécies em redes de associacdes no estudo de metacomunidades sob diferentes contextos
ecoldgicos. Foi demonstrado de forma inédita como a avaliacdo de perfis de transitividade das
subdivis@es positivas e negativas de redes de associacdes de espécies compartilham o habitat.
Também, foi demonstrado como a estimativa de modularidade pode diferenciar
metacomunidades, em que existem subconjuntos menos ou mais bem definidos de espécies
associadas. Cenarios de simulacdo de metacomunidades gleasonianas apresentaram tamanhos
de efeito muito menores para a estimativa de modularidade em compara¢do com cenarios de
metacomunidades clementsianas. Além disso, a aplicacdo dessas estimativas em
metacomunidades reais do bioma Pampa e Mata Atlantica no sul do Brasil revelou alguns

aspectos interessantes sobre esses sistemas.

Existem diversos métodos disponiveis na literatura ecoldgica para avaliar padrdes
de agregacdo e segregacdo na distribuicdo das espécies, como o C-score, T-score (Stone &
Roberts 1992) ou a conectividade da rede de associagdes (Capitulo 1). A transitividade
complementa esses métodos por lidar mais especificamente com a tendéncia a formacdo de
agrupamentos, um aspecto que havia recebido menos atencdo até entdo. Usando essa métrica

foram obtidos padrbes recorrentes no perfil de transitividade de metacomunidades sob a
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influéncia de gradientes ambientais. De modo geral, é esperada uma alta transitividade da sub-
rede positiva e baixa transitividade na sub-rede negativa devido a formacao de dois polos de
associacOes entre espécies nos lados opostos de um espectro ambiental. Estes padrées foram
verificados nas metacomunidades reais de vegetacdo campestre. Por outro lado, a transitividade
da sub-rede negativa deve ser alta apenas em casos em que as espécies se distribuem sob
margens menores desse espectro. Em relacdo a definicdo da separacdo de grupos, embora a
modularidade seja bastante conhecida entre ecdlogos (Olesen et al. 2007, Carstensen et al.
2012), ainda ha poucos estudos considerando seu uso na investigagdo de metacomunidades sob
a influéncia de filtros ambientais. Usando um método que distingue associagdes positivas e
negativas foi demonstrado que metacomunidades tipicamente clementsianas produzem grupos
com limites muito mais evidentes em comparacdo com metacomunidades gleasonianas. As
metacomunidades reais investigadas apresentaram redes altamente modulares, as quais parecem

estar relacionadas a fatores ambientais como a intensidade do pastejo e umidade.

Porém, reforcamos que a deteccdo desses modulos sozinha ndo fornece evidéncia
suficiente sobre o papel de mecanismos ecoldgicos atuando sobre a estrutura de
metacomunidades, embora seja uma pratica comum esse tipo de inferéncia (Losapio 2018, Ma
et al. 2020, Ritter et al. 2021). Ao invés disso, um padrdo modular ou a tendéncia ao
agrupamento podem ser considerados bons pontos de partida para a investigacdo de hipbteses
mais especificas, combinadas com dados sobre fatores ambientais e atributos das espécies. Por
exemplo, parece promissor avaliar se existe uma relacdo entre os atributos das espécies e a
composicdo dos mddulos. Além disso, permanecem diversas questdes sobre o uso dessas
estimativas na descricdo de metacomunidades. Neste sentido, seria interessante verificar a
sensibilidade desses métodos a caracteristicas dos dados como o tamanho da matriz de
incidéncia (nimero de comunidades e de espécies) e seu preenchimento. Por fim, este trabalho
representa um esforco adicional em integrar métodos de redes a investigagdo de
metacomunidades, e chama a atenc¢do de cientistas da vegetacdo e outros ecélogos para 0 uso

de meétodos de agrupamento de espécies a partir da definicdo de redes de associagdes.
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UMA FERRAMENTA DE REDES PARA RELACIONAR ATRIBUTOS E PADROES

DE COOCORRENCIA ENTRE ESPECIES EM METACOMUNIDADES

Resumo

Neste trabalho é demonstrado como dados sobre os atributos das espécies e suas incidéncias
podem ser examinados a partir da investigacdo de padrbes de mixagem, revelando de uma forma
mais detalhada o papel de fatores desconhecidos atuando sobre uma metacomunidade.
Descrevendo padrdes de agregacdo e segregacao espacial entre espécies como uma rede de
associacoes, € possivel relacioné-los com padrdes funcionais e filogenéticos como agrupamento
e dispersdo, a partir de um método que estima a assortatividade de grafos. Neste sentido, a
assortatividade mede a tendéncia de um conjunto de nds (e.g., espécies), apresentarem conexdes
(e.g., padrdes significativos de agregacdo ou segregacdo espacial), baseados nas suas
similaridades (ou dissimilaridades). O método consiste em estimar a média das distancias nos
atributos dos nds terminais de cada ligacdo da rede, e comparar com as médias de uma
distribuicdo nula, resultando em tamanhos de efeitos usados para comparar a contribuicéo de
diferentes atributos. Uma das principais diferencas dessa abordagem em relacdo aos demais
métodos disponiveis é que ela descreve o qudo forte € o agrupamento ou dispersao funcional
considerando tanto as por¢des dos pares de espécies que estdo espacialmente agregados quanto
0s segregados. O uso desta abordagem foi colocado a prova em metacomunidades artificiais
estruturadas por mecanismos conhecidos, em que a contribuicdo dos atributos para a
distribuicdo das espécies foi manipulada. De um modo geral, 0 método conseguiu identificar os
atributos ou a combinacao de atributos mais importantes, e apresentou uma descricdo mais
detalhada da contribuicédo destes para os padrdes de coocorréncia entre espécies. 1sso chama a
atencdo de cientistas da vegetacdo e outros ecdlogos para o0 uso de ferramentas de redes na

investigacdo da estrutura de metacomunidades.

Palavras-chave: Redes de associagdes, ecologia funcional, agrupamento funcional, disperséo

funcional, padrdes de mixagem, assortatividade.



78

UMA FERRAMENTA DE REDES PARA RELACIONAR ATRIBUTOS E PADROES

DE COOCORRENCIA ENTRE ESPECIES EM METACOMUNIDADES

Abstract

This study demonstrates how data on species attributes and their incidences can be examined
through the investigation of mixing patterns, revealing in more details the role of hidden factors
influencing metacommunities. By describing patterns of spatial aggregation and segregation
among species as a network of associations, it becomes possible to relate them to functional
and phylogenetic patterns such as clustering and dispersion, using a method that estimates
assortativity in graphs. In this sense, assortativity quantifies the tendency of a set of nodes,
representing species, to show connections among them, representing significant co-occurrence
patterns based on their similarities (or dissimilarities). The method estimates the average
distance in trait values of the terminal nodes of each link of a network, and compares them to
the averages of a null distribution, yielding effect sizes of the contribution of different attributes.
One of the main differences of this approach in relation to other available methods is that it
describes the strength of functional clustering or dispersion, considering both the portions of
species pairs that are spatially aggregated and those that are segregated. This approach was
tested on artificial metacommunities structured by known mechanisms, where the contribution
of attributes to the species distribution was manipulated. Overall, the method successfully
identified the most important traits or trait combinations, providing a more detailed description
of their contribution to species co-occurrence patterns. This highlights the potential of network
tools for investigating metacommunity structure, drawing the attention of vegetation scientists

and other ecologists to their use.

Keywords: Association networks, functional ecology, functional clustering, functional

dispersion, mixing patterns, assortativity.
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Introducéo

Um tema de grande interesse entre cientistas da vegetacdo é como caracteristicas
morfologicas, fisioldgicas e comportamentais observaveis e mensuraveis definem a forma em
que as espécies se distribuem em um conjunto de comunidades sobre uma paisagem, ou uma
metacomunidade por simplicidade (Goodall 1953, Pillar et al. 2009, Jing et al. 2019). A
deteccdo de padrbes na distribuicdo das espécies, e nos seus atributos, facilita a compreenséo
dos fatores determinantes sobre a estrutura de comunidades, mesmo quando esses fatores sdo
desconhecidos (Pillar et al. 2021). Isso pode ocorrer devido a dificuldades em obter dados
precisos sobre os fatores determinantes, tanto por motivos logisticos, quanto por esses fatores
atuarem em uma escala diferente da escala em que as comunidades sdo amostradas (de Bello et
al. 2013). Apesar de importantes avancos tedricos e metodoldgicos neste sentido, ainda é
desafiador mensurar o papel dos atributos na organizacdo de comunidades, devido a
complexidade inerente a sistemas ecologicos (Lawton 1999, Cadotte & Tucker 2017).
Ferramentas da ciéncia de redes podem oferecer uma alternativa interessante, mas sdo ainda

pouco exploradas nesse tipo de investigacao.

Acredita-se que o ambiente tenha um papel fundamental sobre a estrutura de
metacomunidades, atuando como um filtro que seleciona individuos com base nas suas
caracteristicas fenotipicas (Gotzenberger et al. 2012, Kraft et al. 2015). O ambiente pode ser
representado por um conjunto de fatores abioticos (e.g., pH, umidade, pedregosidade) e bidticos
(e.g., competicdo, herbivoria), cuja variagdo através das comunidades produz um ou mais
gradientes ambientais. Em resposta a esses fatores, podem ocorrer diferentes conjuntos de
espécies especializadas em diferentes amplitudes de condic¢des, produzindo um gradiente
ecoldgico na composicdo das especies e em seus atributos funcionais. Assim, é esperado que
comunidades sob efeito de filtros ambientais apresentem espécies com valores similares de um

ou mais atributos funcionais (i.e., um padréo de agrupamento funcional nos atributos), e que
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espécies funcionalmente similares ocorram de forma espacialmente agregada (i.e., um padrdo

de coocorréncia entre espécies) (Pillar et al. 2009, Gotzenberger et al. 2012, Kraft et al. 2015).

Alternativamente, comunidades podem apresentar dispersao funcional, sendo
compostas por espécies funcionalmente mais dissimilares, o que é comumente relacionado a
exclusdo competitiva entre espécies com nichos mais sobrepostos, mas também pode indicar
uma alta heterogeneidade ambiental nas comunidades (de Bello et al. 2013). Algumas
abordagens foram propostas para investigar se existe uma relacdo entre padrdes nos atributos
das espécies e nas suas coocorréncias em metacomunidades. Uma delas consiste em
correlacionar matrizes de distancias entre as espécies, baseadas nos valores de um ou mais
atributos, e nas suas ocorréncias sobre um conjunto de comunidades, com o teste de mantel, por
exemplo, (Legendre & Legendre 2012, de Bello et al. 2013). Outra abordagem recentemente
proposta por Pillar e colaboradores (2021) consiste em relacionar duas formas de prever a
composicdo potencial de comunidades: uma deriva probabilidades de ocorréncia das espécies
utilizando informacgdes quanto a suas similaridades funcionais, pelo método de ponderagédo
difusa (Duarte et al. 2018), e a outra deriva essas probabilidades a partir das coocorréncias
observadas entre as espécies, pelo método de suavizacdo de Beals (De Caceres & Legendre
2008). Como alguns fatores podem ser mais limitantes que outros, devido a efeitos mais severos
sobre a mortalidade ou recrutamento das espécies, uma propriedade interessante desse método
é a possibilidade de comparar a importancia de diferentes atributos na organizagéo de espécies
em comunidades (Pillar et al. 2021). QOutras formas de investigar padrdes funcionais em
comunidades incluem métodos baseados em diversidade funcional, como o indice FD e
derivados (e.g., FRic, FDis) que geralmente comparam a distancia média dos atributos
funcionais das espécies em comunidades com valores esperados por algum modelo nulo
(Laliberté & Legendre 2010, Cadotte & Tucker 2017), o que ndo é diretamente relaciondvel aos

padrdes de coocorréncias.
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Embora ndo seja algo explicitamente considerado nesses métodos, ha uma
expectativa de que filtros produzam ndo apenas padrfes de agregacdo entre conjuntos de
espécies (associagBes positivas) mas também de segregacao (associagdes negativas). Contudo,
como diferentes fatores podem atuar sobre a estrutura de metacomunidades (de Bello et al.
2013), é possivel que as associacles positivas e negativas ndo estejam relacionadas aos mesmos
fatores. Considere o exemplo hipotético de uma metacomunidade sob a influéncia de um
gradiente de umidade entre ambientes mésicos e alagados em que um conjunto das espécies é
adaptado a solos mais drenados, e tende a se agregar nesses ambientes, enquanto as demais
espécies se adaptam bem a ambos os ambientes e se distribuem aleatoriamente. Considere outro
exemplo, de uma metacomunidade sob a influéncia de um fator ecoldgico relacionado a uma
baixa especializagdo, em que mesmo espécies com atributos pouco similares podem ocorrer de
forma espacialmente agregada, produzindo um padrdo de baixa convergéncia funcional nas
associacOes positivas (Figura 1A). No mesmo contexto, apenas espécies com maior diferenca
funcional devem se segregar espacialmente, produzindo uma alta dispersdo funcional nas
associagOes negativas. De modo oposto, em uma metacomunidade sob a influéncia de um fator
relacionado a uma alta especializacdo, é esperado uma maior convergéncia funcional nas
associagdes positivas, e menor divergéncia funcional nas associa¢des negativas (Figura 1B).
Assim, devido a diferentes formas em que os fatores ambientais podem influenciar a
organizacdo de metacomunidades, uma melhor compreenséo do papel do ambiente requer uma

descricdo mais detalhada sobre a relacdo entre padrdes de coocorréncia e padrdes funcionais.

As associagOes entre espécies em uma metacomunidade podem ser representadas
como um conjunto de ligacBes conectando um conjunto de nés em uma rede (ou rede de
associacOes). Essa rede resume a matriz de incidéncias totais a uma lista de pares de espécies
que ocorrem juntas significativamente mais (associacdo positiva) ou menos (associagdo

negativa) que o esperado segundo alguma expectativa nula (Gotelli & Ulrich 2010, Veech 2013,
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2014). Na ciéncia de redes, padrdes de dispersdo e convergéncia funcional sdo analogos a
padrdes de mixagem. Uma rede exibe um padrdo de mixagem assortativa quando apresenta
mais ligagOes entre os no6s mais similares quanto a uma dada caracteristica, e mixagem
desassortativa quando apresenta mais ligagdes entre nos diferentes (Newman 2003, Jonhson et
al. 2013, Farine 2014). O método para avaliar padrbes de mixagem desenvolvido por Newman
(2003), é baseado na correlagdo de Pearson (r), e avalia a razdo entre as covariancias dos
atributos dos nés unidos por cada ligacdo, e o produto dos seus desvios padrdes. Esse mesmo
conceito pode ser generalizado a multiplos atributos, com uma abordagem baseada em
distancias (Pelechrinis & Wei 2016). A ideia geral dessa abordagem € estimar o quanto 0s
atributos das espécies interligadas por associa¢cdes sao mais similares (convergéncia) ou mais
dissimilares (dispersdo) do que o esperado se as ligacGes estivessem distribuidas aleatoriamente
entre as espécies. Para isso, a média das distancias entre os valores dos atributos dos nés
terminais em cada ligacdo da rede de associacfes observada é comparada com uma distribuicdo
nula das médias das distancias em um grande nimero de aleatoriza¢des da rede. O resultado é
uma estimativa do tamanho do efeito da assortatividade, que reflete o qudo forte é a
convergéncia ou dispersdo em relacdo a um ou mais atributos, tanto para a por¢édo positiva das
associacOes quanto para a negativa. Como essa € uma estimativa baseada em distancia, também
pode ser usada para avaliar padrdes de agrupamento e dispersao filogenética (e.g., Duarte 2011,

Debastiani et al. 2015).

Nos capitulos anteriores desta tese, foi demonstrado como estimativas sobre
topologia de redes de associa¢des, como a tendéncia a formacéo e a definicdo de agrupamentos,
e a centralizacdo, podem ajudar a descrever aspectos ecoldgicos de metacomunidades sob
influéncia de fatores ambientais. Porém, até entdo ndo havia sido demonstrada uma forma de
relacionar a topologia de redes de associagdes aos fatores ambientais determinantes. Assim,

este trabalho tem o objetivo de demonstrar como a investigacdo de padrdes de mixagem em



83

redes de associagOes pode revelar detalhes sobre como os atributos mediam as respostas das
espécies a estes fatores. Para este fim, foram utilizadas simula¢des de metacomunidades sob
diferentes cenérios, manipulando a importancia relativa de dois atributos que definem as
respostas das espécies a fatores ambientais independentes. A capacidade da assortatividade
baseada em distancias de identificar corretamente esses cenérios foi verificada a partir dos
tamanhos de efeito da estimativa para cada atributo, sendo esperados tamanhos de efeitos
maiores para 0s atributos mais importantes, tamanhos de efeito similares para atributos
igualmente importantes, e valores proximos de 0 para atributos que ndo contribuem para a
distribuicdo das espécies (neutros). Também foi avaliado se esse método é capaz de descrever
corretamente cenarios em que os atributos produzem padrdes mais fortes de convergéncia ou
dispersdo funcional nas associagdes positivas e negativas, manipulando o nivel de

especializacdo das espécies.
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Figura 1. Associaces positivas (em verde) e negativas (em magenta) de uma espécie alvo (n6
cinza escuro) em uma metacomunidade hipotética, em relacdo a distancia (linha horizontal) em
um dado atributo. Na metacomunidade A, as espécies apresentam uma alta amplitude de nicho,
de modo que a espécie alvo esta associada positivamente mesmo as espécies com valores mais
distantes do atributo, e associada negativamente apenas as espécies mais diferentes. Na
metacomunidade B, as espécies apresentam uma menor amplitude de nicho, de modo que a
espécie alvo estad associada positivamente apenas as espécies mais similares, e associada
negativamente mesmo as espécies com pouca diferenca nos valores do atributo.

Métodos

Padrdes de coocorréncia entre pares de espécies

As estimativas de associacao entre especies foram obtidas usando a abordagem
baseada em modelos probabilisticos desenvolvida por Veech (2013). Este método tem como
vantagens ser computacionalmente mais simples, depender de menos pressupostos, e apresentar
boas taxas de erro tipo | e tipo 1l (Veech 2013). No entanto, as associa¢des entre espécies
tambem podem ser derivadas de outros métodos, como C-score (Stone and Roberts 1990,
Gotelli & Ulrich 2010). O método usado define a probabilidade de que duas espécies coocorram
com frequéncia menor ou maior do que seria esperado se elas se distribuissem
independentemente uma da outra, com base na matriz de incidéncias, classificando cada par de

espécies como associados positivamente, negativamente ou aleatérios usando um nivel de
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significancia de 0,05 (Veech 2013). As andlises foram realizadas utilizando o pacote coocurr

(Griffith et al. 2016) usando o ambiente R (R Core Team 2022).
Padrdes de mixagem e assortatividade

O método desenvolvido por Newman (2003) para estudar padrées de mixagem,
avalia a razdo entre as covariancias dos valores de um atributo caracterizando os nds terminais
a cada ligacdo na rede, e o produto dos seus desvios padrdes. De fato, Newman inicialmente
prop0s avaliar 0 quanto os nds se conectam com base em diferengas no grau (assortatividade
de grau), que é o numero de liga¢des incidentes a um nd, o que pode ser estendido a uma
variavel continua (e.g., tamanho da folha, conteddo de nitrogénio) ou categérica (e.g., presenca
ou auséncia de espinhos, rota metabdlica C3, C4 ou CAM). No caso em que 0s nds i e j sdo
caracterizados por valores para uma variavel continua xi e Xj, & possivel calcular a

assortatividade como:

ki k;
2ij (Aij — —-5) XiX;j

ki k;
Lij (ki 855 — —5—-5) XiX;j

1)

em que Ajj € um elemento da matriz de adjacéncia entre os nés, k € o nimero de liga¢des dos
nos (grau), m € o namero total de ligacdes da rede, a fracdo kikj/2m se refere ao nimero de
ligagOes esperadas entre 0s nos, e o € o delta de Kronecker, que recebe valor 1 se 0s nos estéo
conectados, e 0 caso contrario. Assim, esta estimativa é compreendida na escala-1 <0 <1 com
valores mais negativos indicando redes desassortativas, valores mais positivos indicando redes

assortativas, e valores proximos de 0 indicando um padrdo de mixagem aleatorio.

Enquanto a assortatividade quanto a um Unico atributo pode ser obtida utilizando
a equacdo 1, em muitos casos, ha interesse em avaliar a contribui¢cdo de multiplos atributos

simultaneamente. Pelechrinis e Wei (2016) propuseram um método alternativo com 0 mesmo



86

conceito de padrdes de mixagem, baseado nas distancias entre um ou mais atributos dos nés,
chamado indice VA. O método compara a distdncia média entre os atributos dos pares de nos
conectados pelas ligagdes da rede observada, com as distancias obtidas em redes nulas, em que
os atributos dos nds sdo mantidos, mas as suas ligacbes séo redistribuidas aleatoriamente. O
presente estudo adotou uma abordagem um pouco diferente do indice VA, reportada em
tamanhos de efeito padronizados, aqui denominada assortatividade baseada em distancia (Ad).
Esses tamanhos de efeito foram calculados subtraindo a distancia média (Mdobs) entre 0s
atributos dos nos interligados na rede observada da distancia média das redes nulas (Mdnul),

dividido pelo desvio padrio (onu) das redes nulas a partir da seguinte equagao:

Ad — Mdops — Mdnyi (2)

Onul

O resultado dessa estimativa aponta a magnitude, em nimero de desvios padrdes,
que a rede observada apresenta um padrdo de mixagem mais evidente que o esperado se as
ligagOes ocorressem aleatoriamente, com valores mais negativos indicando que as distancias
sdo menores que o esperado (convergéncia funcional), e valores mais positivos indicando que
as distancias sdo maiores (dispersdo funcional). Valores de P também foram calculados como
a proporc¢ao de vezes que a distdncia média da rede observada foi superior ou inferior as médias

das distancias nulas, considerando um limiar de significancia de 0,05.

Simulag6es de metacomunidades

As simulagdes de metacomunidades foram realizadas com o algoritmo descrito
por Pillar e colaboradores (2021) disponivel no programa livre SYNCSA (Pillar 2002). Este
algoritmo reproduz o processo de montagem de comunidades através de modelos estocasticos
que definem passo a passo eventos de colonizacao e mortalidade de individuos em um conjunto
de comunidades distribuidas em um grid bidimensional. Foi definido um conjunto de 500
comunidades com valores aleatérios uniformemente distribuidos para um ou mais fatores

ambientais, e um conjunto de 60 espécies com valores aleatorios uniformemente distribuidos
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para um ou mais atributos funcionais. O algoritmo gera fungdes de resposta dos atributos em
relacdo aos fatores ambientais, que determinam os valores esperados dos atributos nas
comunidades. A probabilidade de sobrevivéncia ao fator ambiental é calculada a partir da
distancia (na escala de 0 a 1) entre o valor do atributo funcional do individuo alvo e o valor
esperado para este atributo na comunidade. Além disso, sdo especificados para cada espécie
parametros de tolerancia a desvios desse valor esperado, de maneira analoga a amplitude de
nicho. A amplitude de nicho é definida pela combinacdo dos dois pardmetros, o centro e
inclinacdo negativa de uma funcgdo logistica especificados para cada espécie. Quanto mais
distante um atributo estiver do valor esperado, e quanto menor for o ponto de inflex&do e maior
a inclinacdo negativa da funcdo logistica, menor sera a probabilidade de sobrevivéncia de um
individuo. Também foi definido um parametro (theta) que se refere ao quéo critico é um fator
para a sobrevivéncia dos individuos. Assim como nos capitulos anteriores, o niUmero de passos
foi definido em 12500, e foram utilizados parametros iguais de dispersdo, dependéncia de
densidade, e idade maxima. Uma lista completa dos parametros utilizados esta disponivel como

material suplementar.

A primeira parte das simulacdes definiu trés cenarios diferentes, com 30 rodadas
de simulagdes cada, para avaliar a capacidade da abordagem de assortatividade baseada em
distancia em identificar os atributos mais importantes para a rede de associacdes. Nos trés
cenarios foram gerados dois atributos (t1 e t2), e cada um define a resposta das espécies a um
fator ambiental independente (el — t1, €2 — t2), enquanto os parametros de centro e inclinagado
negativa da amplitude de nicho foram fixados em valores correspondentes a niveis
intermediarios de especializacdo (0,3 e -5). Assim, foram obtidas distancias euclidianas entre
as especies, definidas a partir dos valores de t1 ou t2, ou uma combinacédo de ambos (t1 e t2).
No primeiro cenario, t1 e t2 definem a resposta das espécies a fatores igualmente limitantes,
com um valor de 0,3 para o parametro theta. Esse cenario deve resultar em valores similares de
Ad paratl e t2, e tamanhos de efeitos maiores para a combinacdo t1/t2. No segundo cenério, t1
define a resposta das espécies a um fator mais limitante em relacdo a t2, com valor de theta
igual a 0,4 para tl e igual a 0,2 para t2. Esse cenario deve resultar em maiores valores de Ad
para o atributo t1 em relacdo ao t2 e t1/t2. O terceiro cenério foi desenhado para testar falsos
positivos na estimativa de Ad. Neste cenario, apenas t1 define a resposta das espécies a um fator

ambiental (theta = 0,3), enquanto t2 é neutro em relagdo ao fator (theta = 0). Sendo assim os

valores de Ad devem ser préximos de zero para t2, e maiores para tl do que t1/t2.
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A segunda parte das simulaces explorou padrbes contrastantes no perfil de
assortatividade, referente as porcGes positivas e negativas das redes de associages. Foram
gerados trés cenarios, com 30 rodadas de simulacdo cada, em que as espéecies apresentaram
diferentes valores para o parametro de amplitude de nicho, que definiu a toleréncia das espécies
a um fator ambiental, mediada por um unico atributo. O primeiro cenario foi construido com
espécies mais especializadas (centro = 0,1 e inclinagdo negativa = -17), 0 segundo cenério, com
niveis intermediarios de especializacdo (centro = 0,3 e inclinagdo negativa = -5,75) e o terceiro

cenario, com espécies mais generalistas (centro = 0,5 e inclinacdo negativa = -5).

Resultados

Como esperado, no cenario em que ambos os atributos (t1 e t2) definem a resposta
das espécies a fatores igualmente limitantes, foram encontrados tamanhos de efeito similares
(Tabela 1). De fato, os maiores tamanhos de efeito foram encontrados considerando a
combinacdo t1/t2. Em todos os casos foram encontrados valores altamente significativos (p <
0,01). No cenario em que t1 define a resposta das espécies a um fator mais limitante em relacédo
a t2, foram encontrados efeitos mais fortes para t1 sozinho. Aparentemente, o efeito de t2 foi
mais suprimido pelo efeito de t1 nas associacdes negativas em relacdo as positivas, devido ao
menor tamanho de efeito, e a valores néo significativos em algumas rodadas (p > 0,05; n=5;
16,7%). A combinacdo t1/t2 resultou em tamanhos de efeito menores que t1 sozinho, mas com
valores altamente significativos em todas as rodadas (p < 0,01). No cenario em que apenas t1
define a resposta das espécies ao ambiente, enquanto t2 é neutro, foram encontrados tamanhos
de efeito préximos de O para t2. No entanto, foram encontrados valores significativos para t2
em quatro rodadas de simulagdes (13,3%), tanto nas redes positivas quanto nas negativas. Neste
cenario, a combinacdo de t1/t2 também resultou em tamanhos de efeitos mais fracos que

considerar t1 sozinho, porém altamente significativos em todos os casos (p < 0,01).
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Tabela 1. Média (e desvio padrdo) dos tamanhos de efeito da estimativa de assortatividade das sub-
redes positivas (+), e negativas (-), obtidas em trés cenarios de simulacdes com diferentes
importancias relativas de dois atributos (t1 e t2) e a combinacdo deles (t1/t2). No primeiro
cenario t1 e t2 definem a resposta das espécies a fatores ambientais igualmente limitantes, no
segundo caso, t2 define a resposta a um fator menos limitante, e no terceiro caso, t2 € neutro.

Ad(t1) \d(t2) \d(t1/t2)
(+) 95 (1,57) 24 (1,03) 08 (1,47)
(+) .24 (1,45) 7 (1,17) 25 (1,51)
> 03 (2,05) 6 (2,19) 48 (1,46)
(+) .22 (2,58) 1(1,12) 51 (2,23)

Zneuro 141,48 1(0,98) 99 (1,60)

Na segunda parte das simulacdes, como esperado, 0 cendrio com menor amplitude
de nicho resultou em efeitos negativos mais fortes de Ad nas redes positivas, indicando uma
forte convergéncia entre as espécies positivamente associadas, bem como efeitos positivos
fracos na rede negativa, indicando pouca diferenca nos atributos das espécies negativamente
associadas (tabela 2). Com o aumento da amplitude de nicho nos dois cenarios seguintes, 0s
resultados apontam uma direcdo oposta, com efeitos sucessivamente mais fracos nas redes
positivas, indicando menor convergéncia do atributo entre as espécies positivamente
associadas, e efeitos mais fortes na rede negativa, indicando maior dispersao nos atributos das
especies negativamente associadas. O cenario de menor amplitude de nicho (A = 0,01) foi o
unico em que foram encontrados valores ndo significativos de Ad (p > 0,05) em 5 rodadas

(16,7%), na porcao negativa das associagdes.
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Tabela 2. Média (e desvio padrdo) dos tamanhos de efeito da estimativa de assortatividade das sub-
redes positivas (+), e negativas (-) em trés cenarios de simulacGes em que foi manipulada a
amplitude de nicho (A) das espécies. No primeiro cenario as espécies sdo altamente
especializadas (A = 0,1), no segundo elas sdo moderadamente especializadas (A = 0,3), e no
terceiro elas s&o mais generalistas (A = 0,5).

A=01 A=03 A=05
(+) -15,36 (3,50)  -11,95 (0,95) -6,19 (2,29)
) 341(1,65 20,17 (1,88) 28,37 (3,10)

Discussao

Entender o papel dos fatores determinantes sobre a estrutura de metacomunidades
ndo é uma tarefa fécil, particularmente quando ndo hé informacdes disponiveis sobre esses
fatores (Pillar et al. 2021). Uma solugdo encontrada por ec6logos é a investigacéo de padrdes
funcionais e padrdes de coocorréncias das espécies, pois estes sdo comumente considerados 0s
melhores indicadores disponiveis sobre as condi¢des predominantes (De Caceres & Legendre
2008). Esse estudo demonstrou como a estimativa de assortatividade baseada em distancias da
rede de associacgdes pode ser uma alternativa para investigar o papel de fatores desconhecidos

sobre a estrutura de metacomunidades mediados pelos atributos das espécies.

A avaliagdo de cenarios de simulagdo de metacomunidades sob a influéncia de
mecanismos conhecidos apresentou resultados que corresponderam satisfatoriamente as nossas
expectativas. Em todos os cenarios de simulacdo, o método descrito foi capaz de identificar
corretamente os atributos, ou a combinacdo de atributos, com a maior contribuicdo para a
estrutura das metacomunidades. O fato de a combinacdo de um atributo neutro e um atributo
importante produzirem um padrdo significativo de assortatividade levanta um questionamento
necessario sobre o critério de selecdo dos atributos. Em um caso similar, Pillar et al. (2021)
sugerem considerar uma combinagdo de atributos apenas quando estes forem significativos

guando avaliados individualmente. De modo geral, os resultados demonstraram o poder desse
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meétodo em detectar padrdes nos atributos funcionais, e um nimero aceitavel de falsos positivos
no caso de atributos neutros (erro tipo I). Este trabalho também demonstrou que a investigacdo
de perfis de assortatividade pode ser mais esclarecedora sobre o papel dos fatores sobre as
respostas das espécies ao ambiente. Manipulando a amplitude de nicho das espécies simuladas,
foram identificados padrdes contrastantes nos perfis de mixagem. Um fator ambiental
relacionado a uma menor amplitude de nicho das espécies produziu padrdes mais fortes de
convergéncia funcional nas associagdes positivas, e padrées mais fracos de dispersao funcional
nas associagdes negativas. Um aumento da amplitude de nicho resultou em padrdes mais fracos

de convergéncia funcional, e padrées mais fortes de dispersdo funcional.

Os capitulos anteriores haviam demonstrado como a investigacdo de aspectos
topoldgicos relacionados a integracdo ecologica (capitulo I, centralizacdo) e agrupamento de
espécies (capitulo 11, transitividade e modularidade) podem ajudar a revelar a organizacao de
metacomunidades em resposta a fatores ambientais. Neste capitulo, foi demonstrado como
integrar informacdes sobre os atributos funcionais das espécies para melhor compreender esses
fatores. Esta abordagem também apresenta algumas vantagens em relacdo a outros metodos
disponiveis, pois oferece uma descricdo mais detalhada da relacdo entre padrdes funcionais e
padrdes de coocorréncia. Porém, embora possa parecer convidativo comparar 0s resultados
entre redes de diferentes sistemas (e.g., 0 quanto um dado atributo é mais importante em
metacomunidades sob diferentes tratamentos), esse método apresenta limitagdes quanto a isso.
Um atributo importante em uma metacomunidade com muito poucas associacdes pode
apresentar um efeito mais forte do que um atributo importante em uma metacomunidade com
muitas associagdes. Além disso, um assunto que merece atengdo € o quanto esta estimativa é
sensivel ao tamanho da rede (nimero de espécies e de associa¢Oes). Cabe também destacar que
a capacidade da assortatividade detectar padrdes funcionais nas associa¢fes em comunidades

naturais € dependente da qualidade de dados sobre as ocorréncias das espécies nas
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comunidades, e de atributos funcionais relevantes na escala espacial e temporal das
comunidades (de Bello et al. 2013). Por fim, n6s autores esperamos que as possibilidades
apresentadas aqui encorajem o uso de ferramentas de redes entre cientistas da vegetacdo na

investigacdo da organizagdo de metacomunidades.
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CONSIDERACOES FINAIS

O presente trabalho contribui para formalizar o uso de redes como uma ferramenta
na investigacdo da estrutura de metacomunidades. Apresentamos uma revisdo de alguns dos
principais métodos de redes e discutimos a sua interpretacdo no contexto da teoria moderna de
comunidades para auxiliar cientistas da vegetacdo no uso desta abordagem. Discutimos o papel
de filtros ambientais sobre redes de associa¢des, demonstrando atraves de simulacdes como
metacomunidades sob um Unico ou mdultiplos espectros ambientais devem produzir redes com
padrdes topoldgicos contrastantes. Argumentamos que algumas caracteristicas desejaveis em

descritores da estrutura de metacomunidades séo:

(i) Tornar aparente padrdes intrinsecos dos sistemas ecoldgicos a partir de uma inspecao visual.
(i1) Quantificar padrdes de interesse sobre a estrutura de metacomunidades

(iif) Avaliar o quanto a estimativa sobre algum padrdo observado difere de expectativas nulas

(iv) Possibilitar a comparacéo entre estimativas observadas em diferentes sistemas, como na

avaliacdo de diferentes tratamentos ou em meta-analises.
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Neste trabalho, demonstramos que a abordagem de redes de associa¢Ges apresenta todas
estas qualidades, destacando o potencial dessas ferramentas na descrigdo de metacomunidades,

e na investigacao dos mecanismos de montagem.

Investigar padrdes na distribuicdo das espécies sempre guiou a ecologia de comunidades
(Goodall 1953, MacArthur & Levins 1967). Ainda assim, sumarizar e descrever a
complexidade encontrada em ecossistemas na natureza ainda representa um desafio (Lawton
1999). Uma das vantagens do uso da abordagem de rede em relacdo aos descritores tradicionais
na ecologia, é que as espécies aleatoriamente distribuidas devem ter pouca influéncia sobre a
estrutura das associacdes (Veech 2014). Outra vantagem é a flexibilidade em investigar
associacfes positivas e negativas separadamente ou integralmente, revelando diferentes
aspectos da estrutura de metacomunidades. Adicionalmente, a abordagem de redes oferece um
arcabougo Unico para investigar diversos padrdes de interesse. Estimativas sobre a
conectividade de redes, como a conectancia e a centralidade podem revelar aspectos
interessantes sobre a integracao ecoldgica. Estimativas sobre o agregamento de nds, como a
transitividade, podem ser usadas para quantificar a tendéncia das espécies formarem grupos.
Coeficientes de agrupamento, como Louvain e Spinglass, podem ser usados para classificar as
espécies em grupos a partir das suas associacdes, enquanto a estimativa de modularidade
oferece uma forma de quantificar o quanto existem limites bem evidentes entre os grupos. Com
a investigacdo de padrbes de mixagem é também possivel relacionar a forma como as
associacOes entre espécies estdo distribuidas com seus atributos funcionais, facilitando a
compreensdo dos fatores que estruturam metacomunidades. Adicionalmente, estimativas sobre
atopologia de redes estdo em constante desenvolvimento em diversas areas da ciéncia (Barabasi

2013), e carregam o potencial de investigar muitas questdes de interesse na Ecologia.

Enquanto ainda existem controvérsias sobre o uso de padrbes de coocorréncia,
particularmente quanto a inferéncia de mecanismos determinantes (Blanchet et al. 2020),
demonstramos que estes padrdes podem ser mais informativos por meio de redes de
associacOes. No entanto, reforcamos que as analises apresentadas (com excecao da estimativa
de assortatividade) ndo provéem evidéncias diretas sobre os mecanismos ecoldgicos que
produzem as associag¢fes. Ao invés disso, as proprias ocorréncias das espécies sdo usadas para
revelar certos padrdes estruturais em metacomunidades. Assim, a caracterizacdo da topologia
de redes serve como um ponto de partida, revelando aspectos estruturais que merecem atencéo,
0 que deve contribuir para a formulagdo de perguntas mais especificas, e guiar esforcos para a
obtengédo de dados adicionais e realizagdo de experimentos, por exemplo. A capacidade de
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deteccdo desses padrBes também esté sujeita a escala em que as comunidades sdo amostradas,
sua extensdo espacial e o gréo, por exemplo. Em trabalhos futuros pretendemos introduzir uma
forma de avaliar a sensibilidade ao tamanho amostral das estimativas sobre redes de
associagOes. Por fim, destacamos que a abordagem de redes de associa¢des pode abrir novos
caminhos na investigacdo de comunidades ecologicas, e esperamos que este trabalho contribua
com os esforcos em desenvolver uma abordagem unificadora sobre a teoria de redes e a teoria

moderna de comunidades.
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Apéndice S1. Cadigos na linguagem R utilizados para obter e visualizar redes de associaces, e

analisar seus aspectos topologicos.

library(cooccur)

library(igraph)

### Gera uma rede a partir de uma lista dos pares de espécies com padrao significativo
### de coocorréncia, utilizando a funcao "'cooccur"
###  w = matriz de incidéncias
### 1 = porcentagem minima de ocorréncias para as espécies serem consideradas
netmaker <- function(w,i=0.3){
####H Preparacdo da matriz de incidéncias: transforma em binario, remove comunidades vazias
#itHHHE e remove espécies que ocorrem em uma porcentagem das comunidades menor que i
wlw> 0] <-1
w <- w[, colSums(w) >= round(nrow(w)*i)]

w <- w[rowSums(w) =0, ]

#i##HH# Avalia padres significativos de coocorréncia (funcéo cooccur)
coocor <- cooccur(t(w), type="spp_site", thresh=TRUE, spp_name = TRUE)

result <- print(coocor)

#i#HH# Obtém uma lista dos pares de espécies

edg <- result[,c(10,11)]

##### Transforma a lista em um grafo

network <- graph_from_data_frame(d=edg, v=NULL, directed=F)

#i### Define pesos para as ligacbes baseado em tamanhos de efeito

#i### Util para definir o sinal das ligagdes (+,-)

E(network)$weight <- (result[,5] - result[,7])/ncol(x)

return(network)

}



#i#HH Obtém a porcao positiva (mode=""pos'") ou negativa (mode=""neg"") da rede de associacles
subnet <- function(network, mode=c("pos","neg")){
if(mode == "pos"){
X <- delete_edges(network, E(network)[weight < 0])
X <- delete_vertices(x,V(x)[degree(x)==0])
¥
if(mode == "neg"){
X <- delete_edges(x, E(x)[weight > 0])
x <- delete_vertices(x,V(x)[degree(x)==0])}
return(x)

}

i Conecténcia da rede total (C), positiva (C+) e negativa (C-),

###  tamanhos de efeito (CSES) e valores de p em relacgéo a distribuicéo nula

### w = matriz de incidéncias (comunidades em linhas e espécies em colunas)

### null = modelo nulo para aleatorizagdo da matriz, o padréo é o sim2 do pacote EcoSimR
### i = define a porcentagem minima de comunidades para manter as espécies

### k = nimero de aleatoriza¢Bes da matriz (pode demorar em matrizes grandes)

library(EcoSIimR) # https://github.com/GotelliLab/EcoSimR

Cses <- function(w,null=sim2,i=0.3,k = 500){
###preparando os dados
w[w>0]<-1
w <- w[, colSums(w) >= round(nrow(w)*i)] # remove sp com menos ocorrencias que i (0-1)

w <- w[rowSums(w) != 0, ] # remove comunidades vazias

### C, C+, C- observados

n.sp <- ncol(w)

possib <- (n.sp*(n.sp-1))/2

cooc <- cooccur(t(w), type="spp_site", thresh=TRUE, spp_name=FALSE)
Co <- (cooc$positive + cooc$negative)/possib

Co.pos <- cooc$positive/possib

Co.neg <- cooc$negative/possib
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##distrib. nula
C <- vector()
C.pos <- vector()

C.neg <- vector()

for (i in 1:k) {

ale <- sim2(t(w))

n.sp <- nrow(ale)

possib <- (n.sp*(n.sp-1))/2

### C, C+, C- nulo

cooc <- cooccur(ale, type="spp_site", thresh=TRUE, spp_name=FALSE)
CJi] <- (cooc3$positive + cooc$negative)/possib

C.pos[i] <- cooc$positive/possib

C.neg[i] <- cooc$negative/possib

###calculando valores de p
null_greater <- sum(C >= Co)
null_smaller <- sum(C <= Co)

C.pvalue <- min(null_greater, null_smaller) / length(C)

null_greater <- sum(C.pos >= Co0.pos)
null_smaller <- sum(C.pos <= C0.pos)

Cpos.pvalue <- min(null_greater, null_smaller) / length(C.pos)

null_greater <- sum(C.neg >= Co.neg)
null_smaller <- sum(C.neg <= Co.neg)

Cneg.pvalue <- min(null_greater, null_smaller) / length(C.neg)

###Resultados

res <- ¢(Co, mean(C), sd(C), (Co - mean(C))/sd(C),C.pvalue, Co.pos, mean(C.pos), sd(C.pos), (Co.pos-
mean(C.pos))/sd(C.pos),Cpos.pvalue,Co.neg, mean(C.neg), sd(C.neg), (Co.neg -
mean(C.neg))/sd(C.neg),Cneg.pvalue)
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names(res)<- c("C","mean C(null)","sd C(null)", "Cses","pvalue.C","C+","mean C+(null)","sd C+(null)",
"C+ses","pvalue.C+","C-","mean C-(null)","sd C-(null)", "C-ses","pvalue.C-")

return(res)

}

Hit# Centralizag&o, tamanhos de efeito e valores de p
#i## x = grafo (objeto classe igraph)

### centralization = método para a centralizagdo (centralization.closeness ou centralization.degree)

### k = nimero de aleatorizagOes

Centses <- function (x,centralization=centralization.closeness, k = 1000){
#it#H# Preparacdo da rede obs
X <- delete_edge_attr(x, "weight™)
if(is.connected(x)==TRUE){
cent <- centralization.closeness(x, normalized=TRUE)$centralization
}else {
largc  <- which.max(sizes(components(x))) #qual é o maior componente conectado do grafo?
X <- induced.subgraph(x, which(membership(components(x)) == largc))
cent <- centralization(x,normalized=TRUE)$centralization
}
HiHHH###Redes aleatOriasttitHHH
CENT <- vector()
for (iin 1:k) {
erdos <- sample_gnm(vcount(x), ecount(x), directed=FALSE, loops=FALSE)
V(erdos)$name <- V(x)$name
if(is.connected(erdos)==TRUE){
CENTTi] <- centralization(erdos,normalized=TRUE)$centralization
}else {
while(is.connected(erdos)==FALSE){
erdos <- sample_gnm(vcount(x), ecount(x), directed=FALSE, loops=FALSE)
V(erdos)$name <- V(x)$name
}
CENTIi] <- centralization(erdos,normalized=TRUE)$centralization
¥
}
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media <- mean(CENT)

dep <- sd(CENT)

ses <- (cent-media)/dep

null_greater <- sum(cent >= CENT)
null_smaller <- sum(cent <= CENT)

pvalue <- min(null_greater, null_smaller) / length(CENT)

res <- c(cent, media, dep, ses, pvalue)
names(res) <- c(""obs","mean","sd","SES","pvalue")
return(res)

¥

### Transitividade, tamanho de efeito e valor de p
### x = grafo (objeto classe igraph)

### k = nimero de aleatorizacdes da rede

Tses <- function (x, k = 1000){
H#it#H Preparacdo da rede obs
t.obs <- transitivity(x, weights=NA)

HHHHHHHH#Redes aleatOriasttititt
t.erd <- vector()
for (i in 1:k) {
erdos <- sample_gnm(vcount(x), ecount(x), directed=FALSE, loops=FALSE)
t.erd[i] <- transitivity(erdos, weights=NA)
}
media <- mean(t.erd)
dep <- sd(t.erd)
ses <- (t.obs-media)/dep
null_greater <- sum(t.obs >= t.erd)
null_smaller <- sum(t.obs <=t.erd)
pvalue <- min(null_greater, null_smaller) / length(t.erd)
res <- c(t.obs, media, dep, ses, pvalue)
names(res) <- ¢("obs","mean","sd","SES","p.value")

return(res)
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### Modularidade, tamanho de efeito e valor de p

#i## x = grafo (objeto classe igraph)

##t# g = parametro de resolucéao

### g.minus = parametro de resolucédo de ligacGes negativas

### k = nUmero de aleatoriza¢Ges da rede (Spinglass pode demorar em redes grandes)

##t# Spinglass
Modspinses <- function (x, g=1, g.minus=1, k = 300){
#i##H Preparacdo da rede obs
E(x)$weight[E(x)$weight>0] <- 1
E(x)$weight[E(x)$weight<0] <- -1
if(is.connected(X)==TRUE){
com <- spinglass.community(x, implementation = "neg",gamma=g,gamma.minus=g.minus)
spin.obs <- com$modularity
members <- com$membership

names(members)<- V(x)$name

}else {

largc  <- which.max(sizes(components(x))) #qual é o maior componente conectado do grafo?
X <- induced.subgraph(x, which(membership(components(x)) == largc))
com <- spinglass.community(x, implementation = "neg",gamma=g,gamma.minus=g.minus)
spin.obs <- com$modularity
members <- com$membership
names(members)<- V(x)$name

}

#HittHHHH#Redes aleatOriastHHtittH

spin.erd <- vector()
for (iin 1:k) {
erdos <- sample_gnm(vcount(x), ecount(x), directed=FALSE, loops=FALSE)
V(erdos)$name <- V(x)$name

E(erdos)$weight <- sample(E(x)$weight, replace=TRUE)

while(is.connected(erdos)==FALSE){
erdos <- sample_gnm(vcount(x), ecount(x), directed=FALSE, loops=FALSE)

V(erdos)$name <- V(x)$name
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E(erdos)$weight <- sample(E(x)$weight, replace=TRUE)

¥

spin.erd[i] <- spinglass.community(erdos, implementation = "neg",gamma=g,gamma.minus=g.minus)$modularity
}
media <- mean(spin.erd)
dep <- sd(spin.erd)
ses <- (spin.obs-media)/dep
null_greater <- sum(spin.obs >= spin.erd)
null_smaller <- sum(spin.obs <= spin.erd)
pvalue <- min(null_greater, null_smaller) / length(spin.erd)
res <- ¢(spin.obs, media, dep, ses, pvalue, max(members))
names(res) <- c(""obs","mean”,"sd","SES","p.value","modules")
print(members)

return(res)

### Louvain
Modlouvses <- function (x, g=1, k = 1000){
A Rede observada #Ht##HHH
com <- cluster_louvain(x,resolution=g, weights=NA)
members <- com$membership
mod.obs <- com$modularity[1]
A Redes aleatOrias #HHHHIH
mod.erd <- vector()
for (iin 1:k) {
erdos <- sample_gnm(vcount(x), ecount(x), directed=FALSE, loops=FALSE)
V(erdos)$name <- V(x)$name
mod.erd[i] <- cluster_louvain(erdos,resolution=g, weights=NA)$modularity[1]
¥
null_greater <- sum(mod.erd >= mod.obs)
null_smaller <- sum(mod.erd <= mod.obs)

pvalue <- min(null_greater, null_smaller) / length(mod.erd)

media <- mean(mod.erd)
dep <- sd(mod.erd)

ses <- (mod.obs-media)/dep



res <- ¢(mod.obs, media, dep, ses, max(members),pvalue)
names(res) <- ¢("obs","mean","sd","SES","modules","pvalue")
print(members)

return(res)

### Assortatividade, tamanho de efeito e valor de p

### x = grafo (objeto classe igraph)

### dist.dat = matriz quadrada de distancias, precisa conter todos os elementos
### k = nimero de aleatoriza¢Ges da rede

### * Os nomes das espécies em x e dist.dat precisam ser iguais

Asdistses <- function(x,dist.dat, k=1000){
#preparar as redes positiva e negativa

net_pos <- delete_edges(x, E(x)[weight < 0])

net_pos <- delete_vertices(net_pos,V(net_pos)[degree(net_pos)==0]) # exclui nés com grau 0

net_neg <- delete_edges(x, E(x)[weight > 0])

net_neg <- delete_vertices(net_neg,V(net_neg)[degree(net_neg)==0])

#transforma em listas de ligacoes
edgl.pos <- as_edgelist(net_pos)

edgl.neg <- as_edgelist(net_neg)

dis<-vector()

#estima a distancia nos atributos dos nés terminais em cada ligacao

for(i in 1:nrow(edgl.pos)){
posi <- c(edgl.pos[i,1],edgl.pos[i,2])
dis[i] <- dist.dat[posi[1],posi[2]]

}

obs.pos <- mean(dis)

dis<-vector()

for(i in 1:nrow(edgl.neg)){
posi <- c(edgl.neg[i,1],edgl.neg[i,2])
dis[i] <- dist.dat[posi[1],posi[2]]
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¥

obs.neg <- mean(dis)

epos <- vector()
eneg <- vector()

s.dist.dat <- dist.dat

for (sin 1:k) {
erdos.pos <- sample_gnm(ncol(dist.dat), ecount(net_pos), directed=FALSE, loops=FALSE)
erdos.neg <- sample_gnm(ncol(dist.dat), ecount(net_neg), directed=FALSE, loops=FALSE)
erdos.pos <- delete_vertices(erdos.pos,V(erdos.pos)[degree(erdos.pos)==0]) #remove nds com grau 0
erdos.neg <- delete_vertices(erdos.neg,V(erdos.neg)[degree(erdos.neg)==0]
erd.pos <- as_edgelist(erdos.pos)
erd.neg <- as_edgelist(erdos.neg)
s.dist.dat <- dist.dat[, sample(ncol(dist.dat))]

s.dist.dat <- s.dist.dat[sample(nrow(dist.dat)),]

for(i in L:nrow(erd.pos)){
posi <- c(erd.pos[i,1],erd.pos[i,2])
dis[i] <- s.dist.dat[posi[1],posi[2]]
}

epos[s] <- mean(dis)

for(i in L:nrow(erd.neg)){
posi <- c(erd.neg[i,1],erd.neg[i,2])
dis[i] <- s.dist.dat[posi[1],posi[2]]
¥
eneg[s] <- mean(dis)
}
media.pos <- mean(epos)
dep.pos <- sd(epos)
ses.pos <- (obs.pos - media.pos)/dep.pos
null_greater <- sum(epos >= 0bs.pos)

null_smaller <- sum(epos <= obs.pos)



p.pos <- min(null_greater, null_smaller) / length(epos)

media.neg <- mean(eneg)

dep.neg <- sd(eneg)

ses.neg <- (obs.neg - media.neg)/dep.neg
null_greater <- sum(eneg >= obs.neg)
null_smaller <- sum(eneg <= obs.neg)

p.neg <- min(null_greater, null_smaller) / length(eneg)

res <- ¢(obs.pos,media.pos,dep.pos,ses.pos,p.pos,obs.neg,media.neg,dep.neg,ses.neg,p.neg)

,""mean.pos”,

names(res)<-c(*obs.pos sd.pos","SES.pos","p.pos",

return(res)

###  Exemplo de representacgdo grafica de redes com ordenagéo

###  w = matriz de incidéncias (comunidades como linhas e espécies como colunas)

###  x = grafo (objeto classe igraph)
##t# obter distancia entre as espécies e ordenagao
dist_com <- vegdist(t(w), method="jaccard")

pcoa_com <- cmdscale(sqrt(dist_com))

X <- netmaker(w)

### 0s nomes das espécies na rede e na ordenacéo precisam ser iguais

common_names <- intersect(V(x)$name,rownames(pcoa_com))

#it# obter coordenadas da ordenacéao

coords <- pcoa_com[common_names,]

### usa a funcdo plot para gerar a representacdo grafica da rede

#it# é possivel modificar caracteristicas dos nos e das ligacdes

plot(x, vertex.size=5,vertex.color="darkgrey",vertex.label=NA,
edge.color=ifelse(E(x)$weight>0, "chartreuse4”, "darkmagenta"),

layout= coords, axes=TRUE)

obs.neg","mean.neg","sd.neg","SES.neg
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p.neg")
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Apéndice S2.1. Pardmetros utilizados nos cenarios de simulacdo de metacomunidades do capitulo 1
utilizando o programa SYNCSA, incluindo cenarios em que as espécies se distribuem
aleatoriamente (Aleatoria), em resposta a um Unico espectro ambiental (1 Dim.), e em resposta

a trés espectros independentes (3 Dim.).

Parametros Aleatéria 1 Dim. 3 Dim.
Number of communities 500 500 500
Number of OTUs: 60 60 60

Number of traits: 1 1 3

Input is a OTUs X traits matrix (t) or a trait x traits correlation matrix? c c c

Traits are generated as the product of other traits? n n n

Enter data file name: corr_1ttxt corr_lttxt corr_3ttxt
Generate OTUs x traits matrix with uniform (u) or normal (n) distribution of values in each trait? u u u

Specify or generate the parameters (center and slope) of the logistic function at random r r r

Minimum and maximum center of antisymmetry of the logistic function for the dispersal kernel (0-1) 0.30.3 0.30.3 0.30.3
Specify the range for the slope (negative) in the center of antisymmetry of the logistic function -4 -4 -4 -4 -4 -4
Specify community site coordinates or generate at random? r r r

Specify the number of factors: 1 1 3

Specify the environmental data as a factors x sites matrix or generate as a factor x factor correlation matrix? € c c

Name of the file: corr_1ttxt corr_lt.txt corr_3t.txt
Generate factors x sites matrix with uniform (u) or normal (n) distribution of values in each factor? u u u

Consider double interactions between factors? n n n

Name of the file with matrix of parameters for linear models of community responses to ecosystem
conditions:

Name of the file with matrix of parameters for linear models of community effects :

Specify for each site the parameters (center and slope) for site inertia to community effects, or generate at
random?

Specify the minimum and maximum center of antisymmetry of the logistic function for site inertia:

theta_1t0.txt
phi_1t0.txt

11

Specify the range for the slope (negative) in the center of antisymmetry of the logistic function for site inertia: -5 -5

Weight abundances of OTUs by their age in each community?

Specify for each OTU or generate at random the parameters (center and slope) for probability of survival to
distance between OTU traits and expected traits?

theta_1t.3.txt
phi_1t0.txt

theta_3t.3.txt
phi_3t0.txt



Specify the minimum and maximum center of antisymmetry of the logistic function for survival probability:

Specify the range for the slope (negative) in the center of antisymmetry of the logistic function for the
survival probability:

Specify for each OTU, or generate at random the parameters for the density dependence function?

Specify the minimum and maximum center of antisymmetry of the logistic function for density dependence:

Specify the range for the slope (negative) in the center of antisymmetry of the logistic function for density
dependence:

Specify for each OTU or generate at random the maximum lifespan in years?

Specify the minimum and maximum random lifespan values (years):

Specify for each OTU or generate at random the parameters (center and slope) for the age-related
survivorship function?

Specify the minimum and maximum center of antisymmetry of the logistic function for age-related
survivorship:

Specify the range for the slope (negative) in the center of antisymmetry of the logistic function for age-related

survivorship:

Specify the maximum average number of individuals per community:

Specify the duration of the simulation (in years):

Specify the number of iterations (cycles of colonization and extinction) per year:
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11 0.30.3 surv3.txt
-20-20 -2-2

r r r
0505 0505 0505
55 5-5 5-5
r r r
2525 2525 2525
r r r
0505 0505 0505
-5-5 -5-5 -5-5
100 100 100
250 250 250
50 50 50

Apéndice S2.2. Parametros utilizados nos cenéarios de simulacdo de metacomunidades do capitulo 2
utilizando o programa SYNCSA, incluindo cenarios com diferentes amplitudes de nicho (0,5,
0,1, 0,3) para demonstrar a estimativa de transitividade, e cenarios com diferentes estruturas de
grupos (Clementsiano, Misto e Gleasoniano) para demonstrar a estimativa de modularidade.

Transitividade Modularidade
0.05 0.1 0.3 Clementsiano  Misto Gleasoniano
A A A A A A
500 500 500 500 500 500
60 60 60 62 62 60
1 1 1 1 1 1
c c c t t c

n n n 3atrait.txt  3alstrait.txt n



corr_1t.txt

c
corr_1t.txt
u

n

corr_1t.txt

c
corr_1t.txt
u

n

corr_1t.txt

c
corr_1t.txt
u

n

c

corr_1t.txt

u

n

c

corr_1t.txt

u

n

corr_1t.txt

c
corr_1t.txt
u

n

theta_1t.5.txt theta 1t.5.txt theta 1t.5.txt theta 1t.5.txt theta 1t.5.txt theta 1t.5.txt

phi_1t0.txt

0.050.05

phi_1t0.txt

0101

phi_1t0.txt

r

phi_1t0.txt

r

dens.txt

2525

0505

phi_1t0.txt

r

dens.txt

2525

0505

phi_1t0.txt

r
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-5-5 -5-5 -5-5 -5-5 -5-5 -5-5
300 300 300 300 300 300
250 250 250 250 250 250
50 50 50 50 50 50

Apéndice S2.3. Pardmetros utilizados nos cenarios de simulacédo de metacomunidades do capitulo 3
utilizando o programa SYNCSA para avaliar a estimativa de assortatividade. Inclui cenarios
para comparar a importancia relativa de dois atributos, em que t1 é mais importante que t2 (t1
> t2), t1 e t2 sdo igualmente importantes (t1 = t2) e t2 € neutro, e cenarios para comparar a
contribuicdo dos atributos para a por¢do positiva e negativa das associagdes sob diferentes
amplitudes de nicho (0,1, 0,3, 0,5).

Comparacdo tl e t2 Amplitude de nicho
t1>12 t1 =12 t2 neutro 0.1 0.3 0.5
A A A A A A
500 500 500 500 500 500
60 60 60 60 60 60
2 2 2 1 1 1
c c c c c c
n n n n n n
corr_2t.txt corr_2t.txt corr_2t.txt corr_1t.txt corr_1t.txt corr_1t.txt
u u u u u u
r r r r r r
0.30.3 0.30.3 0.30.3 0.30.3 0.30.3 0.30.3
-4 -4 -4 -4 -4 -4 -4 -4 -4 -4 -4 -4
r r r r r r
2 2 2 1 1 1
c c c c c c
corr_2t.txt corr_2t.txt corr_2t.txt corr_1t.txt corr_1t.txt corr_1t.txt

u u u u u u



theta_2t0.2.txt

phi_2t0.txt

0.30.3

-5-5

0.50.5

-5-5

2525

0505
-5-5
200
250

50

theta_2t0.txt

phi_2t0.txt

200
250

50

theta_2t.n.txt

phi_2t0.txt

surv.2t.n.txt

0505

-5-5

2525

0505
-5-5
200
250

50

theta_1t.5.txt

phi_1t0.txt

0.101

-5-5

0505

-5-5

2525

0505
-5-5
300
250

50

theta_1t.5.txt

phi_1t0.txt

0.303

-5-5

0505

-5-5

2525

0505
-5-5
300
250

50

theta_1t.5.txt

phi_1t0.txt

0.50.5

-5-5

0.50.5

-5-5

2525

0505
-5-5
300
250

50
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