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RESUMO

Montagem de comunidades refere-se a qualquer processo ecolégico que seleciona espécies de um banco regional
para formar comunidades locais. Inicialmente, Diamond (1975) propés a montagem de comunidades baseada em
regras que descreviam padroes espaciais mutuamente excludentes (checkerboard distributions) de espécies de aves
coocorrentes no arquipélago de Nova Guiné. Essas regras propunham a competicao interespecifica como unica
explicacido plausivel para os padrées encontrados. Contudo, a caréncia de previsdes testaveis, analises estatisticas
inadequadas e, principalmente, a auséncia de hipdteses alternativas representaram um entrave para o desenvolvi-
mento do tema. Apés o advento do uso da informacio filogenética/funcional nos estudos de comunidade, tem-se
notado um aumento significativo no nimero de trabalhos publicados sobre montagem de comunidades. A maior
parte desse aumento pode ser associada ao desenvolvimento de modelos que propiciaram maior poder preditivo
aos processos de montagem. Assim, decidimos realizar uma revisdo critica sobre os principais avangos conceituais
obtidos nessa area nos tltimos anos com o intuito de fornecer um panorama da teoria de montagem de comunidades.
Evidenciamos que: a) os trabalhos publicados tém evoluido em seu carater preditivo, geralmente associados a uma
base de testes bem consolidada; b) o teste de hip6tese por meio de modelos nulos se fortaleceu como um método
de andlise de dados consistente, sendo empregado em varios estudos de organiza¢iao de comunidades; e ¢) a teoria
neutra tem sido utilizada como hipétese alternativa a hipétese de coexisténcia por meio de processos deterministicos
baseados em nicho. A teoria de montagem de comunidades ainda nio pode ser considerada madura, porém tem
um grande potencial para desenvolver-se nos proximos anos, principalmente a partir da consolidagio de sua base
conceitual. Nossa revisdo auxilia essa tarefa por meio do esclarecimento de alguns conceitos ainda duvidosos ou
mal empregados e da sistematizaciao dessa teotia.

Palavras-chave: ecologia tedrica; exclusao competitiva; filtragem abidtica; regras de montagem; teoria neutra.

ABSTRACT - COMMUNITY ASSEMBLY: CONCEPTS, DOMAIN AND THEORETICAL STRUCTURE
Community assembly refers to any ecological process that operates to select species from a regional pool and put
them together in local communities. Initially, Diamond (1975) proposed a community assembly model based on
rules explaining the checkerboard distribution of co-occurring bird species in New Guinea archipelago. By that time,
the assembly rules proposed interspecific competition as the only plausible explanation for the patterns observed.
However, the lack of testable predictions, inappropriate statistical analyses and, mainly, the absence of alternative
hypotheses have represented an obstacle for the theory development. With the introduction of phylogenetic/func-
tional analyses in community studies, a meaningful increase of published papers on community assembly has been
noticed, mainly due to the development of models providing more predictive power to assembly processes. Hence,
we decided to elaborate a critical review about the conceptual progress in the community assembly theory. We point
out that a) the community assembly theory has enhanced its predictive power when it became to be associated with
solid statistics; b) the hypothesis test by null models has been reinforced as a consistent data analysis method applied
in many studies; and c¢) the neutral theory has been used as a satisfactory alternative to the coexistence hypothesis
by deterministic niche-based processes. However, the community assembly theory is not fully mature yet but has
a high potential of near-future development, mainly through the consolidation of its conceptual base. We hope
that our review can help in this development by systematizing the community assembly theory and clarifying some
misunderstood and/or so-far pootly applied concepts.

Keywords: abiotic filter; assembly rules; competitive exclusion; ecological theory; neutral theory.
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INTRODUCAO

A ecologia ¢ definida como ciéncia a
partir da introducdo de métodos matematicos
e experimentais no estudo da relagao entre
organismo e ambiente (Kingsland 1991). A énfase
dada a experimentacdo e ao teste de hipodteses
diferencia a ecologia da historia natural. Contudo,
muitos autores acreditam que a ecologia esta
voltada apenas a descri¢do de padrdes especificos
e tem desenvolvido poucas generalizagoes e leis
com maior poder preditivo (Lawton 1999). Essa
limitagdo se deve, muitas vezes, a deficiéncias no
processo de constru¢ao do conhecimento cientifico.
Caréncia de previsdes testaveis, analises estatisticas
inadequadas e hipdteses vagas ou sem alternativa
sao apontadas por Krebs (2006) como alguns
dos problemas que dificultam o desenvolvimento
cientifico da ecologia.

A teoria de montagem de comunidades
(em inglés “communities assembly theory’)
pode ser utilizada para entender a mudanca de
paradigmas na ecologia em busca de uma ciéncia
mais preditiva. Embora no inicio, com Diamond
(1975), a montagem de comunidades tenha
sido focada em regras que, conforme Keddy
(1992), apenas descreviam padrdes especificos
de coexisténcia, nos ultimos anos essa teoria tem
aumentado seu poder preditivo, principalmente
apos a inser¢do da informacdo filogenética
¢ funcional. Conhecendo-se a evolugdo dos
caracteres ecoldgicos das espécies e os padroes
filogenéticos e funcionais das comunidades ¢
possivel prever a atuacao de diferentes processos
na montagem das comunidades (Webb et al. 2002,
Cavender-Bares et al. 2009, Vamosi et al. 2009).
Embora a relagdo direta entre padrido e processo
tenha recebido muitas criticas (ver se¢ao Teoria
moderna de coexisténcia e criticas a rela¢do entre
padrdo e processo) € inegavel que os trabalhos
recentes de montagem de comunidades nao estao
resumidos apenas a descricdo de padrdes, mas
apresentam valiosas inferéncias sobre a atuacao
dos processos na coexisténcia das espécies.

De acordo com Cavender-Bares et al. (2009),
amaioria das inferéncias tedricas sobre a montagem
de comunidades estd baseada em duas teorias
conflitantes: a teoria de nicho (competicao e filtros
abidticos) e a teoria neutra. Ressaltamos que a
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teoria de nicho ¢ mais complexa do que a dualidade
entre competicao e filtros abioticos. Contudo, nesse
estudo focamos somente nesses processos porque
sdo os mais discutidos nos trabalhos recentes de
montagem de comunidades. Epistemologicamente,
a ecologia parece avancgar a partir da dicotomia
entre ideias conflitantes (Nufiez & Nuiiez 2006).
Em muitos casos, o potencial para debates ¢ mais
benéfico ao crescimento dessa ciéncia do que a
obtencao de sinteses (Kingsolver & Paine 1991).
Assim, € mais interessante saber quando, onde
e por que alguns processos prevalecem frente a
outros do que apontarmos um Unico processo como
solucdo definitiva (Pickett ef al. 2007).

Diferente de outras teorias que surgem com
base tedrica consolidada, a teoria de montagem
de comunidades vem incorporando conceitos
ao longo dos anos (ver Weiher et al. 2011). Em
consequéncia disso, ainda existem muitas questdes
que necessitam serem revistas inclusive em relacao
ao proprio termo “regras de montagem” (Belyea
& Lancaster 1999). De acordo com Pickett et al.
(2007), uma teoria madura deve ser completa com
os componentes individuais bem desenvolvidos e
integrados. Esses componentes devem interagir
entre si de forma a oferecer uma explicagdo causal
para os fendmenos observados dentro de um
dominio teodrico especifico (Pickett et al. 2007).
Assim, a precisdo em reconhecer os componentes
de uma teoria, além de importante para diagnosticar
o estado de maturidade da teoria, desempenha
um papel fundamental na compreensiao do
desenvolvimento da ciéncia (Pickett et al. 2007).

Nesse sentido, decidimos fazer uma revisao
sobre a teoria de montagem de comunidades
enfatizando o desenvolvimento de conceitos,
modelos tedricos, métodos de analises de dados
e estrutura dessa teoria. Como a literatura sobre
os processos de coexisténcia ¢ vasta focamos
nossa revisao em trabalhos que debatem somente
a montagem de comunidades e cujo impacto ¢
reconhecido dentro da ecologia. Mensuramos esse
impacto pelo numero de vezes em que o trabalho
foi citado. Nesse caso, enfatizamos artigos com
mais de 100 citagdes. Trabalhos mais recentes
foram incluidos para atualizar as informagdes que
estao sendo publicadas. Embora existam revisoes
interessantes sobre o tema (p.ex: Gotzenberger et
al. 2012, Weiher et al. 2011), pretendemos com
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nosso trabalho compilar parte das informagdes
ainda dispersas e integrd-las na tentativa de
consolidar o arcaboucgo teorico da teoria de
montagem de comunidades.

RESULTADOS E DISCUSSAO

No total encontramos 595 artigos publicados
utilizando o termo “assembly rules”, dos quais 43
apresentaram mais de 100 citacdes. Nessa revisao
utilizamos 11 trabalhos que abordaram discussdes
tedricas sobre a montagem de comunidades:
avanco de conceitos, modelos ¢ ferramentas de
analises de dados. Além desses, incluimos 16
trabalhos que utilizaram dados filogenéticos e
funcionais para identificar processos de montagem
de comunidades e 10 trabalhos sobre mecanismos
de coexisténcia de espécies utilizados como
informagdes complementares. Com base nessas
referéncias conseguimos construir um arcabougo
para a teoria de montagem de comunidades.

Evolugdo conceitual das regras de montagem de
comunidades

Embora “regras de montagem” (em
inglés: assembly rules) seja um conceito antigo
em ecologia, ainda existe muita confusdo e
ambiguidade acerca da utilizagao do termo (Belyea
& Lancaster 1999). Inicialmente, as regras de
montagem foram sugeridas por Diamond (1975) e
estavam relacionadas a um conjunto de normas que
descreviam limitagdes no arranjo de comunidades
de aves no arquipélago de Nova Guiné. Contudo,
essas regras eram apenas descrigoes dos padroes
observados de coexisténcia das espécies das quais
ndo seria possivel extrair previsdes testaveis
(Keddy 1992). Nesse sentido, o termo “regra” foi
utilizado de forma erronea, pois segundo Belyea
& Lancaster (1999), esse termo deve caracterizar
um principio fundamental que pode ser aplicado
a diferentes situacoes.

Acreditamos que a maior parte da confusdo
conceitual sobre as regras de montagem seja
devida a auséncia de definicao clara no trabalho
de Diamond (1975). Como nesse trabalho todas as
regras estavam ligadas a restri¢ao por competicao
interespecifica aceitou-se inicialmente que as
regras de montagem deveriam referir-se apenas a

restricdes bidticas (Weiher et al. 2011). Contudo,
Keddy (1992) afirmou que a competicdo € somente
um dos filtros pelo qual o banco regional de espécies
deve passar para constituir as comunidades locais.
Antes de a competicdo comegar a agir, ha outras
restricoes relacionadas a fatores abioticos que
podem influenciar a montagem das comunidades.
Portanto, segundo Keddy (1992), as regras de
montagem deveriam incluir também os filtros
abioticos e referir-se a qualquer restri¢do imposta
a um conjunto de espécies de um banco regional.
Esse debate sobre a abrangéncia dos processos que
poderiam ser entendidos como regras de montagem
enfraqueceu a consolidagdo desse conceito (Booth
& Larson 1999).

As regras de montagem estdo incluidas
dentro de uma perspectiva classica, na qual
a montagem das comunidades ¢ associada a
processos deterministicos relacionados com o
nicho e referem-se a restrigdes impostas por
filtragem abidtica ou competi¢do interespecifica
(Cavender-Bares et al. 2009). Entretanto, a
incorporagdo da estocasticidade como um dos
processos atuantes na montagem de comunidades
propiciou uma perspectiva alternativa (Cavender-
Bares et al. 2009). Nesse caso, a montagem
das comunidades nao esta baseada apenas na
diferenciacdo ecoldgica das espécies, mas também
em processos estocasticos de dispersao, extingao
e especiacdo, frente aos quais todos os individuos
sdo considerados ecologicamente equivalentes
(Hubbell 2001). Assim, percebe-se mudanca
na utilizacdo do termo “regras de montagem”,
onde a palavra “regra” raramente ¢ mencionada
e o termo tem sido substituido por “montagem de
comunidades” (em inglés: community assembly;
Weiher ef al. 2011). Contudo, mais recentemente
autores como Gotzenberger et al. (2012) utilizaram
o conceito de regras de montagem de forma mais
ampla ao referirem-se a qualquer restricdo na
coexisténcia de espécies mediada por limitagdes na
dispersao, condigdes abidticas ou interagao biotica.

Regras de montagem de Diamond.: historico,
criticas e desenvolvimento de modelos nulos

O objetivo de Diamond (1975) era mostrar

como espécies selecionadas a partir de um
banco regional se ajustavam entre si, formando
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comunidades resistentes a invasdo. Assim, seria

possivel explicar a existéncia de diferencas na

composi¢cdo de espécies entre habitats adjacentes,
mesmo nao havendo barreiras fisicas impedindo

o deslocamento de espécies. Para Diamond

(1975) na auséncia de barreiras era esperado que

as comunidades se tornassem mais semelhantes

ao longo dos anos. O unico fator que evitaria
esse efeito seria a presenca de processos que
impossibilitassem a colonizacdo por espécies
vindas de outros locais. Portanto, as espécies
de um mesmo habitat deveriam ter seus nichos
ajustados entre si de forma a coexistir sem competir

(combinagdes permissivas) e nao disponibilizariam

recursos suficientes para que outras espécies

pudessem vir a invadir o local.

A analise de combinacdes de espécies em
diferentes situagdes levou Diamond (1975) a
definir as seguintes regras:

a. Considerando todas as combinagdes possiveis
formadas por um grupo de espécies relacionadas,
somente algumas dessas combinag¢des ocorrem
na natureza;

b. Combinagdes permissivas resistem a invasores
que poderiam transformar essas combinagdes
em proibitivas;

c. Combinagdes estaveis em uma ilha grande ou
rica podem ser instaveis em ilhas pequenas e
pobres;

d. Emuma ilha pequena e pobre, uma combinagao
pode resistir a invasores que poderiam ser
incorporados em ilhas grandes ou mais ricas;

e. Alguns pares de espécies nunca coexistem,
seja por eles mesmos ou como parte de uma
combinac¢ao maior;

/- Alguns pares de espécies que formam
combinagdes instaveis entre si podem fazer
parte de uma combinacao estavel maior;

g. Inversamente, algumas combinagdes instaveis
podem ser compostas de subcombinagdes
estaveis.

As principais criticas as regras de montagem
foram feitas por Connor & Simberloff (1979),
segundo os quais seriam regras tautoldgicas,
triviais ou produzidas pelo acaso. Das regras
propostas por Diamond (1975), trés (regras b, c e
d) eram consequéncias tautologicas das definigdes
usadas para ilhas ricas e pobres, sendo “d” uma
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regra composta por “b” e “c”; logo, além de
tautologica, € trivial. A regra “f” ndo poderia ser
testada porque tratava de pares de espécies e nao
existia nenhuma ilha com somente duas espécies.
As trés regras restantes (a, e, g) foram testadas
por simulagdes que encontraram que 0S mesmos
padrdes poderiam ser obtidos aleatoriamente.
Portanto, ndo deveriam ser atribuidas ao efeito da
exclusdao competitiva. A partir do artigo de Connor
& Simberloff (1979), varios trabalhos foram
publicados focados especificamente em criticas
metodoldgicas (ver Nufiez & Nufiez 2006). Nessa
discussdo, os avangos tedricos foram limitados,
principalmente, pela auséncia de hipodteses
bioldgicas capazes de explicar a ocorréncia dos
padrdes aleatdrios (Nuiiez & Nuiez 2006).

Diante das criticas feitas as analises de
Connor & Simberloff (1979) e da série de debates
metodologicos que surgiu em torno da utilizagao
dos modelos nulos, Gotelli (2000) fez uma
revisao sobre a utilizacdo dos modelos nulos na
detec¢do dos padrdes de coocorréncia e sugeriu
varias alternativas para a constru¢do desses
modelos. Mediante a manutencdo do somatorio
dos totais marginais (fixos, ou equiprovaveis,
ou proporcionais) da presenca das espécies em
diferentes amostras, Gotelli (2000) apresentou nove
algoritmos de constru¢ao de modelos nulos. Assim,
dependendo do objetivo da pesquisa, seria possivel
escolher o algoritmo mais adequado (detalhes em
Gotelli 2000). O algoritmo usado por Connor &
Simberloft (1979), que mantinha constante tanto o
numero de espécies em cada ilha quanto o nimero
de ilhas ocupadas por espécie (fixo-fixo), limitou
as possibilidades de aleatorizacdes e tornou as
matrizes aleatorias muito similares a matriz real
dos dados (Gotelli 2000). Logo, a auséncia de
efeito estaria mais relacionada a um artefato do
método do que a participacao do acaso.

Esse debate sobre se os padrdes de
comunidades poderiam ou ndo ser associados a
estocasticidade foi fundamental para consolidar
estratégias metodologicas, sobretudo em relagdo a
aplicabilidade dos modelos nulos, cuja construcao
deve ser isenta do fator a ser investigado. Assim,
a escolha do modelo nulo ndo ¢ meramente uma
decisdo técnica, mas deve determinar quais
processos ecoldgicos sdo permitidos no modelo
(Gotzenberger et al. 2012). Somente 0s processos
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excluidos serdo capazes de gerar diferenciagdo do
padrao em relagao a expectativa nula (Gotzenberger
et al. 2012). Recentemente, os modelos nulos tém
sido utilizados em ecologia de comunidades para
detectar padrdes funcionais, filogenéticos, de
coocorréncia de espécies e de evolugao filogenética
dos tracos (Pausas & Verdu 2010).

Importdncia da informacgdo filogenética e
funcional para detecg¢do dos processos de
montagem de comunidades

Embora Diamond (1975) tenha baseado
suas regras de montagem de comunidades em
grupos de espécies proximas filogeneticamente,
durante anos o parentesco filogenético foi pouco
explorado nos estudos de coocorréncia de espécies.
Apesar de trabalhos anteriores terem discutido a
influéncia da filogenia nos estudos de comunidades
(ver Losos 1996), somente a partir de Webb et al.
(2002) essa relagao passou a ter maior importancia.
De acordo com Mouquet et al. (2012), o artigo
de Webb et al. (2002) representou um ponto de
inflexdo, a partir do qual houve grande aumento

no numero trabalhos publicados sobre montagem
de comunidades (Figura 1).

Além de apresentar métricas que relacionam
a biologia evolutiva e a ecologia de comunidades,
Webb et al. (2002) propuseram um modelo heuristico
capaz de evidenciar o efeito de processos distintos
(filtros abidticos e competicdo interespecifica)
na montagem das comunidades (Tabela 1). Para
distinguir entre filtro abidtica e competicdo
interespecifica, o modelo propde analisar o padrao
filogenético e o padrao fenotipico (ou funcional)
da comunidade. O padrdo filogenético pode ser
aleatorio, agregado, ou disperso, se as distancias
filogenéticas entre as espécies da comunidade
sdo respectivamente similares, menores, ou
maiores que as esperadas pelo modelo nulo. Da
mesma maneira, o padrdo fenotipico pode ser
aleatorio, agregado ou disperso, se as distancias
morfoldgicas entre as espécies da comunidade
sdo respectivamente similares, menores (atragao
fenotipica) ou maiores (repulsao fenotipica) que as
esperadas pelo modelo nulo. A atragdo fenotipica
indica semelhanca funcional entre as espécies
e pode decorrer de conservantismo de nicho
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Figura 1. Numero de trabalhos publicados por ano (1991 a set/2014) com base em pesquisa feita no Web
of Science utilizando como palavras-chave “phylogenetics or phylogeny” e “community ecology”. A barra
escura representa o ano de publicagdo do trabalho de Webb et al. 2002 (baseado em Mouquet et al. 2012).
Figure 1. Number of published papers per year (1991 to Sep / 2014) based on research realized in the ISI
Web of Science using the keywords ‘phylogenetics or phylogeny’ and ‘community ecology’. The dark bar
represents the publication year of the article from Webb et al. 2002 (based on Mouquet et al. 2012).
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ecoldgico (os caracteres t€m sinal filogenético,
isto €, espécies proximas filogeneticamente sao
mais semelhantes) ou de convergéncia de nicho
(sinal filogenético ausente dos caracteres, espécies
distantes filogeneticamente sao mais semelhantes).
Assim, a presenc¢a de conservantismo (ou
convergéncia) ¢ fundamental para determinar se
a estrutura filogenética sera agregada ou dispersa.
Segundo Webb et al. (2002), quando os caracteres
das espécies sdo filogeneticamente conservados
(h& conservantismo de nicho), as comunidades
podem ser formadas por dois processos: (a)
filtragem abidtica, na qual sdo selecionados taxons
proximos filogeneticamente (o padrao filogenético
¢ agregado em relagdo a expectativa nula — cendrio
1; Tabela 1); ou (b) exclusdo competitiva, na qual
taxons proximos sao eliminados competitivamente,
pois sua coocorréncia ¢ limitada pela semelhanca
na ecologia das espécies (o padrdo filogenético ¢
disperso em relagdo a expectativa nula — cenario
2; Tabela 1). Por outro lado, quando ndo ha
conservantismo de nicho, os padrdes se invertem:
os filtros abiodticos atuam na sele¢ao de taxons mais
distantes (padrao filogenético disperso — cendrio
3; Tabela 1), e a exclusdo competitiva pode ser
evitada mediante varias combinagoes de espécies:
pode haver tanto selecdo de linhagens proximas
(agregagdo filogenética) quanto combinacdo
aleatoria de linhagens proximas e/ou distantes (o
padrdo filogenético ndo difere da expectativa nula
— cenario 4; Tabela 1). Padroes aleatorios também
podem estar associados a outros fatores, tais como:
interagcdo neutra entre espécies (Hubbell 2001),
atuacdo fraca ou equilibrada de for¢as opostas
(filtros abioticos e competi¢do) ou aleatoriedade
na distribuicdo filogenética dos tracos (Kembel &
Hubbell 2006). Além disso, quando hé hierarquia
competitiva, a competicdo pode levar a padroes
filogenéticos agregados mesmo com os tracos
sendo filogeneticamente conservados (ver Mayfield
& Levine 2010). Assim, a relacdo entre padrdo e
processo, conforme sugerida por Webb et al.
(2002), muitas vezes ¢ dificil de ser definida (ver
secdo Teoria moderna de coexisténcia e criticas a
relagdo entre padrdo e processo). Contudo, embora
o modelo desses autores seja uma abordagem
simplista e apresente limitacdes (Swenson 2013),
representa uma das tentativas pioneiras de propor
trabalhos mais preditivos sobre montagem de
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comunidades. A partir desse modelo, outros vém
surgindo com abordagens mais complexas.
Pavoine & Bonsall (2011) apresentaram uma
versao melhorada do modelo de Webb ez al. (2002),
no qual os tragos foram divididos em dois grupos: a
e B. Tragos B sdo selecionados quando predominam
filtros abioticos e tracos a sdo selecionados quando
a competicao ¢ a for¢ca predominante. A vantagem
desse modelo em relagao ao de Webb ez al. (2002) é
que, além de incluir uma possivel atuagao conjunta
de filtros abioticos e competicao, cada conjunto de
tragos pode apresentar evolucao diferenciada (um
conjunto pode ser conservado enquanto outro nao)
e ser selecionado em condigdes diferentes. Quando
os conjuntos de tragos s@o ambos conservados
ou ambos nido conservados, o modelo nao difere
do proposto por Webb et al. (2002), mas quando
diferem em relacdo ao conservantismo filogenético,
outras situagcdes podem decorrer. Quando os
tracos o nao sdo conservados e os } apresentam
conservagao, os filtros abidticos podem levar ao
padrdo filogenético e funcional agregado. Nesse
caso, mesmo um conjunto de tragos (tragos o)) nao
sendo filogeneticamente conservado, ¢ possivel
haver agregacdo filogenética, pois o conjunto
de tracos a ser selecionado (tragos () apresenta
conservacao filogenética (Tabela 1). Por outro
lado, quando a competicao ¢ mais atuante a selegao
serd sob os tragos a. Logo, o padrdo funcional serd
disperso, pois espécies funcionalmente semelhantes
se excluem e o padrao filogenético serd aleatorio
ou agregado, pois o conjunto de tragos selecionado
ndo ¢ filogeneticamente conservado (Tabela 1).
Quando ambos os processos atuam de forma
equilibrada os padrdes tanto funcional quanto
filogenético serdo aleatdrios, pois havera selecao
conjunta entre tracos o ¢ [ (Tabela 1). Assim,
¢ possivel a filtragem abiotica levar ao padrao
funcional agregado, mesmo um conjunto de tragos
ndo apresentando conservagdo, e a competi¢ao
levar a dispersdao, mesmo um conjunto de tragos
sendo conservado, o que nos ajuda a entender como
espécies proximas funcionalmente podem coexistir
sem que uma exclua competitivamente a outra.
Destacamos também o modelo de Soliveres
et al. (2012). Enquanto a maioria dos modelos
tem focado na dicotomia classica entre filtragem
abidtica e interagdo competitiva (Webb et al. 2002,
Cavender-Bares et al. 2009, Vamosi et al. 2009),
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8 Montagem de Comunidades: Estruturagdo Teorica

Soliveres et al. (2012) introduziram a interagdo
positiva (facilitagdo) como um dos processos de
montagem de comunidades (Figura 2). Os autores
demonstraram como os processos de montagem
podem ser modificados em funcdo da severidade
do ambiente. Segundo a hipdtese do gradiente de
estresse, as interagdes positivas predominam em
condi¢des ambientais mais severas, ao passo que a
competicao ¢ mais intensa em locais com recursos
mais abundantes (Brooker ez al. 2008). Entretanto,
se o nivel de estresse ¢ elevado, a facilitagao nao
¢ suficiente para permitir que a espécie intolerante
ao estresse sobreviva (Maestre ef al. 2009). Assim,
segundo o modelo de Soliveres ef al. (2012), em
ambientes extremamente severos predominam
filtragem abioticos na selecdo do conjunto de
espécies proximas filogeneticamente (agregagao
filogenética) com tragos funcionais conservados
que lhes permitem sobreviver sob essas condicdes.
Em condig¢des intermediarias, a facilitacdo pode

predominar nos processos de montagem da
comunidade que passa a ter um padrao filogenético
disperso, pois linhagens que antes ndo poderiam
se estabelecer passam a consegui-lo devido a
presenca de outras linhagens que facilitam seu
estabelecimento. Conforme Valiente-Banuet &
Verda (2007), as interagdes positivas em geral
ocasionam aumento na diversidade filogenética,
porque a facilitagao ocorre entre espécies distantes
filogeneticamente e com caracteristicas ecologicas
distintas. Contudo, quando o ambiente ¢ menos
restritivo o padrdo filogenético também pode ser
disperso em consequéncia da maior atuagdo da
competi¢ao.

A principal restricdo ao modelo de Soliveres
et al. (2012) ¢ que s6 pode ser aplicado em
situacoes de conservantismo filogenético de nicho.
Isso influencia a qualidade do modelo, pois, de
acordo com Pausas & Verdu (2010), para poder
testar os processos de montagem, além do padrao

3

*

Competicéao
diminui e a
facilitagdo comeca a

prevalecer em
— condigdes menos
favoraveis

Competicao Facilitagao

. Competicdo domina
em condigbes
ambientais mais
favoraveis

Padrao Filogenético

Facilitagédo domina
em condigbes
ambientais
intermediarias

l Disperso
Aleatorio
Agregado

7 8

Facilitagdo diminui
em condigbes
ambientais mais

¥ severas

Filtros abibticos b

dominam em condigbes

ambientais extremamente
severas

INSEVCridade Ambiental

Figura 2. Modelo para inferéncia de regras de montagem com base em padrdes filogenéticos, incluindo a
influéncia das interagdes positivas (facilitacdo) e o grau de severidade do ambiente (adaptado de Soliveres et
al. 2012, pag 21. Copyright © 2016 por John Wiley & Sons, Inc. Todos os direitos reservados. Adaptado com

permissao).

Figure 2. Model for inference of assembly rules based on phylogenetic patterns, including the influence of
positive interactions (facilitation) and the degree of environmental severity (adapted from Soliveres et al.
2012, page 21. Copyright © 2016 by John Wiley & Sons, Inc. All rights reserved. Adapted with permission).
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filogenético, também deve ser avaliada a evolugao
dos tragos. Esses modelos que apresentamos nao sao
0s Unicos a incorporarem a informagao filogenética
nos estudos de montagem das comunidades.
Contudo, consideramos que sdao bons exemplos
para entender com maior clareza a relagao entre a
detec¢do de padrdes e a inferéncia de processos de
montagem, além de possibilitarem a construgao de
previsoes estatisticamente testaveis.

Teoria moderna de coexisténcia e criticas a
relagdo entre padrado e processo

Desde Watt (1947), os trabalhos em ecologia
vegetal procuram estabelecer associacdo entre
padrdo e processos. Atualmente, o nimero de
trabalhos que associam os padrdes filogenéticos e
funcionais aos processos atuantes na montagem de
comunidades tem crescido, porém a relagdo entre
padrao e processo nem sempre ¢ clara (Gerhold et
al. 2015). A associagdo sugerida por Webb et al.
(2002) vem recebendo muitas criticas nos ultimos
anos (Mayfield & Levine 2010, HilleRisLambers
etal. 2012). Considera-se que mesmo associagdes
com grande nimero de evidéncias, tais como entre
agregacao filogenético-funcional e filtros abidticos,
nao devem ser tao deterministicas (ver Kraft et al.
2015). A simples detecg¢do de padrdes agregados
pode ser insuficiente para garantir a atuacgao
dos filtros abidticos na selecdo de espécies da
comunidade (Kraft ef al. 2015). E necessaria mais
cautela na interpretacdo dos padrdes filogenéticos
e funcionais e maior nimero de evidéncias para
que se possa inferir sobre a participagdo dos filtros
abioticos na montagem de comunidades (Kraft et
al. 2015).

Além disso, o efeito da competicdo na
montagem de comunidades tem sido revisto
sob a Otica da teoria moderna de coexisténcia
(HilleRisLambers ef al. 2012). Segundo Chesson
(2000), os mecanismos de coexisténcia devem
ser divididos em estabilizadores e equalizadores.
Os mecanismos estabilizadores atuam no
aumento da diferenca de nicho entre as espécies
(diminuem a sobreposi¢cdo de nichos). Neste
caso, cada espécie estd associada a um conjunto
de recursos especificos e a limitagdo ocasionada
pela competicao intraespecifica ¢ maior do que a
ocasionada pela competi¢ao interespecifica (cada

espécie limita mais seu proprio crescimento do
que o de outra espécie). Logo, os competidores
inferiores conseguem permanecer na comunidade
sem serem excluidos devido a baixa estabilidade
resultante do autocontrole populacional dos
competidores superiores (Chesson 2000, Mayfield
& Levine 2010, HilleRisLambers et al. 2012). Por
outro lado, os mecanismos equalizadores atuam
diminuindo grandes desigualdades de habilidade
competitiva entre as espécies. Diferencas de
habilidade competitiva levam a uma hierarquia,
na qual as espécies de menor competitividade sdo
excluidas. Neste caso, a limitagdo interespecifica
¢ maior do que a intraespecifica. Logo, para que
os competidores inferiores se mantenham na
comunidade ¢ necessaria a equaliza¢do dessa
competi¢do tornando-a menos assimétrica (Chesson
2000, Mayfield & Levine 2010, HilleRisLambers
etal.2012).

Com isso, a no¢dao de que a exclusdo
competitiva ¢ maior entre espécies filogeneticamente
e/ou funcionalmente proximas tem sido considerada
incompleta (Kraft & Ackerly 2014) e, por
vezes, contestada (Mayfield & Levine 2010).
Quando predominam diferengas de habilidade
competitiva e ha conservantismo filogenético
nos tracos, a competicdo pode excluir espécies
que sdo funcionalmente e filogeneticamente
distantes levando a uma agregacao filogenética
(Mayfield & Levine 2010). Neste caso, deve
haver hierarquia competitiva e pouca diferenca
entre nichos para estabilizar a coexisténcia
e as espécies dominantes tendem a excluir
espécies funcionalmente mais dissimilares a
elas (Mayfield & Levine 2010). Portanto, sob a
otica da teoria moderna de coexisténcia, ¢ dificil
distinguir entre efeitos da filtragem abiotica e da
competicao apenas com dados observacionais,
pois ambos os processos podem promover padroes
filogenéticos e funcionais semelhantes (Mayfield
& Levine 2010). A competicdo pode resultar
em dispersdo filogenético-funcional somente
quando as diferencas de nicho prevalecerem sobre
diferencas de habilidade competitiva (Mayfield
& Levine 2010). Neste caso, como as diferencas
de habilidade competitiva sdo pequenas nao ha
hierarquia competitiva e a exclusdo deve ocorrer
entre espécies com nichos mais semelhantes
(Mayfield & Levine 2010). Assim, o resultado
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da competi¢do sobre a estrutura da comunidade
depende da forga relativa de cada um desses dois
processos de interacdo competitiva (Mayfield
& Levine 2010). Para que a coexisténcia entre
espécies seja possivel € necessario que o aumento
da diferenca de habilidade competitiva seja
acompanhado de aumento da diferenca de nicho
(Mayfield & Levine 2010).

Outra critica em relagao a inferéncias
feitas, principalmente, a partir da analise do
padrdo filogenético ¢ a nogdo de que espécies
filogeneticamente mais prdéximas sdo
funcionalmente mais similares (Gerhold et al.
2015). Em alguns casos, € possivel que, mesmo em
comunidades com tracos funcionais conservados,
o padrao filogenético ndo seja agregado (Swenson
2013). Nao ¢ necessario que espécies aparentadas
funcionem de modo semelhante numa comunidade
local, mesmo que possam funcionar similarmente
em escala regional (Gerhold ef al. 2015). Dentro
de uma linhagem podem existir grupos mais
semelhantes e outros mais dissimilares e ¢
possivel que na formac¢ao das comunidades locais
sejam selecionados tdxons menos semelhantes
(Gerhold et al. 2015). Assim, o sinal filogenético
pode continuar sendo mantido, porém a estrutura
funcional ndo necessariamente estd relacionada
com a filogenética. Além disso, dentro de uma
linhagem existe grande quantidade de caracteres
que nao sao fortemente preditos pelo parentesco
filogenético (Swenson 2013).

De certa forma, as criticas feitas a utiliza¢ao
da informacao filogenética tendem a limitar o
uso desses dados para entender a montagem
de comunidades locais (Gerhold et al. 2015).
Contudo, informagdes sobre o padrao filogenético
de comunidades ndo devem ser desprezadas, pois
sdo importantes principalmente quando se pretende
analisar comunidades com um grande numero de
espécies e se dispde de um baixo niimero de tragos
funcionais (Swenson 2013). Além disso, nos casos
em que ha clara relacao entre a severidade do
ambiente e a ocorréncia de padrdes filogenético
e funcionais agregados ¢ razoavel concluir que
filtros abioticos sdo importantes para a montagem
das comunidades (HilleRisLambers et al. 2012).
A escolha de tragos que possam refletir a agdo de
“filtragem” do ambiente tanto abidtico (tragos
do tipo B) quanto bidtico (tragos do tipo o) € a

Oecol. Aust., 20(1): 1-17, 2016

analise individual desses tragos podem melhorar
consideravelmente as inferéncias sobre a atuacao
dos processos de montagem de comunidades.
Outro desafio ¢ incorporar a teoria moderna de
coexisténcia dentro dos estudos de comunidades e
identificar quais tragos podem estar envolvidos com
os distintos processos de interacdo competitiva,
principalmente a diferenciacdo de nicho (Mayfield
& Levine 2010, HilleRisLambers ef al. 2012; Kraft
& Ackerly 2014).

Escala da montagem de comunidades:
Ecologia x Biogeografia

As escalas do espaco e da filogenia afetam
diretamente a percep¢do sobre as regras de
montagem (Weiher et al. 2011). E inegavel
que, mesmo existindo conceitos comuns entre
ecologos e biogedgrafos (Jenkins & Ricklefs
2011), o foco desses dois grupos quanto a
montagem de comunidades ¢ distinto (Weiher et
al. 2011). Enquanto ec6logos procuram explicar
a montagem de comunidades locais com base
nos tracos funcionais das espécies e nas possiveis
consequéncias das interagdes interespecificas,
os biogedgrafos estdo interessados na formacao
do banco regional, que se origina por processos
historicos e dispersdo em larga escala (Weiher et
al. 2011).

Contudo, ha uma area de transi¢cdo no
estudo da organizagdo de comunidades locais
e regionais que possibilita a interacdo entre a
ecologia e a biogeografia (ver Jenkins & Ricklefs
2011). A confluéncia entre essas duas areas ¢
uma tendéncia cada vez mais comum (Jenkins
& Ricklefs 2011), mas deve ser analisada com
cautela. H4 quem defenda que processos regionais
e historicos influenciam fortemente a montagem
de comunidades locais (Ricklefs 1987), a ponto de
sugerir a dissolugdo do conceito de comunidades
nesse nivel (Ricklefs 2008). Por outro lado, estudos
tém demonstrado que a interagdao de espécies no
nivel local pode influenciar a disponibilidade
dessas espécies no banco regional (Cavender-Bares
et al. 2009). Esse debate sobre qual processo,
se local ou se regional, tem maior importancia
¢ improdutivo e impede o progresso em direcao
a uma melhor compreensdo da montagem de
comunidades (Weiher et al. 2011).
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Nosso interesse nao ¢ discutir qual seria a
melhor escala para avaliar as regras de montagem,
nem quais processos teriam maior influéncia.
Simplesmente, destacamos que o entendimento
dos processos que atuam na montagem das
comunidades deve estar relacionado a escala em
que se pretende avaliar os dados. Grande parte
dos estudos de montagem de comunidades que
discutimos nesse artigo foi baseada na definicao
de Keddy (1992), segundo a qual comunidades sdo
subconjuntos de espécies selecionadas a partir de
um conjunto maior que detém todas as espécies.
Nesse sentido, a maioria dos métodos filogenéticos
desenvolvidos para inferir sobre processos de
montagem de comunidades estd ligada a essa
defini¢ao (ver Webb et al. 2002, Vamosi et al.
2009, Pausas & Verdu 2010). Isso ndo impede
que trabalhos nessa area sejam desenvolvidos em
escalas espaciais maiores (p.ex. Gonzalez-Caro
et al. 2014, Qian et al. 2014). Contudo, o foco
desses trabalhos deve ser biogeografico procurando
identificar quais barreiras ambientais (pluviosidade,
temperatura, etc.) atuariam mais decisivamente na
distribuicao espacial das espécies.

Estruturagdo teorica da montagem de
comunidades

A andlise da estrutura de teorias € uma das
ferramentas importantes em ecologia, pois permite
verificar a relacdo entre a base conceitual ¢ a
explicacao dos fendmenos observaveis (Pickett et
al. 2007). Por essa analise entendemos quais sao
os limites, dominios e aplicabilidade de uma teoria.
A teoria ¢ formada por bases conceituais (nogdes
pré-tedricas, pressupostos, conceitos e definigdes),
conteudo empirico (fatos e generalizagdes
confirmadas), conceitos derivados (leis, modelos,
teoremas, modos de translacdo e hipoteses) e
limites e estrutura (arcabouco e dominio; Pickett
et al. 2007). A presenca desses componentes
e a forma como interagem definem o grau de
maturidade da teoria (Pickett ez al. 2007).

Sobre a teoria de montagem de comunidades
identificamos os seguintes componentes:

Nocdes pré-tedricas: ndo constituem parte
direta da teoria, sdo metaforas, analogias, figuras
visuais ou intuigdes pessoais sobre a natureza e/ou
seu funcionamento (Pickett et al. 2007). Em geral,

as teorias surgem da necessidade de explicagdes
para essas nogdes pré-teoricas. Considerando as
nogoes pré-tedricas como conhecimentos prévios
que ajudam a iniciar o desenvolvimento de uma
teoria (Nascimento ef al. 2012), identificamos para
as regras de montagem de comunidades:

a. Biogeografia de ilhas: Diamond (1975)
considerou que, ap6és MacArthur & Wilson
(1967) demonstrarem como comunidades
(ilhas) podem se manter em equilibrio ao longo
dos anos, seria necessario entender como as
espécies se ajustam umas as outras nessas
comunidades (ilhas) a fim de preservar essa
estabilidade.

b. Padroes de pares excludentes: antes de
Diamond (1975) propor as combinagdes
proibitivas, ja havia evidéncias de distribuicao
espacial excludente entre pares de espécies
similares (ver MacArthur e al. 1972). A questao
era delimitar em quais situagdes esses pares
excludentes eram formados.

c. Espécies proximas taxonomicamente sdo mais
similares: desde Darwin (1859) tem-se a nog¢ao
de que espécies proximas taxonomicamente
deveriam ser ecologicamente similares e,
consequentemente, a competicdo entre elas
tenderia a ser maior (Webb ez al. 2002). Embora
Diamond (1975) ndo tenha explicitamente
citado Darwin, essa ideia esta presente em suas
observacoes.

Pressupostos: sao declaragdes explicitas
sobre a natureza dos sistemas a serem estudados,
referem-se a fatos que podem ser aceitos dentro
das teorias e as condi¢des iniciais para os sistemas
existirem (Pickett et al. 2007).

a. Natureza das comunidades: para entendermos
a montagem de comunidades € necessario
definir qual conceito de comunidade esta sendo
utilizado. Para tanto se deve retornar a um debate
antigo sobre a previsibilidade da relagao entre
espécies (Cavender-Bares et al. 2009). Nesse
sentido, ha duas visdes antagdnicas: (1) as
comunidades sao constituidas de modo organico
por espécies intimamente ligadas que funcionam
como um super-organismo (Clements 1916); e
(2) as comunidades sdao associagdes fortuitas
de individuos de espécies diferentes que se
agrupam no mesmo ambiente por similaridades
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fisiologicas (Gleason 1926). Acreditamos que,
do ponto de vista das regras de montagem, a
defini¢ao de comunidade estd em uma posi¢ao
intermediaria entre essas duas visdes: ha
uma relagdo de associacdo entre espécies que
coexistem de forma a maximizarem a utilizagao
dos recursos, porém nao héa necessidade de
interdependéncia nessa associacao.

b. Primazia da competicdo e exclusdo competitiva:
a competicdo era vista por Diamond (1975)
como o principal fator de formacgao dos pares
excludentes e, embora essa interacdo pudesse
promover outros efeitos na comunidade, a
exclusao era considerada o resultado mais
provavel.

Conceitos e defini¢des: sao representagdes
(simbolos) utilizadas para caracterizar objetos
dentro da teoria (Pickett ef al. 2007). E importante
destacar a relagao entre os conceitos € o0 dominio
da teoria. Na montagem de comunidades, muitas
vezes encontramos o mesmo termo sendo utilizado
por ecologos e biogeografos (ver Jenkins &
Ricklefs 2011). Contudo, ¢ importante definir o
que o termo representa em cada situacao, pois sao
campos tedricos que abordam dominios distintos.
Identificamos como principais conceitos aqueles
ligados aos processos e padrdes detectados nos
estudos de organizagao das comunidades:

a. Banco regional: refere-se ao conjunto de
espécies ocorrentes em uma regido que sao
potencialmente capazes de colonizar qualquer
comunidade local (Partel et al. 1996);

b. Limite de similaridade: mecanismo
deterministico pelo qual hd um limite maximo
possivel de similaridade entre os nichos de
espécies coocorrentes de forma a evitar os
efeitos deletérios (exclusao) da competicao
(MacArthur & Levins 1967). E um mecanismo
que atua no sentido de diminuir a sobreposi¢ao
de nichos (MacArthur & Levins 1967).

c. Exclusdo competitiva: mecanismo ou principio
deterministico em que uma espécie com maior
habilidade competitiva (no trabalho original
espécie com maior crescimento populacional)
exclui competitivamente outras espécies que
desempenham precisamente a mesma funcao
e ocorrem na mesma area geografica (Hardin
1960);
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d. Filtros abioticos: mecanismo deterministico
de selecdo de espécies com caracteristicas
ecologicas que permitem seu estabelecimento
sob condigdes abioticas especificas (Keddy
1992). Por vezes, esse mecanismo ¢ chamado
de filtro ambiental ou filtro de habitat. Sem
aprofundar o debate sobre a utilizacdo desses
termos adotamos a expressao filtros abioticos,
pois entendermos que o componente bidtico
também faz parte do ambiente (detalhes em
Kraft et al. 2015).

e. Modelo neutro: conjunto dos processos
estocasticos baseados, principalmente, em
restri¢des a dispersdo dos individuos (Hubbell
2001). O modelo neutro fundamenta-se em
dois pressupostos: (1) equivaléncia ecologica
entre as espécies — todos os individuos sao
funcionalmente similares; e (2) modelo de soma
zero — as comunidades locais sdo saturadas, de
forma que a saida de um individuo deve ser
substituida por outro pertencente a qualquer
outra espécie funcionalmente semelhante
(Maurer & McGill 2004). A equivaléncia
funcional sugerida por Hubbell (2001) diz
respeito a similaridade nas probabilidades de
recrutamento, mortalidade e dispersao das
espécies. Nesse modelo, as diferencas de nicho
ndo sdo o fator primordial e a montagem da
comunidade pode ser explicada por processos
estocasticos de dispersdo e demografia.

f. Estrutura dispersa: também chamada de
segregada, uniforme, sobredispersa ou
divergente (Pausas & Verdu 2010), refere-se ao
padrao estatistico no qual os valores observados
sao superiores a média dos valores simulados.
Pode representar repulsdo espacial entre
espécies (padrao de pares excludentes), padrao
filogenético disperso ou repulsdo fenotipica.
Em geral, ¢ associada ao mecanismo de
competicao interespecifica, porém pode também
ser consequéncia de interagdes positivas (ver
Valiente-Banuet & Verdu 2007);

g. Estrutura agregada: também chamada de
aglomerada, subdispersa, contagiosa ou
irregular (Pausas & Verdu 2010), refere-se ao
padrao estatistico no qual os valores observados
sdo inferiores a média dos valores simulados.
Pode representar atragao espacial entre espécies,
padrdo filogenético agregado ou atracdo
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fenotipica. Geralmente, ¢ associada a selecao
por preferéncia de habitats ou, em alguns casos,
pode também ser associada a influéncia de
interagdes negativas (ver Mayfield & Levine
2010).

Fatos e generalizacées confirmadas: sdo
registros confirmados de fendmenos que constituem
a base factual da teoria. Quando condensados, esses
fatos passam a constituir generalizagdes (Pickett
et al. 2007). Em conjunto com a base conceitual,
contribuem para gerar os componentes derivados
da teoria (leis e modelos). Nas regras de montagem
de comunidades, as primeiras generalizagdes
referiam-se a distribuicdo de pares excludente de
aves do arquipélago de Nova Guiné (Diamond
1975). Contudo, outras generalizacdes mais
recentes podem ser confirmadas a partir do estudo
do padrao filogenético de comunidades.

a. Prevaléncia de estrutura filogenética agregada:
de acordo com a revisdo feita por Vamosi
et al. (2009) a agregacdo ¢ o resultado mais
comumente encontrado em estudos de padrdes
filogenéticos.

b. Predominio de filtros abioticos em condi¢oes
mais severas: arestricdo ambiental geralmente
leva a agregacdo filogenética das espécies da
comunidade e o padrdo filogenético agregado
tem sido observado independentemente do
tipo do filtro de selecdo: fogo (Verdu & Pausas
2007), temperatura (Gonzélez-Caro et al. 2014)
ou distarbios antropicos (Feng et al. 2014).

c. Padroes filogenéticos variando com a escala
espacial: a agregacdo filogenética ¢ esperada
em escalas espacial maiores em decorréncia
da atuacdo de filtros abidticos na selecao de
grupos de espécies em habitats especificos.
Em escalas espaciais menores, a dispersao
filogenética ¢ esperada em consequéncia da
maior competi¢do que limita a ocorréncia
de espécies filogeneticamente proximas em
habitats similares (Weiher & Keddy 1995).

d. Padroes filogenéticos variando com a ontogenia.:
¢ esperado que a dispersao filogenética aumente
ao longo da ontogenia, pois a exclusdo
competitiva tende a ser maior nos estadios
iniciais da ontogenia em que todos os individuos
estdo espacialmente muito proximos (Swenson
et al. 2007).

Modelos, hipéteses e predicées: fazem
parte do conteudo conceitual derivado de uma
teoria. Os modelos sdo construgdes conceituais que
representam e simplificam a realidade. Podem ser
verbais, quantitativos, graficos ou fisicos (Pickett
et al. 2007). Hipoteses t€ém a fungao de fazer a
relacdo entre a parte conceitual e a observagao real
dos fatos sendo consideradas como explicagdes de
um determinado fendmeno a partir de uma base
conceitual explicita. Sdo afirmag¢des das quais
podemos extrair predigdes testaveis (Nascimento
et al. 2012). Identificamos esses componentes da
teoria das regras de montagem de comunidades
na secao Importdncia da informagdo filogenética
e funcional para a detec¢do dos processos de
montagem de comunidades (Tabela 1; Figura 2).

Dominio: delimita os limites espaciais e
temporais e o nivel de organiza¢do em que a teoria
pode ser aplicada (Pickett ef al. 2007). Nas regras
de montagem, o dominio varia desde escalas
muito restritas (no nivel de individuos vizinhos)
até escalas biogeograficas (ver se¢ao Escala da
montagem de comunidades).

Arcabouco: ¢ o esqueleto da teoria, ¢ o
componente que define como as partes da teoria
estdo articuladas (Figura 3).

CONSIDERACOES FINAIS

Embora a relagdo entre padroes e processos
ndo seja evidente e direta em certas situagdes,
conseguimos identificar que hd avango de qualidade
nos estudos teodricos sobre regras de montagem de
comunidades. Essas regras t€ém evoluido de simples
descrigdes de padrdes a modelos preditivos com
uma base de teste bem consolidada. O teste de
hipdtese por meio de modelos nulos se fortaleceu
como um método de andlise de dados consistente
sendo empregado em muitos estudos de montagem
de comunidades. A Teoria Neutra Unificada da
Biodiversidade e Biogeografia (Hubbell 2001)
tem sido utilizada como hipotese alternativa
plausivel a coexisténcia por meio de processos
deterministicos baseados em nicho. Contudo,
tal quais os demais processos de coexisténcia,
deve ter sua aplicabilidade avaliada com bastante
critério. Nem sempre o padrao aleatdrio dos dados
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Fatos: Predominio
de comunidades com
coocorréncia de

Pressupostos:
Ambiente apresenta
condi¢Oes abioticas

espécies proximas
filogeneticamente

Questao ecologica:
Como as espécies estio
organizadas nessas
comunidades
(regras de montagem)

restritivas

Teste 1:
Modelo nulo + métrica filogenética

Teste 2:
Sinal filogenético (PIC)

Predicéo 1:
Estrutura filogenética

Tragos sdo conservados

agregada <:| Cenario 1 no modelo
verbal de Webb et al.
Predicao 2: (2002)

Hipotese: As espécies
devem estar sendo
selecionadas por meio
de filtragem abiética

Modelo:

Figura 3. Arcabougo simplificado da teoria de montagem de comunidade de acordo com esquema sugerido
por Krebs (2006) para o progresso do conhecimento ecologico.
Figure 3. Simplified framework of the community assembly theory according to the scheme proposed by

Krebs (2006) for the progress of ecological knowledge.

pode ser atribuido a essa teoria e alguns de seus
pressupostos devem ainda ser comprovados para
que se possa generalizar sua aplicacao. Nesse
sentido, a equivaléncia funcional das espécies deve
ser, na medida do possivel, associada a semelhanga
das probabilidades de recrutamento, mortalidade
e dispersdao. Em sintese, concluimos que a
teoria das regras de montagem de comunidades
ndo pode ser considerada madura, porém tem
grande potencial para evoluir nos proximos anos,
principalmente, a partir da consolida¢cdo de sua
base teorica. Esperamos que nossa revisao auxilie

Oecol. Aust., 20(1): 1-17, 2016

no esclarecimento de alguns conceitos ainda
confusos ou mal empregados.

Acreditamos que no futuro devam surgir
mais trabalhos voltados a testar empiricamente a
participagao dos processos de coexisténcia mediante
simulacdes de montagem de comunidades. Além
disso, estudos que visem a avaliar a atuagao desses
processos ao longo do tempo devem ser priorizados.
A sintese de dados de coocorréncia, padrao
filogenético-funcional e dindmica pode propiciar
uma visao muito mais completa sobre os processos
de montagem de comunidades ecoldgicas.
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MATERIAL E METODOS

Realizamos essa revisdo com base em artigos
e capitulos de livros publicados entre 1975 (ano de
publica¢do do trabalho pioneiro de Diamond,1975)
e 2014 sobre o tema: regras de montagem (em
inglés: assembly rules). Para pesquisa dos
artigos utilizamos o banco de dados do IS/
Web of Science (http://www.webofknowledge.
com). Diante do grande nimero de publicagdes,
optamos por restringir nossa analise a artigos de
revisdo com mais de 100 citagdes. Trabalhos mais
recentes também foram incluidos para atualizar
as informacgdes publicadas sobre o tema. Além
disso, utilizamos trabalhos sobre mecanismos
de coexisténcia como complemento a teoria de
montagem de comunidades. Todas as informagdes
foram compiladas e integradas para consolidar
o arcabouco teodrico da teoria de montagem de
comunidades apresentado nessa revisao.
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