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RESUMO: As comunidades são assembléias de espécies co-ocorrentes que interagem potencialmente umas 

com as outras. Elas são resultado não apenas de uma série de processos ecológicos ou “regras de montagem”, mas também 
de processos evolutivos passados e contínuos. Nos últimos anos, as regras de montagem têm recebido maior atenção dos 
ecólogos e dois processos diferentes têm sido explorados: os filtros ambientais e a similaridade limitante. Como os 
processos envolvidos na formação das assembléias parecem variar de uma forma dependente de escala, espera-se que tais 
regras de montagem tenham diferentes efeitos ao longo de diferentes escalas espaciais. Compreender essa relação entre os 
processos ecológicos e as escalas espaciais nas quais eles atuam tem sido um grande desafio entre os estudiosos. Nesse 
contexto, a incorporação de dados filogenéticos e funcionais às abordagens clássicas de diversidade tem estabelecido a 
base de uma emergente área de pesquisa em ecologia de comunidades, impulsionando o desenvolvimento de muitas 
ferramentas para detectar a subjacente estrutura das assembléias e, portanto, inferir os processos de montagem 
responsáveis pela formação das assembléias. Aqui, demonstramos como a utilização de diferentes medidas de diversidade 
filogenética e funcional juntamente com o uso de diferentes modelos nulos pode ser uma abordagem promissora na 
solução de paradigmas ainda pouco compreendidos, discutindo como tais métodos podem aumentar o poder preditivo 
dessa crescente área de pesquisa. 
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INTRODUÇÃO 
 
Um dos principais objetivos da Ecologia é 

esclarecer os processos responsáveis pelos padrões 
de composição e estrutura das assembleias de 
espécies (WEIHER; KEDDY, 1999). Esse antigo 
desafio tem estimulado a proliferação de estudos 
que testam a ideia de que existem conjuntos de 
restrições (regras) sobre a formação e manutenção 
(montagem) das assembleias. A expressão 
“assembly rules”, mais conhecida em português 
como “regras de montagem”, e muitas vezes 
traduzida erroneamente como “regras de 
assembleia”, foi originalmente usada por Diamond 
(1975) em um estudo clássico sobre a avifauna do 
arquipélago de Nova Guiné. Observando que 
diversos pares de espécies nunca ou raramente 
ocorriam juntos em uma mesma ilha, a ausência de 
barreiras geográficas ou restrições climáticas que 
limitassem a dispersão dessas espécies levou 
Diamond (1975) a concluir que o padrão observado 
deveria ser consequência da exclusão competitiva. 
Assim, ele definiu um número de regras de 
montagem que predizem como a competição pode 
levar a padrões não aleatórios de co-ocorrência de 
espécies (DIAMOND, 1975). Desde então, regras 
de montagem tem sido definidas como os processos 

ecológicos impostos sobre um banco regional de 
espécies que atuam para determinar a estrutura das 
assembleias, definindo seus padrões no espaço e no 
tempo (KEDDY, 1992). 

Entretanto, as regras inicialmente propostas 
por Diamond (1975) foram alvo de diversas criticas 
devido a ausência de modelos nulos apropriados 
para testá-las (CONNOR; SIMBERLOFF, 1979), ou 
seja, como definir quando um padrão de co-
ocorrência é maior ou menor que o esperado ao 
acaso e como determinar um modelo estatístico 
minimamente realista para responder a essa 
pergunta? O que se seguiu foi um debate massivo 
sobre os determinantes da estrutura e composição de 
comunidades naturais, principalmente focado na 
busca por evidências empíricas de assembleias 
formadas (montadas) de acordo com regras 
previsíveis (WEIHER; KEDDY, 1999). No livro 
“Ecological Assembly Rules”, Weiher e Keddy 
(1999) apresentaram dois paradigmas fundamentais 
para a compreensão da estrutura de assembleias 
naturais. O primeiro, chamado paradigma da ilha, 
consiste em construir uma lista de espécies para um 
local particular e, então, testar por meio de modelos 
nulos o papel da competição sobre os padrões de co-
ocorrência das espécies. Esse paradigma assume que 
espécies com requerimentos ambientais similares 
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não devem coexistir por causa da sobreposição dos 
seus nichos e, portanto, devido à competição por 
recursos similares. O segundo, chamado de 
paradigma das características ligadas ao ambiente, 
consiste em relacionar as características ecológicas 
(funcionais ou fenotípicas) das espécies com os 
fatores ambientais do habitat em que vivem e, então, 
especificar por meio de modelos nulos como a 
composição de características muda com mudanças 
específicas no ambiente. Nesse caso, assume-se que 
os fatores ambientais devem atuar como um filtro, 
removendo espécies que não possuem 
características que as permitam persistir sob um 
particular conjunto de condições. Tais paradigmas 
foram importantes no desenvolvimento da ecologia 
de comunidades e são a base de diferentes modelos 
atuais que buscam esclarecer o papel das regras de 
montagem e, portanto, explicar a composição e 
diversidade das assembleias. 

Nos últimos anos, as regras de montagem 
têm recebido grande atenção dos ecólogos e os dois 
principais processos frequentemente investigados e 
considerados responsáveis pela estruturação das 
assembleias ecológicas são os filtros ambientais e a 
similaridade limitante (e.g. WEIHER; KEDDY, 
1999; WEBB et al., 2002; PAUSAS; VERDÚ, 
2010). Os filtros ambientais atuam como regras de 
montagem por selecionarem espécies que possuem 
características similares que as permitem sobreviver 
e reproduzir efetivamente em um ambiente. Por 
outro lado, a similaridade limitante assume que a 
co-ocorrência de espécies somente é possível se elas 
possuírem características distintas entre si (ou seja, 
baixa sobreposição de nicho), pois espécies com 
características muito similares devem se excluir por 
causa da competição (FUNK et al., 2008). Embora 
esses sejam dois processos amplamente 
evidenciados na literatura, existem outros 
mecanismos igualmente importantes para a 
formação das assembleias, como por exemplo, as 
taxas de dispersão e de colonização-extinção de 
espécies. Altas taxas de dispersão parecem aumentar 
a abundância local de espécies, reduzindo a 
probabilidade de extinção por causa de 
competidores dominantes ou predadores 
(KNEITEL; MILLER, 2003). Por outro lado, as 
dinâmicas de colonização-extinção podem regular a 
história de formação das assembleias, influenciando 
diretamente a sua estrutura e composição 
(HUSBAND; BARRETT, 1996; CHASE, 2003). 
 
Escalas espaciais 

Diversos estudos sugerem que diferentes 
processos influenciam a co-ocorrência de espécies e 
a manutenção das assembleias em diferentes escalas 

espaciais (Figura 1, LEVIN, 1992; CHASE; 
LEIBOLD, 2002; BUCKLEY et al., 2010; GÓMEZ 
et al., 2010; GOTELLI et al., 2010; MCGILL, 
2010). Os processos biogeográficos de grande 
escala determinam o banco regional de espécies a 
partir do quais as assembleias são formadas. Por sua 
vez, os processos ecológicos em escala local podem 
ser consequência da composição e diversidade do 
banco regional (RICKLEFS; SCHLUTER, 1993). 
Os processos regionais incluem aqueles fatores tais 
como imigração a longa distância, especiação e 
eventos históricos, que proporcionam a fonte de 
espécies para colonizar e aumentar a diversidade das 
assembleias locais. Em contraste, processos locais 
incluem fatores tais como competição, predação, 
parasitismo e perturbações, que influenciam a 
diversidade de espécies em uma assembleia. Assim, 
escalas regionais são definidas pela distribuição 
geográfica de colonizadores potenciais para as 
assembleias locais, enquanto que as escalas locais 
são definidas pela extensão espacial das interações 
das espécies (SRIVASTAVA, 1999; HE et al., 
2005). No entanto, categorizar escalas espaciais é 
um exercício subjetivo uma vez que dependerá dos 
processos que se quer investigar e do organismo em 
estudo. Além disso, é preciso ter em mente que os 
processos ecológicos ocorrem de forma contínua 
através de escalas espaciais diferentes (Figura 1). 

Como os processos envolvidos na formação 
das assembleias são dependentes da escala espacial 
espera-se que os filtros ambientais estruturem as 
assembleias predominantemente em escalas 
espaciais maiores, onde espécies com requerimentos 
ambientais similares devem ocorrem em habitats 
similares e específicos (por exemplo, florestas ou 
savanas). A alta heterogeneidade de habitats nessa 
escala espacial permite que diferentes grupos de 
espécies se distribuam por diferentes tipos de 
habitats, consequentemente, aumentando as 
diversidades gama e beta. Por outro lado, em escalas 
espaciais menores, a homogeneidade do habitat 
deve aumentar a importância da similaridade 
limitante, tornando-a uma restrição predominante 
para a co-ocorrência de espécies com características 
similares (WEBB et al., 2002). 

Apesar do recente interesse em compreender 
os padrões espaciais dos diferentes processos 
ecológicos subjacentes à co-ocorrência de espécies, 
os limites (extensões espaciais) das assembleias 
ainda permanecem fortemente debatidos, com 
alguns pesquisadores sugerindo a desintegração das 
assembleias ecológicas (e.g. RICKLEFS, 2008; 
RICKLEFS, 2009) e outros defendendo a utilidade 
do conceito de assembleia (e.g. BROOKER et al., 
2009). Uma das possíveis fontes de debate é a 
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contínua divergência e aparente contradição com 
relação aos processos que estruturam as assembleias 
– relacionada à aparente incapacidade da Ecologia 
de comunidades em apresentar regras e princípios 
gerais (PETERS, 1991; LAWTON, 1999). Por 
exemplo, Ricklefs (2008) argumenta que os 
processos podem ocorrer de forma dinâmica e 
contínua ao longo de diferentes escalas espaciais, 
enquanto que Brooker et al. (2009), mesmo 
concordando com a flexibilidade dos processos, 
defende uma abordagem hierárquica, onde os 

processos tendem a ocorrer em escalas específicas. 
Ainda assim, existe um consenso crescente de que 
as assembleias são produtos comuns tanto de 
processos locais quanto regionais (GASTON; 
BLACKBURN, 2000; LOREAU, 2000; HE et al., 
2005; SHURIN; SRIVASTAVA, 2005), e o que se 
observa é um aumento na quantidade de trabalhos 
abordando o contexto espacial dos processos 
ecológicos (BUCKLEY et al., 2010; GOTELLI et 
al., 2010; MEYNARD et al., 2011; ALGAR et al., 
2011). 

 
Figura 1. Representação diagramática de como diferentes processos ecológicos regulam a composição e a 

estrutura de assembleias ao longo de diferentes escalas espaciais. As linhas representam o gradiente 
de ação dos processos ecológicos sobre as diferentes escalas (linhas sólidas = forte ação dos 
processos; linhas tracejadas = intermediária ação dos processos; linhas pontilhadas = fraca ou 
nenhuma ação dos processos). Adaptado de Brooker et al. (2009). 

 
A tendência de abandonarmos estudos 

específicos e particulares em escala local e 
partirmos para estudos que integrem diversas 
escalas espaciais é certamente uma das formas de 
aumentarmos o poder de previsão da Ecologia de 
comunidades. Adicionalmente, ao buscarmos 
compreender as estruturas filogenética e funcional 
dessas assembleias, como discutiremos a seguir, 
estaremos mais próximos de produzir 
generalizações que possam ser amplamente 
aplicadas e, portanto, mais próximos de 
compreender os processos que levam à composição 
e estrutura das comunidades. 
 
Diversidade filogenética das assembleias 

A incorporação das relações de parentesco 
das espécies às abordagens clássicas de diversidade 
estabeleceu a base da emergente área de pesquisa 
em filogenia de comunidades e tem impulsionado o 

desenvolvimento de muitas ferramentas para 
detectar a subjacente estrutura das assembleias (veja 
revisões em WEBB et al., 2002; CAVENDER-
BARES et al., 2009; VAMOSI et al., 2009; 
PAVOINE; BONSAL, 2011). Um dos objetivos dos 
métodos baseados na filogenia é inferir os processos 
de montagem a partir das relações filogenéticas de 
espécies co-ocorrentes. Nesse contexto, o 
parentesco é frequentemente considerado um 
substituto para a semelhança ecológica entre as 
espécies, uma vez que geralmente se assume que as 
características tendem a ser conservadas ao longo 
das linhagens e, portanto, espécies mais aparentadas 
devem ser mais similares em suas características 
ecológicas. Porém, como nem sempre isso ocorre 
(veja CAHILL et al., 2008; LOSOS, 2008), análises 
da estrutura filogenética de comunidades em 
conjunto com a análise da distribuição e evolução de 
características ecológicas entre espécies co-
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ocorrentes (WEBB et al., 2002; GÓMEZ et al., 
2010), permitem uma compreensão mais clara dos 
processos de montagem. Por isso, a estrutura 
filogenética das assembleias depende da forma 
como as características ecológicas evoluíram 
(Tabela 1). Por exemplo, se espécies relacionadas 
proximamente são similares em suas características 
ecológicas (conservação dos traços ou forte sinal 
filogenético), os filtros ambientais deverão 
determinar assembleias compostas por espécies com 
características similares e, nesse caso, mais 
aparentadas que o esperado ao acaso (agrupamento 
filogenético). Por outro lado, se espécies pouco 
aparentadas são mais similares em suas 
características ecológicas (convergência), os filtros 
ambientais irão determinar assembleias 

caracterizadas por espécies menos aparentadas do 
que o esperado ao acaso (dispersão filogenética). 
Em contraste, se as características funcionais são 
conservadas, a similaridade limitante (competição) 
restringirá a co-ocorrência de espécies 
funcionalmente similares e, portanto, de espécies 
com relações filogenéticas próximas. 
Alternativamente, se as características funcionais 
são convergentes, a similaridade limitante 
restringirá a co-ocorrência de espécies 
filogeneticamente distantes, o que produz diferentes 
padrões filogenéticos dependendo do resultado das 
interações entre as espécies. Nesse caso, pode-se 
esperar um padrão filogenético igual ao esperado ao 
acaso (WEBB et al., 2002). 

 
Tabela 1. Distribuição esperada de táxons amostrados sobre a filogenia de um banco regional de espécies, dada 

várias combinações de relações filogenéticas e processos ecológicos. Adaptado de Webb et al. (2002). 
 Características Ecológicas Filogeneticamente 

 Conservadas Convergentes 

Processo Ecológico Dominante:   

Filtro Ambiental (Agrupamento Funcional) Agrupado Disperso 

Similaridade Limitante (Dispersão Funcional) Disperso Aleatório 

 
Para testar os processos de montagem é 

necessário quantificar tanto a evolução das 
características quanto a estrutura filogenética das 
assembleias. A evolução das características pode ser 
obtida pela análise da relação entre as distâncias 
funcionais e filogenéticas das assembleias. Essa 
relação, conhecida como sinal filogenético, pode ser 
estimada por diferentes métodos, incluindo a 
correlação de matrizes de distância (funcional 
versus filogenética), regressões (GRAFEN, 1989; 
LEGENDRE et al., 1994), contrastes filogenéticos 
(GARLAND et al., 1992), regressão por autovetor 
filogenético (DINIZ-FILHO et al., 1998), e o padrão 
geométrico da árvore filogenética (BLOMBERG et 
al., 2003; REVELL et al., 2008; STAYTON, 2008). 
Já a estrutura filogenética das assembleias pode ser 
acessada por diferentes medidas, como a 
Diversidade Filogenética (PD, FAITH, 1992), a 
Distância Média de Pares (MPD, WEBB, 2000), a 
Distância Média do Táxon mais Próximo (MNTD, 
WEBB, 2000), e a Variabilidade, Riqueza e 
Equitabilidade Filogenética de Espécies (PSV, PSR 
e PSE, HELMUS et al., 2007A). Para maiores 
detalhes dessas e outra medidas de diversidade 
filogenética, veja Cianciaruso et al. (2009), Vamosi 
et al. (2009) e Pavoine e Bonsall (2011). 

Diversidade funcional das assembleias 
A diversidade funcional é um conceito 

frequentemente relacionado aos bens, serviços e 
propriedades do ecossistema (como por exemplo, 
produtividade, decomposição e ciclagem de 
nutrientes). Prova disso é a extensa literatura 
existente, e ainda crescente, abordando a relação 
diversidade funcional versus funcionamento do 
ecossistema (e.g. DÍAZ; CABIDO, 2001; 
SRIVASTAVA; VELLEND, 2005; MAYFIELD et 
al., 2006; PETCHEY; GASTON, 2006; FLYNN et 
al., 2009; LALIBERTÉ et al., 2010). Outra 
consequência dessa estreita relação é o grande 
número de trabalhos desenvolvidos com 
assembleias de espécies vegetais (e.g. FONSECA; 
GANADE, 2001; DÍAZ et al., 2004; HOOPER; 
DUKES, 2004). Embora existam estudos 
evidenciando a relação entre assembleias de 
espécies animais e o funcionamento do ecossistema 
(veja SEKERCIOGLU, 2006 para referências), estes 
ainda são minoria dentro desse contexto. De modo 
geral, a expectativa básica aqui é que assembleias 
com alta diversidade funcional devem operar de 
forma mais eficiente pois alta diversidade funcional 
significa que uma ampla gama de recursos estão 
sendo mais bem utilizados. 
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Atualmente, um número crescente de 
trabalhos tem utilizado informações sobre as 
características funcionais (e.g., características 
morfológicas ou de história de vida) das espécies 
animais (e.g. BLACKBURN et al., 2005; 
PETCHEY et al., 2007; BLANCHARD et al., 2011; 
BLAUM et al., 2011; SAFI et al., 2011), 
proporcionando uma maior diversificação nos tipos 
de abordagens teóricas e nos tipos de organismos 
estudados. Grande parte desses estudos tem buscado 
principalmente compreender os mecanismos 
responsáveis pela formação das assembleias (veja 
GÓMEZ et al., 2010). Isso é possível porque as 
características funcionais das espécies fornecem 
informações sobre o uso de recursos e 
requerimentos do habitat e, por isso, podem 
esclarecer os processos que estabelecem os padrões 
de diversidade em múltiplas escalas (MASON et al., 
2007). A diversidade funcional é um componente da 
biodiversidade que busca, justamente, medir a 
extensão das diferenças ecológicas entre as espécies 
de uma assembleia (DÍAZ; CABIDO, 2001; 
HOOPER et al., 2002) e, portanto, pode ajudar a 
compreender os padrões de co-ocorrência de 
espécies e regras de montagem dirigidas por 
características funcionais (MASON et al., 2007; 
PETCHEY et al., 2007; GÓMEZ et al., 2010; SAFI 
et al., 2011). Em outras palavras, a diversidade 
funcional leva em consideração informações que se 
relacionam com a capacidade das espécies em 
manterem suas populações em dada área, indicam 
como as espécies exploram os recursos do ambiente, 
a velocidade de crescimento populacional, a 
capacidade de dispersão e colonização, além da 
quantidade de recursos que as espécies podem 
adquirir. De modo geral, as medidas de diversidade 
funcional representam – de diferentes formas – 
como as espécies se distribuem em um espaço 
multidimensional, onde cada dimensão é definida 
por uma característica ecológica e, por isso, estão 
diretamente relacionadas com a teoria do nicho, 
especialmente com a visão Eltoniana de nicho 
ecológico (SOBERÓN, 2007). 

As medidas de diversidade funcional podem 
ser divididas em três categorias principais, cada uma 
delas correspondendo a um aspecto da diversidade 
funcional: riqueza funcional, equitabilidade 
funcional e divergência funcional (MASON et al., 
2005; MOUCHET et al., 2010). As três facetas são 
complementares e, tomadas em conjunto, descrevem 
a distribuição das espécies e suas abundâncias 
dentro do espaço funcional. A riqueza funcional 
representa a quantidade do espaço funcional 
ocupado por uma assembleia de espécies. A 
equitabilidade funcional corresponde a quão 

regularmente as abundâncias das espécies são 
distribuídas no espaço funcional. Finalmente, a 
divergência funcional define o quão distante as 
abundâncias das espécies estão do centro do espaço 
funcional (MOUCHET et al., 2010). A escolha por 
uma medida depende das questões que estão sendo 
levantadas e o contexto do estudo. Mouchet et al. 
(2010) propõem um guia para o uso das medidas de 
diversidade funcional com base em duas questões 
principais: a influência da biodiversidade sobre o 
funcionamento do ecossistema e a elucidação dos 
processos que governam os padrões de 
biodiversidade em escala local, regional e 
continental. A primeira questão busca esclarecer 
quais facetas da biodiversidade possuem maior 
influência sobre os processos do ecossistema e em 
que condições ambientais. Para este objetivo, a 
combinação das medidas FRic (Functional 

Richness, VILLÉGER et al., 2008), FDiv 
(Functional Divergence, VILLÉGER et al., 2008) e 
FEev (Functional Evenness, VILLÉGER et al., 
2008) parecem constituir uma combinação relevante 
(MOUCHET et al., 2010). Por outro lado, a segunda 
questão busca revelar as regras de montagem 
subjacentes à estrutura da assembleia e, nesse caso, 
as medidas GDF (Generalized Functional Diversity, 
MOUCHET et al., 2008), FD (Functional Diversity, 
PETCHEY; GASTON, 2002; PETCHEY; 
GASTON, 2006) e FRic (Functional Richness, 
VILLÉGER et al., 2008) parecem ser capazes de 
diferenciar eficientemente os processos ecológicos 
responsáveis pela formação das assembleias, 
qualquer que seja a riqueza de espécies 
(MOUCHET et al., 2010). De todo modo, nosso 
objetivo aqui não é fazer uma revisão das medidas 
de diversidade funcional e suas diferentes 
propriedades. Para revisões sobre o assunto ver 
Petchey e Gaston (2006), Cianciaruso et al. (2009), 
Mouchet et al. (2008), Mouchet et al. (2010) e 
Pavoine e Bonsall (2011). 
 
Estrutura filogenética e funcional das 
assembleias 

Historicamente, os estudos de 
biodiversidade têm focado em medidas onde a 
diversidade de uma assembleia depende do número 
de espécies e de suas abundâncias relativas. 
Entretanto, a dificuldade em chegar a previsões 
gerais juntamente com o acesso a características 
detalhadas da história de vida das espécies tem 
levado a novas abordagens na caracterização da 
biodiversidade. Nesse contexto, as “medidas de 
diversidade filogenética” e as “medidas de 
diversidade funcional” têm emergido a partir da 
idéia de que as distâncias filogenéticas e funcionais 
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entre as espécies podem ser incluídas nas medidas 
de biodiversidade (COUSINS, 1991). 

As medidas de diversidade filogenética e 
funcional podem ser utilizadas para inferirmos os 
processos de montagem (assembly) das assembleias 
a partir das relações filogenéticas e funcionais entre 
as espécies presentes no banco regional. Tais 
relações correspondem à estrutura filogenética e 
funcional das assembleias e podem exibir três 
padrões contrastantes: agrupamento, dispersão e 
estrutura igual à esperada ao acaso (aleatória). O 
agrupamento filogenético ou funcional surge 
quando espécies co-ocorrentes são mais similares 
(filogeneticamente ou funcionalmente) do que o 
esperado ao acaso dado as relações filogenéticas ou 
funcionais do banco regional de espécies. Isso é 
interpretado como um efeito importante de filtros 
ambientais na estruturação da assembleia. Por outro 
lado, a dispersão filogenética ou funcional ocorre 
quando as espécies co-ocorrentes são mais distintas 
(filogeneticamente ou funcionalmente) do que o 
esperado ao acaso. Isso significa que a similaridade 
limitante deve ter um efeito predominante na 
estruturação da assembleia. Por fim, quando 
espécies co-ocorrentes não exibem uma estrutura 
igual à esperada ao acaso isso pode indicar que 
processos que independem do parentesco ou das 
características das espécies (e.g. limitação de 
dispersão e processos neutros) podem ser mais 
importantes na estruturação da assembleia 
(PAUSAS; VERDÚ, 2010) ou que tanto a 
similaridade limitante e os filtros ambientais operam 
simultaneamente na seleção das espécies que podem 
ocorrer na assembleia em estudo. 

Muitos estudos têm explorado os padrões 
filogenéticos e funcionais das assembleias com o 
objetivo de compreender os processos responsáveis 
pela co-ocorrência de espécies (e.g. PRINZING et 
al., 2008; GÓMEZ et al., 2010; SAFI et al., 2011). 
A dificuldade em unir os resultados desses estudos 
em uma única estrutura tem sido causada, em parte, 
pela ampla variedade de termos utilizados para 
representar processos similares. Por exemplo, 
assembleias exibindo agrupamento filogenético ou 
funcional são denominadas na literatura por termos 
do tipo clumped, clustered, underdispersed, 
aggregated, convergence ou patchy; todos se 
referindo ao mesmo conceito. Da mesma forma, 
assembleias exibindo dispersão filogenética ou 
funcional são identificadas por termos como 
evenness, dispersed, overdispersed, segregated, 
divergence ou uniform. Com o objetivo de evitar 
confusões semânticas, alguns autores têm sugerido o 
uso dos termos clustering e overdispersion para 
designar, respectivamente, agrupamento e dispersão 

(filogenética ou funcional), uma vez que parecem 
ter maior uso e consenso entre os ecólogos (veja 
revisões em PAUSAS; VERDÚ, 2010; PAVOINE; 
BONSALL, 2011). 
 
Integrando diversidade filogenética e funcional 

Diferentes medidas têm sido desenvolvidas 
para quantificar a estrutura filogenética e funcional 
das assembleias, e cada uma delas é sensível a 
diferentes aspectos da estrutura da assembleia. A 
escolha por um índice de diversidade dependerá das 
suas propriedades intrínsecas e eficiência em testar a 
hipótese biológica de interesse (ver PETCHEY; 
GASTON, 2006; PAUSAS; VERDÚ, 2010; 
PAVOINE; BONSALL, 2011). A diversidade 
filogenética é uma medida de diversidade de 
assembleias que incorpora as relações filogenéticas 
das espécies (MAGURRAN, 2004); enquanto que, a 
diversidade funcional representa a extensão das 
diferenças entre espécies baseada na distinção de 
suas características morfológicas, fisiológicas e 
ecológicas (PETCHEY; GASTON 2002). Dentre 
diferentes medidas, a PD (Phylogenetic Diversity, 

FAITH, 1992) é representada pela soma dos 
comprimentos dos ramos de uma árvore filogenética 
regional necessários para conectar todas as espécies 
presentes em uma assembleia local, da mesma 
forma como a medida FD (Functional Diversity, 
PETCHEY; GASTON, 2002; PETCHEY; 
GASTON, 2006) soma os ramos de um 
dendrograma funcional. Embora esse seja um claro 
exemplo de integração entre uma medida de 
diversidade evolutiva e uma ecológica, ainda existe 
uma falta de desenvolvimento conjunto entre os 
índices de diversidade filogenética e funcional (mas 
veja DINIZ-FILHO et al., 2011). Recentemente, 
Pavoine e Bonsall (2011) destacam que qualquer 
índice baseado em distâncias entre espécies pode ser 
aplicado tanto a uma distância evolutiva 
(filogenética) quanto ecológica (funcional), ou seja, 
qualquer índice baseado em uma árvore filogenética 
também pode ser aplicado a um dendrograma 
funcional e assim por diante. Por exemplo, a 
Distância Média de Pares (MPD, Mean Pairwise 

Distance), a Distância Média do Táxon mais 
Próximo (MNTD, Mean Nearest Taxon Distance), 
propostas por Webb et al. (2000), são duas medidas 
que se enquadram nessa lógica. A medida MPD 
quantifica a distância filogenética de pares entre 
cada uma das espécies na assembleia e, então, indica 
a distância filogenética média entre todos os táxons. 
A MPD é considerada uma medida basal das 
relações filogenéticas de espécies co-ocorrentes por 
capturar os maiores ramos de uma árvore 
filogenética e, por isso, as maiores distâncias 
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filogenéticas entre as espécies (WEBB, 2000). A 
medida MNTD quantifica a distância filogenética 
entre cada uma das espécies e sua vizinha mais 
próxima na árvore filogenética com o qual elas co-
ocorrem na assembleia e, então, indica a distância 
média do táxon mais próximo. A MNTD é 
considerada uma medida terminal das relações 
filogenéticas de espécies co-ocorrentes por capturar 
os menores ramos de uma árvore filogenética e, por 
isso, as menores distâncias filogenéticas entre as 
espécies (WEBB, 2000).  
 
Modelos nulos 

Para determinar a estrutura – agrupamento 
ou dispersão – filogenética ou funcional das 
assembleias, os resultados observados a partir das 
medidas de diversidade devem ser comparados a um 
modelo nulo de montagem de assembleias. Os 
modelos nulos constituem um teste estatístico para 
determinar se um padrão observado pode ocorrer na 
ausência de um processo particular (GOTELLI; 
GRAVES, 1996), e durante um longo tempo tem 
figurado proeminentemente na literatura sobre 
regras de montagem (WILLIAMS, 1964; HARVEY 
et al., 1983). Seu papel consiste em aleatorizar os 
dados da assembleia de forma a remover todos os 
efeitos dos processos sob estudo (GOTELLI; 
GRAVES, 1996), isto é, retirar qualquer efeito da 
identidade das espécies sobre a composição e, 
portanto, das relações filogenéticas ou funcionais 
das espécies (VAMOSI et al., 2009). Assim, o termo 
“modelo nulo” se refere ao fato de que o teste é 
considerado um representante da hipótese nula, 
onde o padrão observado é um produto do acaso 
(GÖTZENBERGER et al., 2011). 

A aleatorização pode ser aplicada de duas 
formas distintas: sobre a matriz de distância 
filogenética ou funcional de espécies, isto é, sobre a 
árvore filogenética ou dendrograma funcional; ou 
ainda sobre as espécies da matriz de co-ocorrência, 
isto é, sobre a distribuição espacial das espécies 
(HARDY, 2008). A aleatorização aplicada sobre a 
matriz de distância tende a manter a maior parte da 
estrutura filogenética e funcional originalmente 
presente no conjunto de dados. A mais simples 
consiste no rearranjo das posições das espécies entre 
as extremidades da árvore filogenética ou 
dendrograma funcional, mantendo assim, a estrutura 
e o comprimento dos braços da árvore ou do 
dendrograma inalterados. Se um banco de espécies é 
definido e contém espécies não amostradas, duas 
aleatorizações variantes podem existir: a 
aleatorização das espécies que somente foram 
amostradas no local de estudo; ou a aleatorização de 
todas as espécies do banco, estejam elas amostradas 

ou não. Uma aleatorização distinta ainda considera a 
abundância total de cada espécie, restringindo a 
permutação entre espécies com abundâncias 
similares (veja HARDY, 2008). Por outro lado, as 
espécies da matriz de co-ocorrência podem ser 
aleatorizadas pela permutação dos elementos da 
matriz dentro de cada local (linhas) ou dentro de 
cada espécie (colunas), independentemente ou não 
(veja HARDY, 2008). Utilizando essa abordagem 
Gotelli (2000) elaborou nove modelos nulos que 
diferem somente na forma como as linhas e colunas 
de matrizes de co-ocorrência são aleatorizadas (e.g. 
somas fixas, equiprováveis ou proporcionais e 
diferentes probabilidades de ocorrência de erros 
Tipo I e II). O esboço dos modelos nulos torna-se 
mais complexo se a informação sobre as 
abundâncias e características das espécies é 
incorporada (de BELLO et al., 2009; ULRICH; 
GOTELLI, 2010). A construção do método de 
aleatorização subjacente ao modelo nulo não é 
meramente uma questão técnica, sua definição 
determina quais processos são permitidos e quais 
são excluídos sob o modelo nulo. Portanto, a 
escolha pelo tipo de aleatorização reflete diferentes 
hipóteses nulas sobre o funcionamento das regras de 
montagem (GÖTZENBERGER et al., 2011). 

Todas as medidas de diversidade estão 
certamente sujeitas a erros, e o uso da abordagem de 
aleatorização deve permitir a quantificação do 
desempenho estatístico de cada medida em 
diferentes cenários. Sabe-se que a estrutura 
(filogenética ou funcional) das assembleias é 
sensível ao tamanho do banco regional, à 
composição de espécies das assembleias, à 
desigualdade e resolução da árvore ou do 
dendrograma, à evolução das características e aos 
processos de montagem (KRAFT et al., 2007; 
HARDY, 2008; KEMBEL, 2009; SWENSON, 
2009). A aleatorização envolve a definição da 
árvore filogenética ou do dendrograma funcional do 
banco regional de espécies e a seleção das espécies 
que compõem cada assembleia seguindo uma das 
regras de montagem (filtro ambiental, similaridade 
limitante e montagem aleatória). Esse processo deve 
ser repetido muitas vezes para se obter uma taxa de 
erro. Para detectar o erro Tipo I é necessário gerar 
assembleias sem nenhuma estrutura filogenética ou 
funcional; enquanto que para detectar o erro Tipo II 
é necessário gerar assembleias com estrutura 
filogenética ou funcional agrupada ou dispersa (veja 
PAUSAS; VERDÚ, 2010). As taxas de erro do Tipo 
I podem ser infladas sob várias circunstâncias, 
incluindo quando (i) as frequências das espécies em 
um banco de amostras não são uniformes, e as 
amostras nulas são geradas a partir de uma lista de 
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espécies com substituição; e (ii) existem longos 
braços para táxons raros (veja KEMBEL; 
HUBBELL, 2006). Já as taxas de erro do Tipo II 
podem ser influenciadas pelos tamanhos relativos 
das amostras e dos bancos fontes de espécies 
(KRAFT et al., 2007), e pode ser inflado quando 
existe um sinal filogenético na estrutura de 
abundância da assembleia, mas o teste de 
aleatorização usa somente dados de presenças e 
ausências (veja KEMBEL; HUBBELL, 2006). Por 
fim, a limitação da dispersão sobre as escalas 
ecológicas e biogeográficas podem invalidar 
métodos simples de rearranjos para a criação de 
amostras nulas (VAMOSI et al., 2009).  
 
Direções futuras 

O desenvolvimento de novos métodos para 
detectar a estrutura filogenética e funcional das 
assembleias tem se afastado da simples relação entre 
filtro ambiental e similaridade limitante. 
Recentemente, a aplicação de novas abordagens 
filogenéticas tem ajudado a demonstrar que 
diferentes fatores podem influenciar a estrutura das 
assembleias (CAVENDER-BARES et al., 2009). As 
interações patógeno-hospedeiro (GILBERT; 
WEBB, 2007), a predação (VAMOSI; VAMOSI, 
2007), as interações mutualísticas (ELIAS et al., 
2008), e a introdução de espécies invasoras 
(LESSARD et al., 2009) também podem alterar a 
formação das assembleias. Além disso, tanto o filtro 
ambiental quanto a similaridade limitante podem 
ocorrer em uma mesma assembleia (WEIHER et al., 
1998), produzindo padrões aparentemente 
estocásticos de diversidade filogenética ou 
funcional. Helmus et al. (2007B) mostraram por 
meio de um método baseado na filogenia e no 
ambiente que o filtro ambiental e a similaridade 
limitante podem levar a padrões filogenéticos e 
funcionais opostos, obscurecendo o efeito de um ao 
outro. Assim, os filtros ambientais e a similaridade 
limitante podem atuar de forma conjunta sobre as 
assembleias, o que demonstra a necessidade de ir 
além da visão simplista de processos de montagem 
opostos. Por exemplo, Valiente-Banuet e Verdú 
(2007) mostraram que a facilitação também pode 
atuar como regra de montagem favorecendo a 
dispersão filogenética das assembleias, pois espécies 
“facilitadoras” tendem a facilitar o estabelecimento 
de espécies pouco aparentadas à assembleia. Além 
disso, a similaridade limitante pode ter um efeito 
oposto ao usualmente esperado sobre as assembleias 
(Mayfield e Levine 2010). O principal argumento é 
que a competição, algumas vezes, pode eliminar 
espécies mais diferentes e menos aparentadas, 
mesmo quando as características subjacentes às 

diferentes espécies são filogeneticamente 
conservadas. 

A diversidade filogenética e a diversidade 
beta podem fornecer um avanço fundamental na 
compreensão de como os fatores evolutivos e 
ecológicos interagem para influenciar os padrões 
atuais de diversidade ao longo de amplas escalas 
espaciais (GRAHAM; FINE, 2008). Estender esses 
campos para incluir o componente filogenético da 
diversidade beta permite avaliar como as interações 
bióticas, as restrições filogenéticas, o isolamento 
geográfico passado e atual e os gradientes 
ambientais interagem para produzir os padrões 
observados de diversidade, desvencilhando 
efetivamente a importância relativa dos processos 
que atuam ao longo de diferentes escalas espaciais 
(GRAHAM; FINE, 2008). Nesse contexto, 
diferentes medidas de diversidade beta filogenética 
têm surgido, tais como, a Diversidade Filogenética 
de Jaccard (MAGURRAN, 2004), a Diversidade 
Filogenética de Simpson (HARDY; SANTERRE, 
2007) e a Diversidade Filogenética de SØrensen 
(BRYANT et al., 2008).  Tais medidas podem ainda 
ser facilmente extrapoladas para o contexto da 
diversidade funcional. 

Apesar da grande variedade de termos e 
métodos, uma estrutura unificada envolvendo as 
relações filogenéticas e funcionais é fundamental 
para obter uma visão integrada dos processos que 
estruturam as assembleias. As medidas de 
diversidade futuras devem englobar a diversidade 
filogenética e funcional, além de atribuir pesos 
diferentes às abundâncias das espécies que variam 
ao longo de diferentes escalas espaciais e temporais 
(PAVOINE; BONSALL, 2011). Além disso, a 
aplicação da informação filogenética para a predição 
da dinâmica das assembleias, funções do 
ecossistema e respostas a mudanças globais 
demonstra ser uma abordagem promissora 
(CAVENDER-BARES et al., 2009). Recentemente, 
Safi et al. (2011) investigaram a distribuição 
espacial da diversidade filogenética e funcional de 
mamíferos em relação a riqueza de espécies em 
escala global e demonstraram que áreas tropicais 
são caracterizadas por um déficit na diversidade 
funcional em relação à diversidade filogenética, 
sugerindo que nessas áreas o grande número de 
espécies são mais similares ecologicamente do que 
o esperado pelo nível de história evolutiva 
observado. Este estudo exemplifica como o uso de 
múltiplas medidas de diversidade em escala global 
pode ajudar a esclarecer a importância relativa de 
processos históricos e ecológicos na formação dos 
gradientes atuais de diversidade. O campo da 
ecologia de comunidades pode se beneficiar desses 
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novos avanços teóricos e metodológicos que 
também devem fornecer a oportunidade de lidar 
com desafios futuros na biologia da conservação. 

Outra importante questão envolve a 
compreensão do quanto da variação nas 
características funcionais dos organismos pode ser 
explicada pela inércia filogenética e quanto é 
puramente um sinal “ecológico” ou específico. Para 
isso, Diniz-Filho et al. (2011) demonstraram que 
tanto a diversidade filogenética quanto a diversidade 
funcional podem ser calculadas utilizando medidas 
simples baseadas em autovetores extraídos a partir 
de uma matriz de distância filogenética entre 
espécies, o que constitui a base de um método 
denominado regressão do autovetor filogenético 
(DINIZ-FILHO et al., 1998). Com esse método é 
possível extrairmos o componente filogenético da 
matriz de características funcionais (inércia) e, 
portanto calcularmos com o componente específico 

(ou ecológico) as medidas de estrutura e diversidade 
funcional. Na medida em que formos capazes de 
entender o quanto da variação das características das 
espécies é explicada por processos evolutivos e 
ecológicos, assim como o papel do ambiente e das 
diferentes escalas espaciais nos padrões observados, 
a Ecologia certamente aumentará o seu poder 
preditivo e chegará mais próximo de apresentar as 
regras e princípios gerais tão desejadas por Peters 
(1991) e Lawton (1999) 
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ABSTRACT: Communities are assemblages of co-occurring species that potentially interact with each other. 
They are the result not only of a series of ecological processes or "assembly rules", but also of past and ongoing 
evolutionary processes. In recent years, the assembly rules have received increased attention from ecologists and two 
different processes have been explored: environmental filtering and limiting similarity. As the processes involved in the 
formation of the assemblages appear to vary in a manner dependent on scale, it is expected that such assembly rules have 
different effects over different spatial scales. Understanding this relationship between ecological processes and spatial 
scales in which they act has been a great challenge among scholars. In this context, the incorporation of phylogenetic and 
functional data to diversity classical approaches have established the basis for an emerging area of research in community 
ecology, promoting the development of many tools to detect the underlying structure of the assemblages and, therefore, to 
infer the processes assembly responsible for the formation of the assemblages. Here, we demonstrate how the use of 
different measures of phylogenetic and functional diversity along with the use of different null models can be a promising 
approach in solving paradigms still poorly understood, discussing how such methods can increase the predictive power of 
this growing area of research. 
 

KEYWORDS: Assembly rules. Phylogenetic diversity. Functional diversity. Null models. 
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