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Resumo

A explicagdo de como ocorre a estruturagdo de comunidades bioldgicas e a busca por
um entendimento desses padrées tem chamado a atengéo de pesquisadores ao longo de
diversos anos. Entre duas teorias vigentes, e que por vezes parecem contraditorias, estéo
a teoria de nicho ecoldgico e a teoria neutra de biodiversidade e biogeografia de Hubbell.
A teoria de nicho utiliza-se do conceito de que um ambiente é formado por diferentes ni-
chos, que requerem diferentes exigéncias para que as espécies possam ocorrer em uma
dada comunidade. Ja a teoria neutra é baseada na estocasticidade durante a formacgao de
uma comunidade bioldgica, de maneira que estas se formariam de acordo com a ocorrén-
cia de imigracao, especiagao ou extincao estocastica ao longo do tempo. No entanto, lon-
ge de serem contraditorias, ha situagdes em que ambas as teorias sdo complementares,
contribuindo para um melhor entendimento das comunidades biolégicas. Ainda assim, ha
situagdes em que, caso ocorra um maior respaldo por parte da teoria neutra, esta pode
exigir uma transvaloragao de justificativas para a conservagéo de espécies, para que ndo
se adentre em um abismo niilista de conservagao ambiental, devido aos efeitos da esto-
casticidade na formag&o de comunidades bioldgicas.
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Abstract

The explanation of how the organization of biological communities and the search for an
understanding of these patterns occurs has attracted the attention of researchers over
several years. Between two existing theories, that sometimes seem to be contradictory;
there are the ecological niche theory and the S. P. Hubbell’s neutral theory of biodiversity
and biogeography. The niche theory uses the concept that an environment consists of dif-
ferent niches that requires different requirements for the occurrence of the species in a giv-
en community. Meanwhile, the neutral theory is based on stochasticity during the formation
of a biological community, thus formed over time according to the stochastic immigration,
speciation or extinction. However, far from being contradictory, there are situations when
both theories are complementary, contributing to a better understanding of biological com-
munities. Even though, there are situations when a possible support to the neutral theory
may require a transvaluation of the reasons of species conservation avoiding to fall into
a nihilistic abyss of environmental conservation due to the effects of stochasticity in the
organization of biological communities.
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Introducao

Os bidlogos gostariam de explicar a biodiversidade por
meio de padrdes gerais que a descrevessem, principalmen-
te, com a utilizacdo de modelos simples (Wootton, 2005;
Brunbjerg et al., 2017). Tal pretensdo pode nio advir ape-
nas da necessidade de conhecimento cientifico, mas tam-
bém de compreender quais fatores estdo envolvidos em
um possivel colapso da biodiversidade nos proximos anos
(Hubbell, 2001; Valiente-Banuet et al., 2015).

Uma das formas de explicar a biodiversidade ¢ por
meio do nicho, onde um ambiente ¢ dividido em diver-
sos espagos funcionais que por vezes requerem das es-
pécies diferentes exigéncias para que estas possam usar
os recursos disponiveis (Soberon e Nakamura, 2009).
Dessa forma, as teorias de nicho explicam as diferencas
na abundancia das espécies por meio de suas diferentes
capacidades de competi¢do em um determinado ambiente
diante de outras espécies que buscam recursos similares
(Gewin, 2006).

A teoria neutra de biodiversidade de Stephen P. Hub-
bell, que teve como base a teoria da biogeografia de ilhas e
os conceitos de abundancia relativa de espécies, esta teoria
sugere que comunidades podem ser estruturadas por even-
tos estocasticos e ndo dependem apenas de nicho e compe-
tigdo para terem estruturados os seus valores de abundan-
cia relativa das espécies (Hubbell, 2001). Essas afirmagdes
controversas da teoria neutra certamente contribuiram para
gerar um grande debate entre pesquisadores da ecologia
para verificar o qudo aplicavel ela ¢ na natureza, fato que
levou as obras de Hubbell a serem amplamente citadas e
discutidas (Cassemiro e Padial, 2008). Dessa forma, o pre-
sente trabalho tem por objetivo realizar uma breve revisdo
sobre o conceito de teoria neutra de biodiversidade e bio-
geografia, discutindo suas implicagdes para a conservagao
de espécies.

Historico

A primeira versdo da teoria neutra de biodiversidade
e biogeografia de Hubbell foi publicada em 1979, em um
trabalho sobre florestas tropicais da Costa Rica (Hubbell,
1979, 2001). Posteriormente, em 1995, foi aperfeicoada,
sendo considerada a primeira teoria que unificou a bio-
geografia dispersionista com os processos de especiacdo
(Hubbell, 2001).

Em seu trabalho de 1979, Hubbell argumenta que a flo-
resta tropical é um palimpsesto® de pequenas clareiras em
regeneracdo, onde pequenos disturbios (e.g. vento) cau-
sam a eliminagdo de alguns individuos, permitindo a en-
trada de novos individuos no local. Essa eliminagao alea-

toria devido a disturbios abidticos e a regeneragao criaria
um processo estocastico na formagdo da comunidade de
arvores, resultando no que ele denominou de uma deriva
da comunidade. Tal processo aleatdrio poderia conduzir a
estrutura de abundancia relativa das espécies em uma co-
munidade e ndo necessariamente uma melhor adaptacdo
ao ambiente local.

Hubbell desenvolveu um paralelo entre a teoria neu-
tra de biodiversidade e a teoria neutra evolutiva de M.
Kimura (Hubbell, 2001). Este demonstrou que a evolugao
em espécies também ocorre por deriva genética, ou seja,
mutagdes aleatérias sdo fixadas ao genoma mesmo com
auséncia de pressdo seletiva, e ndo apenas por forca da
seleg@o natural (Kimura, 1991; Futuyma, 2002, p. 188).
Assim, para Hubbell (2001) alteragdes similares ocor-
reriam em comunidades bioldgicas, derivadas de modi-
ficagdes estocasticas e ndo apenas por selecdo natural.
Porém, a utilizacdo das bases da teoria neutra evolutiva
para a biodiversidade é um aspecto que requer bastante
atencdo, pois a teoria neutra evolutiva se baseia em va-
riagdes nas sequéncias de DNA, causadas por processos
estocasticos, sendo que tais alteracdes podem ser verifi-
cadas por meio de sequenciamentos génicos, enquanto a
teoria neutra de biodiversidade trabalha com comunida-
des bioldgicas, algumas vezes com milhares de espécies
e diferentes processos de colonizacdo e especiagdo, tor-
nando-a mais complexa (Nee e Stone, 2003).

Em sua obra, Hubbell (2001) examina as consequén-
cias de abordar o estudo de comunidades considerando-as
como sendo estruturadas pela deriva ecoldgica, migracdo
aleatdria e especiag@o aleatdria. O referido autor utiliza
como significado de neutralidade a existéncia de orga-
nismos em uma comunidade enquanto individuos, e nio
necessariamente ao nivel de espécie. Dessa forma, os in-
dividuos seriam idénticos em suas probabilidades de nas-
cer, morrer, migrar ou sofrer especiacao. Além disso, seu
conceito de deriva ecologica ¢ o mesmo que aquele consi-
derado para estocasticidade demografica, ou seja, ¢ resul-
tado de variagdes demograficas em uma populacio devido
ao sucesso diferencial de seus individuos, de forma que
alguns ora teriam mais sucesso reprodutivo ¢ ora menos
(Mayhew, 2006, p. 150).

Aspectos gerais e conceitos

A teoria neutra de Hubbell tem como principio a equi-
valéncia ecoldgica entre todos os individuos de todas as
espécies em uma determinada categoria trofica, sendo que
todos respondem exatamente as mesmas regras (Hubbell,
2001). Com base nesse pressuposto, essa teoria ¢ capaz
de descrever a complexidade de comunidades naturais de

2 Denominagao dada a um papiro ou pergaminho cujo texto original foi raspado e substituido por outro.
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forma bastante simples, considerando a diversidade biolo-
gica (a riqueza potencial de espécies da comunidade) e o
parametro de imigragao (seu grau de isolamento; Hubbell,
2001; Alonso e McKane, 2004).

No entanto, o fato de todos os individuos de todas as
espécies de um determinado nivel tréfico terem equivalén-
cia ecolodgica, pode resultar na interpretagdo de que espé-
cies sdo equivalentes, o que pode ter implicagdes negativas
para a biologia da conservagdo. Tais implicagdes estariam
relacionadas com o fato de que espécies ameagadas de
extingdo poderiam ser consideradas equivalentes aquelas
ndo ameagadas, podendo trazer prejuizos as politicas de
conservacao de alguns taxons (Clark, 2008). Em especial
devido as prioridades atuais de investimento na area de
conservacao considerarem espécies ameacgadas ¢ a ameaga
de extingdo como justificativas para obtengdo de recursos
para projetos. Esse se constitui num dos primeiros pontos
que implicam na necessidade de uma transvaloragdo da
conservagao de espécies.

Um 6timo exemplo sobre como a teoria neutra ocor-
re em uma comunidade é dado por Harbole (2010), para
quem esta teoria ¢ um modelo nulo para testes de predi-
¢oes iniciais sobre a formagao de comunidades, para apos
serem realizados outros questionamentos de maior com-
plexidade que as expliquem. O referido autor sugere que
se deve pensar em uma area campestre, na qual esta inseri-
da uma comunidade local, composta por diversas espécies
de plantas. As espécies de plantas de areas adjacentes a
area campestre representam o pool regional, assim a area
campestre (comunidade local) ¢ parte de uma metacomu-
nidade. Os individuos da comunidade local podem morrer
de forma aleatoria e criar clareiras para sementes cresce-
rem, onde individuos da metacomunidade e da comunida-
de local, podem aleatoriamente dispersar as suas sementes
neste campo. Se houver mais individuos de algumas espé-
cies do que outras, estes contribuirdo com mais sementes
do que espécies menos abundantes, mas a teoria prediz
que cada semente tem uma chance igual de se estabelecer.
Se a dispersdo da metacomunidade ¢ forte, a clareira aber-
ta seria ocupada por um subconjunto de espécies da diver-
sidade regional, porém se a dispersdo da metacomunidade
¢ fraca, mortes aleatorias e extingdes combinadas com mu-
tagdes aleatdrias e especiagdo poderdo causar uma deriva
na comunidade local, e assim fardo com que ela se diferen-
cie mais das outras comunidades ao longo do tempo e de
uma forma imprevisivel. Outra importante consideragdo ¢
que ha um limite para o nimero de individuos na comu-
nidade local, o que ¢ denominado de pressuposto de soma
zero (zero sum assumption): se a comunidade estiver sa-
turada, um novo individuo s6 pode se estabelecer se outro
morrer ¢ deixar espaco (Hubbell, 2001; Harbole, 2010).
O principio desse exemplo ¢ exposto na obra de Hubbell
(2001), porém pode causar certa estranheza, ¢ ¢ até mesmo
dificil de ser registrado tanto em termos de riqueza quanto
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abundancia, que todas as comunidades bioldgicas encon-
tram-se saturadas de espécies e que somente com a saida
de uma espécie outra pode entrar na comunidade (Missa
et al., 2016). Porém, a ideia de saturagcdo de comunidades
biologicas, ou metacomunidades, as quais também se apli-
ca, pode comecar a fazer sentido quando se considera que
grandes processos de irradiagdo adaptativa ocorrem quan-
do ha grandes extingdes, liberando espagos antes ocupados
nas comunidades, € assim, de certa forma, retorna-se no-
vamente para a disponibilidade de nichos, possibilitando a
dispersao de individuos para os nichos vagos e sua poste-
rior especiacdo nos mesmos (Hubbell, 2001).

Além disso, segundo Hubbell (2001), uma alteragdo na
comunidade pode ndo ser apenas originada pela entrada de
outra espécie diferente da metacomunidade fonte. Segundo
esse autor pode ocorrer o que ele denominou de especiagao
de ponto de mutagdo, onde o espago vago na comunida-
de poderia ser ocupado por individuos que sofram alguma
mutagdo que resultasse em um rapido processo de especia-
¢do, similar ao processo de poliploidia em vegetais. Este
modelo de especiacdo foi criticado por Ricklefs (2006),
afirmando que os processos de deriva ecologica sao muito
lentos para explicarem esta forma de especiagdo. Porém,
ha estimativas de que até 70% das angiospermas prova-
velmente sdo poliploides, indicativo de que processos de
especiacdo simpatrica relativamente rapida sdo um tanto
comuns em vegetais (Masterson, 1994; Otto, 2007).

De fato, ¢ possivel que a neutralidade nesta teoria
ndo exer¢a nenhuma fungdo, pois simulagdes de mode-
los considerando espécies com caracteristicas diferentes
conseguiram obter os mesmos padrdes de abundancia
relativa de espécies e a caracteristica que permitiu a ob-
tencao destes resultados foi simplesmente a dispersdo e
entrada de espécies na comunidade, independente de os
individuos serem troficamente equivalentes (Zilio e Con-
dit, 2007). Assim, ¢é possivel que a teoria neutra funcio-
ne simplesmente por considerar este fator da entrada de
espécies em uma comunidade menor, oriundos de uma
metacomunidade fonte.

A teoria neutra assume que a relagdo de abundancia
relativa das espécies com o espago assume um padrio
muito caracteristico, com poucas espécies apresentando
uma alta abundancia e muitas espécies tendo uma baixa
abundancia, devido a satura¢do da comunidade (Hubbell,
2001). Desta forma, a estrutura de nichos da comunidade
teria pouca influéncia na relagdo abundancia-espaco, pois
esta seria governada pela estocasticidade. Exemplificando
com espécies vegetais, usando o principio de equivaléncia
ecologica de Hubbell (2001), a espécie que primeiro so-
fresse dispersdo para uma nova area poderia ter mais tem-
po para reprodugdo aumentando sua abundancia na nova
area e ocupando quase todos os espacos disponiveis. As-
sim plantas que chegassem em dispersao posterior possui-
riam pouco espago a ser usado para seu desenvolvimento.
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Estando ocupada toda a area, oscilagdes na abundéancia s6
poderiam novamente ocorrer com a redugdo do nimero
de individuos da espécie dominante, assim abrindo novos
espacos a serem usados pelas demais espécies, ou seja, a
probabilidade de uma dada espécie aumentar em um indi-
viduo o uso de dada area é a mesma de que o individuo de
outra espécie morra (Hubbell, 2001). Tal situacdo asseme-
lha-se a de uma floresta tropical em climax em que even-
tos aleatorios como tempestades abrem clareiras por meio
da queda de arvores mais antigas, assim liberando espago
para um aumento na abundancia de outras plantas que con-
seguirem sofrer dispersdo para a clareira recém aberta.

Entretanto, modelos que utilizam comunidades nao-
-neutras eventualmente podem encontrar os mesmos pa-
drdes de abundancia gerados por modelos neutros. Logo,
assumindo uma comunidade composta por duas guildas
como uma comunidade ndo-neutra (sendo tais guildas
relacionadas a necessidade de um habitat especifico), os
modelos poderdo gerar o mesmo padrdo da relagdo abun-
dancia-espago encontrada em modelos neutros ¢ esses pa-
drdes podem demonstrar que mesmo a teoria neutra possui
capacidade de eventualmente explicar certas estruturas de
nicho (Walker, 2007). Estes dados também conferem su-
porte ao modelo neutro por ser mais simples que os demais
modelos ajustados ¢ ainda assim conseguir explicar satis-
fatoriamente os padrdes abundancia-espaco.

Apesar de a teoria neutra assumir as espécies como
equivalentes ¢ que os padrdes da relagdo espago-abun-
dancia seriam originados da negagdo de suas diferencas
(Hubbell, 2001; Pueyo et al., 2007), tais padrdes de abun-
dancia também podem ser obtidos quando se segue a in-
terpretagdo oposta, ou seja, negando a equivaléncia das
espécies e considerando apenas seus aspectos idiossin-
craticos, em conjunto com o que ¢ denominado ruido de-
mografico. Tais resultados sdo possiveis utilizando ma-
tematica da maxima entropia (Pueyo et al., 2007). Estas
possibilidades apontam para a necessidade de uma inte-
gralizagdo entre a teoria neutra e a teoria de nicho, assim
como diferentes abordagens matematicas, demonstrando
que uma pode complementar a outra no entendimento de
comunidades biolédgicas.

Talvez um dos pontos mais cruciais em que se deva ter
cuidado quanto a interpretacdes erroneas da teoria neutra
seja na area de conservacdo da biodiversidade, apesar da
grande contribui¢ao desta teoria para a busca de um real
entendimento da biodiversidade (Hubbell, 2001; McGill
et al., 2006; Wennekes et al., 2012). Se todas as espécies
e individuos sdo equivalentes e seu papel na comunidade
¢ meramente aleatorio, a extingdo de uma ou outra pode-
ra apenas representar mais um evento estocastico em uma
comunidade, permitindo que um espago vago seja disponi-
bilizado para uma nova especiag@o ou entrada de outra es-
pécie. Ou seja, os grandes eventos de extingdo sdo apenas
a mera liberagdo de ambientes saturados por espécies e in-

dividuos, seguidos de rapidas expansdes populacionais das
espécies sobreviventes (Hubbell, 2001). Assim, justificati-
vas para a conservacao de determinadas espécies podem
nao ser aplicadas com base na teoria neutra, pois se todas
as espécies e individuos forem equivalentes, apresentando
as mesmas aptiddes e se as comunidades biologicas forem
estruturadas apenas por eventos estocasticos.

Esta interpretacdo, aliada com a realidade de espécies
nao serem entidades fixas e estarem sempre se modifican-
do, sendo extintas ou sofrendo especiacdo, pode levantar
grandes duvidas quanto as reais motivagdes de o porqué
conservar espécies em si e ndo apenas grandes areas de de-
terminados biomas e deixar que o ambiente siga seu rumo
estocastico. Se a teoria neutra de Hubbell se aplica por
completo ou ndo na natureza, ¢ uma duvida que persiste
(Poulin, 2004; McGill et al., 2006; Connolly et al., 2017),
porém a possibilidade de aplicag@o desta teoria demonstra
que as justificativas de estudos ecologicos precisam mu-
dar da simples necessidade de “conservar” para uma mo-
tivacdo mais voltada para a aquisi¢do de conhecimento e
a busca pela compreensao do funcionamento da natureza
e autopreservacgdo. Essa necessidade também ¢ reforcada
pelo fato de muitas interagdes troficas serem redundantes
e nao necessariamente funcionais, caracteristica que da
certa robustez as comunidades bioldgicas diante de certas
alteragdes ambientais ou enfraquecé-las diante daquelas
cumulativas ou constantes (Allesina ef al., 2009; Valiente-
-Banuet et al., 2015) remetendo, de certa forma, a equiva-
1éncia trofica de Hubbell.

Exemplos contra a teoria

Diversos estudos tém procurado testar a teoria neutra
de Hubbell com o intuito de demonstrar o quao aplicavel
ela é. Certamente, essa teoria ndo pode explicar todos os
padrdes de biodiversidade, ¢ nem exclui as teorias de ni-
cho da biologia (Hubbell, 2001; Rosindell ef al., 2011).
Porém, foi demonstrado que para recifes de corais, parasi-
tos intestinais ¢ comunidades de insetos aquaticos a teoria
ndo possui uma grande influéncia ou os dados foram ana-
lisados tendo uma interpretacdo errdnea da teoria (Nee e
Stone, 2003; Poulin, 2004; Shimano et al., 2013; Dornelas
et al., 2000).

Um estudo com Ephemeroptera em rios no estado do
Mato Grosso sugeriu que a comunidade desses insetos foi
estruturada tanto por fatores de nicho quanto pela neutra-
lidade, apesar de os resultados terem demonstrado maior
influéncia do nicho (Shimano et al., 2013). Os referidos
autores argumentam que estes resultados demonstram que
as teorias de nicho e neutra ndo devem ser levadas como
dois extremos, mas sim como um gradiente em que depen-
dendo da comunidade podera haver uma maior influéncia
de uma ou de outra (Shimano et al., 2013). Esses argumen-
tos corroboram a propria afirmagéo de Hubbell (2001), de
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que sua teoria ndo explica tudo, e que tanto a neutralidade
quanto os nichos possuem um papel importante em expli-
car os padrdes de biodiversidade. Porém, ndo estd claro
no trabalho de Shimano et al. (2013), se foi levada em
consideracdo a equivaléncia trofica e simpatria dos indi-
viduos da comunidade, pois os Ephemeroptera costumam
ser divididos em diferentes grupos tréficos funcionais que
podem variar de familia para familia ou de espécie para
espécie (Callisto et al., 2001; Silva et al., 2012). Sem esta
consideracao, certamente nao seria possivel demonstrar o
efeito da teoria neutra.

Ha de se considerar ainda que muitos estudos relacio-
nados a teoria neutra possuam como foco a comunidade
em curtos intervalos de tempo, demonstrando apenas um
dos estados em que as espécies se encontram, ou seja, fo-
cam apenas a relagdo espécie-area. Devido a essa forma de
amostragem, os modelos neutros falham quando assumem
padrdes simultidneos de distribuicao de espécies conside-
rando a relagdo espécie-area e a relagdo espécie-tempo,
pois ndo incluem as diferengas funcionais entre as espécies
ou individuos (Adler, 2004).

Para Poulin (2004) a teoria neutra pode até se mostrar
precisa para prever padroes de riqueza e abundancia relati-
va de espécies, falhando, porém, em suas fundamentagdes
biologicas, pois teria como principio comunidades satu-
radas, onde uma nova espécie s6 pode entrar se outra for
extinta. Talvez por isto Hubbell pensou-a tendo como base
espécies vegetais em florestas tropicais, mas em outras
comunidades essa teoria pode ndo se aplicar, se for con-
siderada apenas uma formacao estocastica (Poulin, 2004).

McGill et al. (2006) fizeram uma re-analise de diver-
sos dados empiricos que demonstravam que a teoria neutra
era aplicavel em comunidades biologicas, e demonstraram
que tais analises apresentaram falhas no que se refere aos
testes usados para provar os efeitos de soma-zero na abun-
dancia relativa de espécies. Porém, esses autores afirmam
que essas falhas ndo inviabilizam a teoria neutra e conside-
ram que encontrar tais falhas ¢ um ponto crucial para aper-
feigoa-la e demonstrar onde ela se aplica e onde a teoria
dos nichos se aplica.

Exemplos a favor da teoria

Em estudo realizado em seis platds com vegetagdo de
Floresta Ombrofila Densa na Amazonia Oriental do Para,
Matos et al. (2013) encontraram uma correlagdo negati-
va de similaridade entre a escala local (dentro dos platds)
e regional (entre os platos), fato que segundo os autores
corrobora a teoria neutra de Hubbell. Segundo Matos et
al. (2013), deve haver um declinio na similaridade da co-
munidade ao longo do espago, pois as diferentes taxas de
dispersao deverdo determinar a estrutura das comunidades
diante da eliminagdo local de individuos, assim fazendo
com que as comunidades tenham diferentes estruturas.
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O padrao de estruturag@o estocastica por meio da disper-
sdo ndo foi registrado apenas em florestas, mas também
foi observado em savanas brasileiras (Silva et al., 2010).

Em trabalho analisando a sobreposigao de dieta e am-
plitude do nicho trofico de quatro espécies de Characifor-
mes em um corrego na bacia do rio Tocantins, Moraes et
al. (2013) consideraram que essas espécies possuem re-
cursos ilimitados e que na area amostrada a competi¢ao
ndo possui um papel na estruturagdo dessa comunidade de
peixes, provavelmente tendo sido estruturada de forma es-
tocastica, como previsto pela teoria neutra.

Ha também a possibilidade dos efeitos da neutralida-
de e dos nichos serem revezados ao longo do tempo sobre
as comunidades, ora um fator influenciando mais, ora ou-
tro. Essa possibilidade foi abordada em estudo realizado
em Goias, em area de vegetagdo em estagio inicial de
regeneracdo, onde uma comunidade vegetal estava come-
cando a ser estruturada. Nesse estudo, foi verificado que
as interagdes bioldgicas ndo influenciaram na presenca
ou auséncia de espécies e, assim, os autores argumentam
que a influéncia estocastica possui uma maior influéncia
na estrutura da comunidade em estagios iniciais de re-
generacdo e que ao longo do tempo outros fatores (e.g.
competicdo) poderiam gerar diferentes influéncias (Car-
valho et al., 2007).

Apesar das controvérsias acerca da teoria neutra na
estruturagdo da biodiversidade, um aspecto interessante
¢ sua aplicacdo na previsdo de processos de extingoes,
demonstrando taxas rapidas em processos iniciais e se-
guidas de taxas mais lentas ao longo do tempo (Halley
e Iwasa, 2011). No caso das extingdes, estas sdo muitas
vezes originadas de eventos estocasticos, e se considerar-
mos pequenas ilhas, por exemplo, tais eventos podem ter
grandes efeitos sobre as espécies que ali ocorrem (Halley
e Iwasa, 2011).

Utilizando dados da comunidade vegetal na Floresta
Amazonica, Gilbert ef al. (2006) verificaram que algumas
premissas da teoria de Hubbell se aplicam, enquanto ou-
tras ndo. As taxas de mortalidade de plantas foram mais
elevadas nos fragmentos florestais do que aquelas previs-
tas utilizando o modelo estocéstico da teoria neutra. Porém
usando o modelo neutro com as taxas de mortalidade para
predizer o nimero de espécies raras e de extingdes, o re-
sultado condiz com a realidade encontrada. Apesar de Gil-
bert et al. (2006) demonstrarem certos resultados a favor
da teoria neutra, apresentam também resultados contrarios
a ela, ja que as alteragdes na composi¢ao da comunidade
geradas pelo modelo (e.g., taxa de crescimento, disper-
sdo de sementes, etc.) ndo refletiram as diferencas entre
as espécies, fato que inviabilizaria a predi¢@o de todos os
impactos gerados pela fragmentagdo florestal. Estas ques-
tdes foram levantadas também pelo proprio Hubbell, o que
faz gerar questionamentos sobre como a teoria neutra esta
sendo interpretada, tendo em vista que ela ndo inclui as



Teoria neutra de biodiversidade: controvérsias e uma transvaloragdo da conservagao de espécies

interagdes entre a comunidade de plantas e a comunidade
de dispersores de sementes, por exemplo (Hubbell ef al.,
2008). No entanto, o fato de fazer previsdes de taxa de ex-
tingdes de forma precisa pode ser considerado um aspecto
positivo, mesmo quando nao se tenha uma total represen-
tacdo da natureza em todos os seus aspectos.

Transvaloracao da
Conservacao de Espécies

Aparentemente a teoria neutra, assim como seu mode-
lo de especiacdo de ponto de mutagdo, parece ter maiores
aplicagdes na area da botanica, pois nem sempre a teoria
do nicho explica os padrdes de diversidade vegetal (Stein-
bauer et al., 2016). Como os individuos de espécies vege-
tais ndo apresentam motilidade, essa caracteristica condiz
com os exemplos e modelos originalmente propostos por
Hubbell, pois basicamente o que as plantas precisam ¢ um
espaco no solo, luz e agua, o que poderia ser considerado
como um nicho para cada espécie, permitindo uma apli-
cacdo mais precisa da teoria neutra (Nee e Stone, 2003).
Ou seja, em plantas ¢ possivel encontrar o pressuposto da
teoria neutra, de individuos simpatricos e troficamente se-
melhantes. Como Hubbell utilizou plantas para gerar suas
hipoteses iniciais, ¢ possivel que sua teoria possa se aplicar
com maior precisdo a esses casos, com maiores controver-
sias quanto a sua aplicagdo com outros faxa.

Quando se questiona quais fatores estruturam uma co-
munidade, em geral o que muitos afirmam ¢ que o nicho,
a co-ocorréncia e a selegdo natural possuem um papel
fundamental (Kubota et al., 2016; Augustin ef al., 2016;
Cazelles et al., 2016). Porém, como o proprio Hubbell
(2001) afirmou, ambas as teorias possuem sua aplicagdo
em comunidades. Diversos experimentos de campo, ex-
perimentos laboratoriais com micro-organismos e testes
de modelos demonstraram que as duas teorias atuam so-
bre comunidades de diferentes espécies e que ao longo
do tempo tantos fatores estocasticos quanto direcionais
oriundos da sele¢do natural e do nicho poderdo agir com
maior ou menor intensidade sobre a abundéncia das es-
pécies (Gewin, 2006; Cadotte, 2007; Blundo et al., 2016;
Fournier et al., 2017). Porém, é esperado que uma sinte-
se unificadora demonstrando as diferentes influéncias da
teoria neutra e de nicho sobre a estrutura de comunida-
des ao longo do tempo ainda demoraré a ser plenamente
usada (De Marco-Jr., 2006). No entanto, comegou a ser
utilizada com a hipotese de ecoespaco, em que nicho, es-
tocasticidade, biogeografia e outros fatores, sao todos fil-
tros que atuam na estruturagdo da biodiversidade (Brun-
bjerg et al., 2017).

Certamente, um dos aspectos mais positivos origina-
dos da ousadia de Hubbell foi demonstrar que as teorias
que estavam pré-estabelecidas e eram prontamente acei-
tas como explicag¢des gerais, ndo estavam completamen-

te corretas. As ideias de neutralidade na biodiversidade
geraram um grande impacto e forcaram muitos pesquisa-
dores a reverem seus conceitos, e testar novamente suas
hipoteses. Tais efeitos podem ser observados na grande
quantidade de vezes que os trabalhos de Hubbell passa-
ram a ser citados apds a publicacdo de seu livro (Casse-
miro e Padial, 2008).

Estando ou ndo completamente correta, ¢ fato que a
teoria neutra tornou-se um modelo que, se ndo explica
completamente determinados fatos, ao menos atende uma
demanda por comparagdes ja que como modelo neutro
ou nulo, dependendo da interpretagdo obtida pelo leitor
da obra de Hubbell, permitiu testar as antigas teorias de
nicho (Doncaster, 2009). Além disso, essa teoria também
pode ser utilizada como modelo para predi¢do de taxas
de extingdes, tema que tem recebido grande ateng@o nas
ultimas décadas.

Nesse aspecto, ¢ muito importante a consideracao de
Rosindell et al. (2011, p. 346), ao citar George Box, “to-
dos os modelos estdo errados, mas alguns sdo Titeis”, pois
¢ consenso entre os pesquisadores que o mundo ndo ¢
completamente neutro. Este talvez seja um dos pontos
mais importantes a levar em consideragdo, pois assim
como o mundo pode ndo ser completamente neutro, tam-
bém pode ndo ser completamente regulado pelos concei-
tos de nicho e competicao. Entretanto, apenas pelo fato
de uma ferramenta nao ser perfeita, isto ndo a torna com-
pletamente inttil. Como Carl Sagan afirmava, o proprio
pensamento cientifico pode ndo ser perfeito, mas até o
momento ¢ a melhor ferramenta que possuimos (Sagan,
1980, p. 333).

Por fim, talvez um dos pontos que deve ser conside-
rado com mais cautela esteja além do debate entre a teo-
ria neutra e a teoria de nicho e qual dessas duas explica
a organizagdo de comunidades biologicas. Como aparenta
ser comum na biologia, todas as regras apresentam suas
excecdes e em todas as diferentes metacomunidades e co-
munidades existentes, ambas as teorias podem ter grandes
papeis em explicar os padroes de biodiversidade, e, em al-
guns casos, uma ou outra pode ter maior poder preditivo.

Porém, deve-se ter cautela e evitar cair em um niilismo
conservacionista devido a estocasticidade na regulagdo da
biodiversidade. Tal cuidado ¢ necessario como forma de
evitar interpretagdes, como, por exemplo, de que se tudo
¢ aleatorio e se espécies nao sao imutaveis e grandes ex-
tingdes ja ocorreram ao longo da historia do planeta, entdo
quais seriam as motivagdes para se conservar espécies?
E necesséario uma transvaloragio das justificativas ecolo-
gicas para que essas sejam para a busca de conhecimen-
to, enquanto motivagdo humana e utilizacdo de financia-
mentos publicos. Assim, evita-se que tudo seja usado pela
conservacao na aquisicdo de conhecimento, mas nada pela
conservagao na pratica, para ndo se afundar em um abismo
niilista de conservagdo ambiental.

Neotropical Biology and Conservation

229



Mario Arthur Favretto

Agradecimentos

O autor ¢ grato aos revisores e editores por todas as
criticas e sugestdes a0 manuscrito.

Referéncias

ADLER, P.B. 2004. Neutral models fail to reproduce observed spe-
cies-area and species-time relationship in Kansas grasslands. Ecology,
85(5):1265-1272. https://doi.org/10.1890/03-0602

ALLESINA, S.; BODINI, A.; PASCUAL, M. 2009. Functional links and
robustness in food webs. Philosophical Transactions of the Royal Society
B, 364(1524):1701-1709. https://doi.org/10.1098/rstb.2008.0214
ALONSO, D.; MCKANE, A.J. 2004. Sampling Hubbell’s neutral theory
of biodiversity. Ecology Letters, 7(10):901-910.
https://doi.org/10.1111/j.1461-0248.2004.00640.x

AUGUSTYN, W.J.; ANDERSON, B.; ELLIS, A.G. 2016. Experimen-
tal evidence for fundamental, and not realized, niche partitioning in a
plant-herbivore community interaction network. Journal of Animal Ecol-
0gy, 85(4):994-1003.

https://doi.org/10.1111/1365-2656.12536

BLUNDO, C.; GONZALEZ-ESPINOSA, M.; MALIZIA, L.R. 2016.
Relative contribution of niche and neutral processes on trees species turn-
over across scales in seasonal forests of NW Argentina. Plant Ecology,
217(4):359-368. https://doi.org/10.1007/s11258-016-0577-x
BRUNBJERG, A.K.; BRUUN, H.H.; MOESLUND, J.E.; SADLER, J.P,;
SVENNING, J.C.; EJRNZS, R. 2017. Ecospace: A unified framework
for understanding variation in terrestrial biodiversity. Basic and Applied
Ecology, 18:86-94. https://doi.org/10.1016/j.baae.2016.09.002
CADOTTE, M.W. 2007. Concurrent niche and neutral processes in the
competition-colonization model of species coexistence. Proceedings of
the Royal Society B, 274(1626):2739-2744.
https://doi.org/10.1098/rspb.2007.0925

CALLISTO, M.; MORENO, P.; BARBOSA, F.A.R. 2001. Habitat di-
versity and benthic functional trophic groups at Serra do Cip6, Southeast
Brazil. Revista Brasileira de Biologia, 61(2):259-266.
https://doi.org/10.1590/S0034-71082001000200008

CARVALHO, R.A.; VITAL, M.V.C.; COSTA, D.A.; VIEIRA, L.C.G;
SILVEIRA, A.V.T.; LIMA-FILHO, G.F. 2007. Competicdo, facilitagdo
ou teoria neutra? Um estudo das interagdes e de sua importancia na es-
trutura de uma comunidade vegetal em regeneragdo. Revista de Biologia
Neotropical, 4(2):117-123.

CASSEMIRO, F.A.S.; PADIAL, A.A. 2008. Teoria neutra da biodiversi-
dade e biogeografia: aspectos tedricos, impactos na literatura e perspecti-
vas. Oecologia Brasiliensis, 12(4):706-719.
https://doi.org/10.4257/0ec0.2008.1204.09

CAZELLES, K.; ARAUJO, M.B.; MOUQUET, N.; GRAVEL, D. 2016.
A theory for species co-occurrence in interactions networks. Theoretical
Ecology, 9(1):39-48. https://doi.org/10.1007/s12080-015-0281-9
CLARK, J.S. 2008. Beyond neutral science. Trends in Ecology and Evo-
lution, 24(1):8-15. https://doi.org/10.1016/j.tree.2008.09.004
CONNOLLY, S.R.; HUGHES, T.P.; BELLWOOD, D.R. 2017. A unified
model explains commonness and rarity on coral reefs. Ecology Letters,
20(4):477-486. https://doi.org/10.1111/ele.12751

DE MARCO-JR., P. 2006. Um longo caminho até uma teoria unificada
para a Ecologia. Oecologia Brasiliensis, 10(1):120-126.
https://doi.org/10.4257/0ec0.2006.1001.08

DONCASTER, C.P. 2009. Ecological equivalence: A realistic assump-
tion for niche theory as a testable alternative to neutral theory. PLoS One,
4(10):1-8. https://doi.org/10.1371/journal.pone.0007460

DORNELAS, M.; CONNOLLY, S.R.; HUGHES, T.P. 2006. Coral reef
diversity refutes the neutral theory of biodiversity. Nature, 440(7080):80-
82. https://doi.org/10.1038/nature04534

230 | Volume 12 number 3 ¢ september - december 2017

FOURNIER, B.; MOUQUET, N.; LEIBOLD, M.A.; GRAVEL, D. 2017.
An integrative framework of coexistence mechanism in competitive
metacommunities. Ecography, 40(5):630-641.
https://doi.org/10.1111/ecog.02137

FUTUYMA, D.J. 2002. Biologia Evolutiva. Ribeirdo Preto, FUNPEC,
631 p.

GEWIN, V. 2006. Beyond neutrality — ecology finds its niche. PLoS Biol-
ogy, 4(8):1306-1310. https://doi.org/10.1371/journal.pbio.0040278
GILBERT, B.; LAURANCE, W.F.; LEIGH-JR., E.G.; NASCIMENTO,
H.E.M. 2006. Can neutral theory predict the responses of Amazonian
tree communities to forest fragmentation? The American Naturalist,
168(3):304-317. https://doi.org/10.1086/506969

HALLEY, J.M.; IWASA, Y. 2011. Neutral theory as a predictor of avifau-
nal extinctions after habitat loss. Proceedings of the National Academy of
Sciences, 108(6):2316-2321. https://doi.org/10.1073/pnas. 1011217108
HARBOLE, W. 2010. Neutra theory of species diversity. Nature Educa-
tion Knowledge, 3(10):60.

HUBBELL, S.P. 1979. Tree dispersion, abundance and diversity in a
tropical dry forest. Science, 203(4387):1299-1309.
https://doi.org/10.1126/science.203.4387.1299

HUBBELL, S.P. 2001. The unified neutral theory of biodiversity and bio-
geography. Princeton, Princeton University Press, 389 p.

HUBBELL, S.P; HE, F.; CONDIT, R.; BORDA-DE-AGUA, L.; KELL-
NER, J.; TER STEEGE, H. 2008. How many tree species are there in
the Amazon and how many of them will go extinct? Proceedings of the
National Academy of Sciences, 105(Suppl. 1):11498-11504.
https://doi.org/10.1073/pnas.0801915105

KIMURA, M. 1991. The neutral theory of molecular evolution: A review
of recent evidence. The Japanese Journal of Genetics, 66(4):367-386.
https://doi.org/10.1266/jjg.66.367

KUBOTA, Y.; KUSUMOTO, B.; SHIONO, T.; ULRICH, W.; JABOT, F.
2016. Non-neutrality in forest communities: Evolutionary and ecological
determinants of tree species abundance distributions. Oikos, 125(2):237-
244 https://doi.org/10.1111/01k.02232

MASTERSON, J. 1994. Stomatal size in fossil plants: Evidence for poly-
ploidy in majority of angiosperms. Science, 264(5157):421-424.
https://doi.org/10.1126/science.264.5157.421

MATOS, D.C.L.; FERREIRA, L.V.; SALOMAO, R.P. 2013. Influéncia
da distancia geografica na riqueza e composi¢do de espécies arboreas
em uma Floresta Ombrofila Densa na Amazonia Oriental. Rodriguésia,
64(2):357-367. https://doi.org/10.1590/S2175-78602013000200012
MAYHEW, P.J. 2006. Discovering Evolutionary Ecology. Oxford, Ox-
ford University Press, 215 p.

MCGILL, B.J.; MAURER, B.A.; WIESER, M.D. 2006. Empirical eval-
uation of neutral theory. Ecology, 87(6):1411-1423.
https://doi.org/10.1890/0012-9658(2006)87[1411:EEONT]2.0.CO;2
MISSA, O.; DYTHAM, C.; MORLON, H. 2016. Understanding how
biodiversity unfolds through time under neutral theory. Philosophical
Transactions of the Royal Society B, 371(1691):1-12.
https://doi.org/10.1098/rstb.2015.0226

MORAES, M.; REZENDE, C.F.; MAZZONI, R. 2013. Feeding ecology
of stream-dwelling Characidae (Osteichthyes: Characiformes) from the
upper Tocantins river, Brazil. Zoologia, 30(6):645-651.
https://doi.org/10.1590/S1984-46702013005000003

NEE, S.; STONE, G. 2003. The end of the beginning for neutral theory.
Trends in Ecology and Evolution, 18(9):433-434.
https://doi.org/10.1016/S0169-5347(03)00196-4

OTTO, S.P. 2007. The evolutionary consequences of polyploidy. Cell,
131(3):452-462. https://doi.org/10.1016/j.cell.2007.10.022

POULIN, R. 2004. Parasites and the neutral theory of biodiversity. Ecog-
raphy, 27(1):119-123.

https://doi.org/10.1111/§.0906-7590.2004.03695.x

PUEYO, S.; HE, F.; ZILLIO, T. 2007. The maximum entropy for-
malism and the idiosyncratic theory of biodiversity. Ecology Letters,
10(11):1017-1028. https://doi.org/10.1111/j.1461-0248.2007.01096.x



Teoria neutra de biodiversidade: controvérsias e uma transvaloragdo da conservagao de espécies

ROSINDELL, J.; HUBBELL, S.P.; ETIENNE, R.S. 2011. The unified
neutral theory of biodiversity and biogeography at age ten. Trends in
Ecology and Evolution, 26(7):340-348.
https://doi.org/10.1016/j.tree.2011.03.024

RICKLEFS, R.E. 2006. The unified neutral theory of biodiversity: Do the
numbers add up? Ecology, 87(6):1424-1431.
https://doi.org/10.1890/0012-9658(2006)87[1424: TUNTOB]2.0.CO;2
SAGAN, C. 1980. Cosmos. Rio de Janeiro, Francisco Alves, 364 p.
SHIMANO, Y.; JUEN, L.; SALLES, F.F.; NOGUEIRA, D.S.; CABETTE,
H.S.R. 2013. Environmental and spatial processes determining Ephem-

eroptera (Insecta) structures in tropical streams. International Journal of

Limnology, 49(1):31-41. https://doi.org/10.1051/limn/2013036

SILVA, F.H.; FAVERO, S.; SABINO, J. 2012. Functional groups of en-
tomofauna associated to aquatic macrophytes in Correntoso river, Rio
Negros sub-region, Pantanal, Mato Grosso do Sul State, Brazil. Acta Sci-
entiarum, Biological Sciences, 34(1):59-68.
https://doi.org/10.4025/actascibiolsci.v34i1.7822

SILVA, 1.A.; CIANCIARUSO, M.V.; BATALHA, M.A. 2010. Abun-
dance distribution of common and rare plants species of Brazilian savan-
nas along a seasonality gradient. Acta Botdnica Brasilica, 24(2):407-413.
https://doi.org/10.1590/S0102-33062010000200011

SOBERON, J.; NAKAMURA, M. 2009. Niches and distributional areas:
Concepts, methods and assumptions. Proceedings of the National Acade-
my of Sciences, 106(Suppl. 2):19644-19650.
https://doi.org/10.1073/pnas.0901637106

STEINBAUER, M.J.; FIELD, R.; FERNANDEZ-PALACIOS, J.M.;
IRL, S.D.H.; OTTO, R.; SCHAEFER, H.; BEIERKUHNLEIN, C. 2016.

Biogeographic ranges do not support niche theory in radiating Canary
Island plant clades. Global Ecology and Biogeography, 25(7):792-804.
https://doi.org/10.1111/geb.12425

VALIENTE-BANUET, A.; ALZEN, M.A.; ALCANTARA, M.A.; AR-
ROYO, I.; COCUCCI, A.; GALETTI, M.; GARCIA, M.B.; GARCIA,
D.; GOMEZ, I.M.; JORDANO, P.; MEDEL, R.; NAVARRO, L.; OBE-
SO, I.R.; OVIEDO, R.; RAMIREZ, N.; REY, P.J.; TRAVESET, A_;
VERDU, M.; ZAMORA, R. 2015. Beyond species loss: The extinction
of ecological interactions in a changing world. Functional Ecology,
29(3):299-307. https://doi.org/10.1111/1365-2435.12356

WALKER, S.C. 2007. When and why do non-neutral metacommunities
appear neutral? Theoretical Population Biology, 71(3):318-331.
https://doi.org/10.1016/j.tpb.2006.12.008

WENNEKES, P.L.; ROSINDELL, J.; ETIENNE, R.S. 2012. The neu-
tral — niche debate: A philosophical perspective. Acta Biotheoretica,
60(3):257-271. https://doi.org/10.1007/s10441-012-9144-6

WOOTTON, J.T. 2005. Field parameterization and experimental test of
the neutral theory of biodiversity. Nature, 433(7023):309-312.
https://doi.org/10.1038/nature03211

ZILIO, T.; CONDIT, R. 2007. The impact of neutrality, niche differenti-
ation and species input on diversity and abundance distributions. Oikos,
116(6):931-940. https://doi.org/10.1111/1.0030-1299.2007.15662.x

Submitted on August 13, 2016
Accepted on June 7, 2017

Neotropical Biology and Conservation | 231



