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RESUMO

Os cientistas buscam continuamente a generalizagdo de seus achados e teorias que unifiguem modelos
tedricos particulares. Nesse texto busco apresentar de forma mais didéti ca al guns aspectos da teoria neutrada
biodiversidade de Hubbell (2001) com énfase em uma analise de seus pressupostos e uma discussao de seu
papel sobre a nossa visdo sobre a estruturacdo de comunidades biol6gicas. Com base nisso, discuto uma
agenda de temas interessantes para pesguisa gue emergem da discussdo desse tipo de teoria.
Palavr as-chaves. Generalizacdes, Paradigmas, Principios gerais, Neutralidade.

ABSTRACT

A LONG WAY UNTIL A THEORY UNIFIED FOR ECOLOGY. The scientists continuously search
the generalization of its findings and theories that unify particular theoretical models. In this paper | search to
present of more didactic form some aspects of the neutral theory of the biodiversity of Hubbell (2001) with
emphasisinan analysisif it’ sestimated and adiscussion of its paper on our vision on the structural of biological
communities. Based in this, | argue alist of interesting subjects for research that emerge of the discussion of

thistype of theory.

K ey words: Generalizations, Paradigms, General principles, Neutrality.

APRESENTACAO

Nos ultimos anos um conjunto de pesquisadores
tem defendido aidéiade terem encontrado umateoria
unificadaparaadiversidade de espécies (Hubbel| 1997,
Bell 2000, Hubbell 2001, Mcgill 2003, Chave 2004,
Maurer & Mcgill 2004, Chase 2005, Hubbell 2005,
Hubbell 2006), um dos temas que atravessa toda a
histéria do conhecimento em ecologia. Essas idéias
tém sido intensamente influentes sobre os cientistas
naarea, os quaistém se esforcado tanto no sentido de
demonstrar a validade dessas assertivas, quanto
naguele de demonstrar o quéo falhas elas podem ser.

Como o estudo dadiversidade das espéciesé central
em teoria de ecologia e também um assunto de
interesse prético relacionado as escolhas de areas e
estratégias para a conservagado, esse tema é sempre
atual e sempre polémico. Meu objetivo nesse texto
serarevisar as idéias sobre uma teoria unificada da
diversidade, mas buscando avaliar com maior
distanciamento o significado epistemol 6gico dabusca
dessas generalizagbes em ecologia. Para isso, vamos
primeiro rever algumas visdes sobre o papel das
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generalizagBes em nossa &rea de pesquisa e depois
tratar deavaliar aestruturaconceitual dasditasteorias
unificadas. No geral, esse é um texto muito mais
“esquematico” que buscatornar um pouco maisdidética
a teoria e facilitar sua compreensdo e teste em
situacOes reais.

O PAPEL DAS “GENERALIZACOES' E
“LEIS” EM ECOLOGIA

Generalizar é predizer o comportamento de um
sistemamaior apartir do comportamento de umaparte
ou subsistema. Em geral, buscamos generalizactes
simples (faceisde entender) gue se mantém poderosas
(tem grande poder preditivo) e robustas (ndo s&o muito
dependentes de pequenas mudangas em seus
pressupostos). Estamos sempre pedindo muito, ndo é?

Naformamais simples, as “ generalizacfes sdo as
hipoteses testaveis que os ec6logos usam para
investigar processos particulares’ (Vepsalainen &
Spence 2000). Nesse sentido, as generalizages sdo
“ferramentas conceituais’ que* usamos’ paramanejar
asinformagdes disponiveis sobre sistemas particul ares
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e nos permitem avaliar que processos podem estar
ocorrendo: se aqueles que geraram a generalizagdo
proposta ou se outros ndo incluidos na teoria que
embasa ageneralizagdo utilizada.

Seguindo as idéias gerais de Kuhn (1987), as
hi p6teses seriam generaizagbes smples sobre sistemas
particulares, muitas vezes facilmente testaveis
imediatamente por experimentos, enquanto paradigmas
s80 generalizagbes em escalas muito mais altas, que
permitem a construcdo de hipdteses e que ndo podem
ser descartadas com um experimento isolado. A
variagdo de escala e a confusdo que esse processo
parece gerar na concepgdo de ciéncia de muitos
ecblogos é ressaltada nesse extrato do texto de
Vepsalainen & Spence (2000):

“Perhaps the words ‘ hypothesis' and ‘theory’ have been

worshipped too much by scientistsin general. A main point

of this essay is that these are only generalizations about

nature that lie somewhere along a continuum of

abstraction.””

O processo de compreensdo de sistemas complexos,
interativos e multi-niveis, precisa basear-se em
sistemas de generali zagOes que também respeitam um
sistema de escal as e que também sdo interligados. H&
uma corrente de abstracdes cujos elos séo
generalizacdes e que vao da hipdétese ao paradigma.

Dadaadiversidade davida, é esperado que qual quer
generalizacdo seja“limitada’ e que falhe fora desses
limites. Em alguns aspectos, anatureza hierarquicada
diversidade estabel ece limites para as generalizagcoes
a medida que tomamos conjuntos cada vez maiores
de formas vivas (e.g., ramos mais basais de um
relacionamento filogenético). Como conseqliéncia
imediatadisso, € muito facil aceitar que osfenébmenos
observados relativos a diversidade sejam resultados
de multiplas causas e que nenhum fator Gnico isolado
possa explicar acomplexidade que observamos. Essa
concepcao € radicamente contréria a existéncia de
umateoria unificada paraabiodiversidade. Sera?

Por outro lado, durante o processo de
desenvolvimento e amadurecimento de qual quer
ciénciae, aEcologianao é excegdo, alguns principios
gerais ou relacBes amplas tendem a surgir e a se
estabelecer. A Unificacao desses principios,
demonstrando suarelacéo com umateoriamaisampla,
€ sempre perseguidacomo aestratégiamaislégicapara
chegar aumateoriarealmentegeral.
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Principios gerais em ecol ogiapodem ser resultado
da“tirania’ doscientistas com maior capacidadevocal
ou mais abundantes, sugerindo que determinados
“principios gerais’ parecem apenas funcionar para
“aves, borboletas e plantas com flores’ (Vepsalainen
& Spence 2000). O vicio “taxondmico” dos estudos
ecolégicos e a disparidade de quantidade de
informagfes sobre detalhes da organizagéo da
diversidade bioldgica entre sistemas temperados e
tropicais, no minimo limitam apossibilidade de testes
acurados paraa gumas generalizacbes. Mesmo assim,
guais seriam os principios gerais, bem embasados em
informacdes empiricas, para o estudo da
biodiversidade?

PRINCIPIOS E RELACOES GERAIS

Existem muitas relacbes que podem ser
consideradas gerais em ecologia e que foram
cuidadosamente avaliadas com informagdes de campo.
Na Tabela | apresento algumas delas com suas
principais predigdes. A lista ndo é completa, mas
exemplificaalgumas dasidéias maisinfluentes sobre
0 comportamento dos ec6logos quando vao a campo
buscar dados.

Se partirmos de uma defini¢do ampla de ecologia
como o0 “estudo da distribuicdo e abundancia das
espécies’ (Andrewartha & Birch 1954), todos os
exemplos de teorias gerais apresentadas na Tabela |
tém expectativas testaveis sobre abundancia local e
distribuicdo, com consequiéncia direta para a
diversidade local de espécies em umacomunidade.

Dadaageneralidade com que sdo observados, uma
unificac8o desses conceitos da Tabela | geraria um
sistemaconceitual realmenteimportante paraexplicar
abiodiversidade. Essafoi exatamente essaaproposta
de Hubbell (2001), buscando unificar a teoria de
Preston sobre distribuic¢éo e abundancia com ateoria
deequilibrio de Biogeografiade |lhasde MacArthur e
Wilson. No entanto, um potencial “desconforto” que
essa teoria apresenta é que Hubbell a descreve como
umateoria“neutra’ dabiodiversidade. Vamos entender
0s principios paraaunificacéo, seus pressupostos e o
gue pode significar a neutralidade nesse contexto.
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Tabelal. Exemplo de alguns principios e teorias gerais para a biodiversidade e que sdo bem aceitas.

Principio/Teoria

Predicbes mais importantes

CitacOes

Nicho/Distribuigdo/Abundancia

Espécies de nicho amplo sdo abundantes localmente
e de digtribuicdo ampla

Darwin (1859), Brown
(1984)

ExclusBo comptitiva

Espécies com nicho muito similar ndo co-ocorrem.

Gause (1934), Hardin
(1960)

Distibuicdo de abundancia
lognorma

A distribuicéo de abundéancia entre espécies em uma
comunidade segue a distribuicio lognormd.

Preston (1948, 1962,
1980)

Biogeografia de llhas distAncia de fontes.

Rigqueza aumenta com &rea da ilha e diminui com a

MacArthur & Wilson
(1963, 1967)

ESTRUTURA E PREDICOES DA TEORIA
NEUTRA UNIFICADA

Hubbell argumentaque € possivel integrar asteorias
de Preston e de MacArthur-Wilson partindo de alguns
pressupostos béasicos.

a) Todososindividuosdentro de umacomunidade
sdo “iguais’ com respeito a probabilidade per
capita deter filhotes, morrer, migrar e de especiar
(verbo estranho esse... mas caro leitor, um dos
model osde que Hubbell trata assim apossibilidade
de especiacdo em um Unico passo como pode
ocorrer por hibridac&o e poliploidia.
b) O sistema é regido por uma regra geral de
limitagdo derecursos: 0 “ somatorio-zero” significa
gue uma espécie ndo pode aumentar sem que esse
efeito seja contrabalancado com a diminuicéo da
abundancia de outras espécies presentes. O total
de individuos por unidade de area é constante.
c) Deriva ecoldgica. Processos estocasticos
comandam as variagdes de abundancias das
espécies sob a restricdo da limitacdo de recursos
sob o critério acima. Como os individuos sdo
equivalentes, o que se estabelece é um processo
de “random walk” que determina a rigueza de
espécies local.

Parte consideravel dos argumentos e,
principal mente, as dedugdes mateméti cas necessérias
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a construcdo dessa teoria foram tomadas emprestado
da Teoria Neutra de Evolucéo Molecular de Kimura
(1983). Muitas das deducbes necessarias envolvem
um esforgo analitico arduo e osresultados, previamente
atingidos para aquele campo da genética e evolugao,
se mostraram adequados e encurtaram muito dos
caminhos.

Visto dessa forma, um pesquisador que tenha
andado um pouco por ambientes naturais e observado
asinteracdes|ocais de espécies com certezase sentira
desconfortével:

a) Os organismos ndo sdo iguais: diferencas de
tamanho corporal entre espécies que co-ocorrem
em comunidades naturais fazem com que haja
grandes diferencas de probabilidade per capita de
produzir filhotes, morrer oumigrar, dadaumarelacéo
geral entre tamanho corporal e caracteristicas
biondmi cas nas espécies. Essasdiferencastambém
afetam o padrao de uso daenergiatotal disponivel
no sistema entre individuos e consequentemente
entre espécies;

b) As abundancias totais por unidade de area

podem variar muito entre manchas dentro da

mesma comunidade;

) Interaces entre espécies parecem reger, pelo

menos para alguns conjuntos de espécies, a

dindmica de muitas populacdes de animais e

plantas.
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No entanto, com base nos pressupostos
apresentados, Hubbell deduz umateoriaunificadaque
€ capaz de produzir predi¢cdes sobre uma vastissima
gama de fenbmenos biolbgicos desde padrdes de
distribuicéo, filogenia, abundancia local, regional,
riqueza de espécies e dindmica metapopulacional.
Algumas predigdes interessantes e que podem ser
exploradas empiricamente so:

a) A deducdo de umadistribuic&o de abundancias
para as comunidades locais generalizada: a
distribuic¢do multinomial de somatério zero (“zero-
sum multinomial distribution”). A caracteristica
importante que confere generalidade a essa
distribuicéo é que ela pode apresentar um padréo
igual ao da série geométrica, log-sérieelognormal
de acordo com alguns de seus parametros;

b) O mecanismo que geradiferencas entre ostipos

de padrédo de distribuicdo que podem ser

observados esta ligado ao grau de isolamento de
areas fonte e, portanto, fortemente influenciado
pelas taxas de disperséo;

¢) No processo de deducdo da teoria surge um

parametro adimensional de diversidade q , que €

igual a duas vezes a taxa de especiagdo vezes 0

tamanho da metacomunidade. Esse nimero tem

valor central em todateoriaaparecendo nosmodelos

de distribui¢o de abundancia e controlando o

padrao de distribuicéo biogeogréfica em todas as

escalas;

d) A teoria prediz que as relacbes espécie area

tem forma dependente da escala espacial

considerada. Na escala local, curvas espécie-area

devem ser sensiveis a abundanciarelativaloca e

aparecer curvilineares em gréficos log-log. Na

escalaregiona arelagdo serialinear em gréficos
log-log. A inclinagdo dessa reta deve ser uma
funcéo de qe das taxas de dispersao;

e) A teoriaprediz que espéciesendémicasouraras

séo recentes na filogenia e que espécies mais

abundantes e amplamente distribuidas sdo mais
antigas.

Essesresultadostém umagrandeimportancia, néo
apenas para a estrutura tedrica da ecologia, mas por
discutir fenébmenos biogeogréficos, da filogenia e da
abundancia das espécies, afetam diretamente as
propostas para conservacdo da biodiversidade. A
assertiva sobre endemismo, raridade e filogenia tém

profundo efeito na nossa concepcao de estratégias de
conservacao, jaque, paramuitos de nds, o endemismo
ou raridade é uma caracteristicaintrinseca daespécie
e que afeta sua probabilidade de extingdo. Muitos
estudosinclusive demonstram umarel agdo entre essas
caracteristicas e as caracteristicas biondmicos em
grupos de espécies (Hubbell & Foster 1986, Arita et
al. 1990, Arita 1993, Gillespie 2000).

SOBRE NEUTRALIDADE

A neutralidade, definidano nivel doindividuo, tem
conseqliéncias importantes sobre nossa visao do
conceito de nicho ecoldgico e seu papel para a
compreensdo dos processos no nivel da comunidade.
Gotelli & McGill (2006) observam que

“Neutral models posit that consistent niche differencesare

not present and that community structure can be accounted

for by random col onization, migration, and extinction.” z

O modelo neutro coloca uma possibilidade de
estrutura de comunidade “baseada na dispersao” em
contraposicdo em uma estrutura baseada em regras
de assembléia “baseadas no nicho”. Direta ou
indiretamente ele coloca em xeque muito do que se
percebe sob a estrutura de comunidades naturais
resultado da aplicagdo de um modelo de assembléias
determini sticamente organizadas por “ compatibilidade”
de nicho (Grant 1966, Grant 1972, Diamond 1975,
Diamond 1978), ou apenas fracamente afetada por
fatores historicos (Ricklefs & Schluter 1993). Apesar
de Hubbell dedicar um capitulo de seu livro a buscar
reunir as teorias baseadas em dispersdo e em nicho, é
claro que a concepcao neutra de comunidade é
radi calmente novae abalaa gunsalicercesimportantes
de nossa visdo dos sistemas naturais.

Um caso particular que éimportante ressaltar, para
evitar confusdes, é adistincdo entre neutro e nulo. Os
modelos nulos sdo estratégias para identificar
componentes interativos de sistemas naturais,
construindo uma distribui¢cdo condicional para
parametros da estrutura de comunidades, mas
mantendo alguns componentes ndo modificados. Os
model os nulos mantém algumas propriedades que déo
realismo biol6gico, como muitos aspectos basicos do
nicho das espécies, no intuito de identificar se os
processos interativos sao realmente importantes para
estruturar essa comunidade. Essas propriedades séo
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descartadas nos modelos neutros (Gotelli & Mcgill
2006).

ALGUM ESPACO PARA UMA TEORIA
BIONOMICA?

Nesse ponto coloco uma questdo: é o fim da
bionomia? Seradesnecessario observar diferencassutis
entreindividuos e marcantes diferencas entre espécies,
moldadas pela selecdo natural, se buscamos predizer
os padrBes de distribui ¢do e abundanciaentre espécies?
Seria a diversidade total, e a maioria dos padrfes
observaveis em comunidades naturais, regidos por um
pardmetro transcendental ? relacionado ao tamanho
da comunidade e a taxa de especiagdo?

Sou obrigado a admitir que em um primeiro
momento essa possi bilidade mefascina. Identificar um
valor unico, unificado, com 0 mesmo poder do ‘p’
para a geometria euclidiana é algo de uma simetria
estética profundamente atraente. No entanto, algo na
minha experiéncia no campo me sugere que apesar
de muitos resultados parecerem adequados, aindafalta
algoimportante.

Minhaprincipal criticaao modelo éasuabase mais
profunda: aequivalénciaentreindividuos. Em nenhum
momento sequer das 346 paginas de texto do livro de
Hubbell o tema “tamanho corporal” aparece. Em
nenhuma das mais de 300 citagfes do livro se trata
explicitamente do efeito do tamanho corporal sobreos
padrbes de abundéancia de espécies. Essa também é
uma teoria geral, que ndo parece estar unificada ao
model o apresentado.

Hubbell (2001) em seu capitulo sobre a
reconciliagdo entre asteorias de disperséo e asteorias
de nicho na estrutura das comuni dades argumentaque
aequivalénciaentreindividuos pode ser maissimples
de ser observado do que se espera. Seu argumento é
gue se existe umatendénciade diferenciacéo de nicho
dentro de comunidadeslevariaaval ores equivalentes
de adaptabilidade per capita. A idéia é que, alongo
prazo, as espécies que tendem a persistir na
comunidade tendem a ter uma taxa de crescimento
igual a zero. Essa equivaléncia, alongo prazo, seria
umaevidénciadeigual dade entre espécieseindividuos
dentro das comunidades.

N&o é por acaso, que para evidenciar a idéia
expressa acima, como ha maior parte dos momentos
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crucias de discussdo do livro, Hubbell lanca méo de
exemplos de comunidades de arvores. Nao é dificil
imaginar que o sucesso de estabelecimento entre
plantas possa estar ligado aum processo de somatério
zero (devido a restri¢cdes de espaco) e que séo
fortemente af etados por processos de derivaecol 6gica
resultado de colonizag&o e dispersdo. Um modelo de
autdbmato celular pode descrever bem umacomunidade
de plantas com muitas das condi¢cdes neutras dateoria.
Plantas sdo animais muito parados...

Por outro lado, comunidades defelinosem florestas
tropicais (variando de tamanho corporal de um gato
mourisco a uma onga parda) ou de insetos aguéticos
(variando de pequenos Ephemeroptera detritivoros a
grandes Megaloptera) ndo parecem téo claramente
seguir as premissas desse modelo.

CONCLUSOES E PERSPECTIVAS

As principais perspectivas de discusséo sobre um
tema t&o interessante como esse sdo os DADOS. A
teoria neutra apresenta uma quantidade enorme de
predicOes testaveis e que merecem um avango de
campo, com testes planejados e se possiveis com uma
abordagem experimental. Na verdade, existem mais
artigos discutindo teoricamente aspectos da teoria
neutra (Volkov et al. 2003, Chave 2004, Fuentes 2004,
Alonso & Mckane 2004, Hubbell & Borda-De-Agua
2004, Maurer & McGill 2004, Hubbell 2006; Hu et al.
2006) do que artigos tentando avaliar com dados suas
predi¢des (Mcgill 2003, Dornelas et al. 2006,
Thompson & Townsend 2006).

Um exemplo importante de teste de um aspecto
central dateoriaé o gjuste a distribui¢do multinomial
de somatdrio zero feita por Mcgill (2003). Naquele
estudo, no entanto, utilizando dados de |evantamento
de aves, ndo se apresentou nenhuma evidénciade que
adistribuicao preditapelateorianeutrateriaum melhor
gjuste a dados de campo. Na verdade, a distribuicdo
lognormal se mostrou mais eficiente nos ajustes em
95% dos casos.

Considerando as perspectivas apenas do ponto de
vista dos testes empiricos da teoria eu listaria as
seguintes areas como interessantes objetos de
pesquisa:

a) Ajustesadistribuico preditapelateorianeutra

em umavariedade de situagdes e grupos biol 6gicos
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distintos, jaque ostestes até agora se restringiram

a grupos de aves,

b) Avaliar a premissa da equivaléncia entre

individuos em diferentes assembl é as de espécies.

Uma maneira de fazer isso € avaliar se a

abundancia permanece constante por unidade de

area no mesmo tipo de assembléia em diferentes
sistemas;

¢) Uma das mais interessantes predicdes do

model o e que ndo parece muito complexadetestar

€ de que espécies endémicas e/ou raras (definida
em termos de abundancia) devem ser recentes.

Essa hipétese pode ser testada com grupos com

filogenia mais estabel ecida e com bons dados de

distribuicdo. Talvez alguns grupos de insetos

(libélulas e abelhas) e a maioria dos vertebrados

satisfagam essas condigoes.

Ao fim, vale a pena considerar que o proprio
Hubbell (2001) sugere que aunificagcdo completapara
uma teoria de biodiversidade deve incluir aspectos
importantes dateoriado nicho, e que essateoriaainda
estaparaser desenvolvida. Algumastentativastetricas
ja estdo em andamento e apresentam resultados
promissores (Chase 2005). Nesse contexto o grau com
que a diferenciacdo de nicho pode aumentar a
equival éncia ecol dgica dentro de uma comunidade é
um pressuposto importante que pode servir de bases
para uma unificagdo mais ampla, mas que ndo foi até
agoratratado convenientemente.
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NOTAS

1“Talvez as palavras “hipétese” e “teoria” tenham sido
excessivamente veneradas por cientistas em geral. Um ponto central
nesta discussgo € que estas sd0 apenas generalizagdes sobre a natureza
que se ap6iam em algum lugar ao longo de um continuum de
abstracdo”. (N. E.).

2 “Modelos neutros sugerem que diferengas consistentes de nicho
ndo existem e que a estrutura da comunidade pode ser explicada por
colonizagdo, migragéo e extingdo aleatdrias”. (N. E.).
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