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Resumo

Os mutualismos sao interagoes importantes do ponto de vista ecoldgico e evolutivo, uma vez
que influenciam a sobrevivéncia de diversos organismos, podendo determinar a organizacao
da comunidade. Dada a importancia ecolégica e evolutiva das interacoes mutualisticas, é im-
portante estudar quais fatores influenciam a sua organizagao. Como organismos aparentados
compartilham caracteristicas fenotipicas similares, ¢ comum que espécies filogeneticamente
proximas interajam com um conjunto de espécies similar, levando a um padrao conhecido por
conservagao filogenética do nicho. Apesar de este padrao ocorrer com freqiiéncia, condigoes
biéticas e abidticas locais podem levar a variacao geografica nas interacoes. A presenca
ou auseéncia de potenciais parceiros mutualisticos também podem alterar o padrao local de
interacoes de uma espécie. Estudando interagoes entre morcegos frugivoros e plantas, investi-
guei como os padroes de interacao de espécies em dez redes mutualisticas variavam conforme
a distribuicao geografica. Nesse sentido, duas hipdteses principais guiaram este trabalho:
a hipdtese da conservacao de nicho das interacoes e a hipdtese da variacao geografica das
interacoes. Caracterizei o padrao de interacao das espécies de morcegos nas redes por meio
de diferentes métricas usadas no estudo de redes ecolégicas. Analisei a conservacao de nicho
das interagoes e a variacao geografica de espécies de morcego que ocorreram em um maior
nimero de redes. Espécies filogeneticamente proximas nao tenderam a apresentar padroes
de interacao mais parecidos entre si. Algumas das espécies mais freqlientes apresentaram ca-
racteristicas dos padroes de interacao em gradiente ou mosaico ao longo de sua distribuicao
geografica. Estes resultados evidenciam que algumas caracteristicas do padrao de interacao
de morcegos frugivoros, como grau de generalismo e o grau padronizado dentro do médulo sao
conservadas pela filogenia. No entanto algumas espécies apresentaram o grau de generalismo
e o papel em relagao aos modulos da rede variando ao longo da geografia, seguindo previsoes

da teoria do mosaico geografico coevolutivo.



Abstract

Mutualisms are important interactions to ecology and evolution because they affect the sur-
vivorship of many organisms and may shape community organization. Therefore, it is im-
portant to study which factors affect their organization. As related organisms share similar
phenotypic traits, it is common that close phylogenetic species interact with a similar set
of species, resulting in a pattern known as phylogenetic niche conservatism. Although this
pattern frequently occurs, biotic and abiotic local conditions may lead to geographic varia-
tion of the interactions. The presence or absence of potential mutualistic partners may also
change local interactions of a species. I studied interactions between frugivorous bats and
plants and I investigated how species interactions patterns varied geographically across ten
mutualistic networks. Two main hypotheses guided this work: the interaction niche con-
servatism hypothesis and the geographical variation hypothesis. I delineated the interaction
patterns of bat species in the networks through different metrics used in ecological network
studies. I analyzed the niche conservatism and geographical variation of bat species which
occurred frequently in the networks. Related species did not tend to have similar patterns of
interaction. Within their geographical range, some species vary markedly in their patterns of
interaction and this variation often occurs as mosaics or, less frequently, as gradients. These
results point out that some patterns of interaction of frugivorous bats, as the specialization
degree and the standardized within-module degree, are conserved by phylogeny. However,
some species showed variations through geography both in the specialization degree and in
their role regarding the network modules, leading to a geographic mosaic of coevolution with

potential implications to ecology and coevolution.



1 Introducao

Mutualismos sao interagoes entre individuos de espécies diferentes em que ambos se benefi-
ciam (Bronstein 1994). Nos mais variados tipos de ambiente, individuos dependem de seus
parceiros mutualisticos para alimentacao, reproducao, defesa e metabolismo. Por exemplo,
polinizadores efetuam a fecundagao cruzada de plantas e obtém recursos delas (e.g., néctar)
(Pellmyr 2002), algumas espécies de formigas protegem plantas que possuem nectarios extra-
florais e se alimentam do néctar produzido nessas estruturas (Beattie & Hughes 2002) e
algumas espécies de bactérias vivem no trato digestivo de herbivoros e efetuam a digestao
de celulose (Douglas 2009). Os efeitos positivos dos mutualismos na aptidao de individuos
de diferentes espécies influenciam tanto a organizacao de comunidades ecoldgicas (Van der
Heijden et al. 1998, Nathan & Muller-Landau 2000, Bascompte et al. 2003) quanto a evolugao
fenotipica em populagoes (Heijden et al. 1998, Schemske & Bradshaw 1999, Gomulkiewicz
et al. 2003).

Do ponto de vista ecolégico, mutualismos sao interacoes que influenciam positivamente
a taxa de crescimento intrinseca das populacoes. Como conseqiiéncia, mutualismos sao fun-
damentais para a manutencao da diversidade em comunidades ecoldgicas (Bascompte et al.
2006, Bastolla et al. 2009). De fato, muitas comunidades atuais estao organizadas em torno
de interacoes mutualisticas. Por exemplo, a associacao de plantas com bactérias fixadoras
de nitrogénio permite a manutengao de comunidades vegetais em lugares indspitos (Moran
2002). Similarmente, até 90% das &rvores tropicais dependem de animais para a dispersao
de suas sementes,(Fleming et al. 1987, Jordano 2000) e, como resultado, a manutengao e a
regeneracao de comunidades vegetais dependem do mutualismo com os frugivoros (Jordano
2000, Galindo-Gonzalez et al. 2000). Em ambientes marinhos, 90% da energia que flui nas
comunidades mais diversas é disponibilizada pelo mutualismo entre corais e algas unicelulares
(zooxantelas) (Marshall & Schuttenberg 2006).

Do ponto de vista evolutivo, mutualismos impoem pressoes seletivas que favorecem a
evolugdo de congruéncia fenotipica entre populagoes de espécies que interagem (Gomulki-
ewicz et al. 2003). Por exemplo, o comprimento do bico do beija-flor costuma estar relaci-
onado ao comprimento do tubo floral das plantas por ele visitadas (Fenster 1991). Ainda,
as pressoes seletivas impostas por mutualismos levaram ao surgimento de novas formas de

vida. Por exemplo, a associacao entre animais e bactérias permitiu a evolugao de herbivoros



que puderam se especializar em um recurso antes inacessivel (Martin et al. 1991). A grande
riqueza de espécies de leguminosas, em grande parte, pode estar associada as interacoes mu-
tualisticas estabelecidas com bactérias fixadoras de nitrogénio. Assim, mutualismos devem

ser importantes para manutencao da diversidade de espécies em muitos sistemas (Thompson

2005).

1.1 Fatores organizando interagoes mutualisticas

Dada a importancia ecoldgica e evolutiva das interagoes mutualisticas, é importante estudar
quais fatores influenciam sua organizagao (Bascompte & Jordano 2007) . A histéria de vida, o
comportamento, a morfologia e a fisiologia dos individuos das espécies que interagem podem
exercer papel importante na manutencao de muitas interagoes mutualisticas. Por exemplo,
o tamanho da lingua de morcegos glossofagineos permite que eles acessem néctar localizado
no fundo do longo tubo floral de flores de cacto e, desta forma, a flor é polinizada por um
mutalista especializado e eficiente (Muchhala 2006). As cores de frutos funcionam como
atrativos para aves dispersoras de sementes (Cazetta et al. 2009).

Como caracteristicas fenotipicas dos organismos muitas vezes sao compartilhadas entre
espécies filogeneticamente proximas, ¢ de se esperar que essas espécies proximas entre si
interajam com conjuntos similares de parceiros mutualistas, um padrao conhecido como con-
servagao filogenética (Jordano 1995, Futuyma & Mitter 1996, Thompson 2005, Rezende et al.
2007b). Desta forma, espécies filogeneticamente préximas deveriam apresentar padroes de
interacao similares ao longo do espago. Esse parece ser o caso da interacao entre figueiras
(Ficus) e seus polinizadores, as vespas de figos (Agaonidae). Essas interagdes sao exemplos
classicos de especializacao em mutualismos e estima-se que exista pelo menos uma espécie
de vespa para cada duas espécies de figueira. O mapeamento de géneros de figos sobre a
filogenia molecular dos géneros de vespas demonstra que hé uma forte correspondéncia entre
géneros de vespas e as espécies de figueiras polinizadas por elas (Cook & Rasplus 2003).

Embora a conservagao filogenética possa implicar em uma maior similaridade nos padroes
de interagao de espécies mais aparentadas, estes padroes raramente sao idénticos (Thompson
2005). A distribuigao espacial de potenciais parceiros mutualisticos (Gaume et al. 1998) e as
condigbes abidticas (Kersch & Fonseca 2005) sao possiveis fontes de varia¢ao nos padroes de

interacao de uma espécie. Como conseqiiéncia, o contexto ecoldégico no qual o mutualismo



pode estar inserido se altera de local para local, resultando em variagao geografica tanto
na identidade dos parceiros mutualisticos quanto nas conseqiiéncias ecoldgicas e evolutivas
das interacoes. Um exemplo extremo de variacao geografica em mutualismos é observado
nas interacoes entre a planta Lithophragma parviflorum (Saxifragaceae) e mariposas Greya
politella que ocorrem na costa oeste dos Estados Unidos. As mariposas interagem com L.
parviflorum polinizando suas flores e poem ovos nas flores em desenvolvimento. Entretanto,
em alguns locais onde ha uma riqueza maior de polinizadores disponiveis para L. parviflorum,
os custos impostos pela oviposicao de G. politella superam os beneficios da polinizacao.
Assim, dependendo da localidade, a mariposa é um mutualista ou um parasita floral da
planta. De fato, o efeito de G. politella sobre a aptidao de L. parviflorum pode ser neutro,
positivo ou negativo, dependendo da localidade (Thompson & Cunningham 2002).

Por muito tempo, estudos sobre as variacoes das interagoes mutualisticas, focaram apenas
entre pares de espécies ou entre poucas espécies. De fato, interacoes entre pares sao comuns
em mutualismos com alto grau de intimidade, isto é, quando existe um grau elevado de de-
pendéncia tréfica, fisioldgica e de integracao fisica entre os parceiros mutualisticos (Ollerton
2006). Um exemplo de uma interacdo muito intima é a que envolve a formiga sativa (Atta
spp), cujo formigueiro nao sobrevive na auséncia do fungo (Agaricales: Basidiomycota) que
elas cultivam (Chapela et al. 1994, Mueller et al. 1998). Por outro lado, mutualismos fa-
cultativos sempre envolvem varias espécies em um dado local, formando redes de interacao
(Bascompte et al. 2003, Waser & Ollerton 2006, Guimaraes et al. 2006; 2007b). Essas redes
de interacao mutualistica vem sendo caracterizadas por métricas baseadas em estudos de re-
des complexas (Strogatz 2001, Albert & Barabasi 2002). Os padroes de interagao observados
em redes mutualisticas podem conter informacoes relevantes sobre como as interagoes podem
variar entre espécies ao longo da distribuicao geografica (Olesen & Jordano 2002). Recen-
temente, a estrutura dessas redes de interagao foi caracterizada para mutualismos (Jordano
et al. 2003, Lewinsohn et al. 2006, Olesen et al. 2007). Abaixo, descrevo os principais padrdes
observados nessas redes. Posteriormente, caracterizo o sistema de estudo que usei para inves-
tigar a conservacao de nicho das interagoes e a variagao geografica nos padroes de interagao

em redes mutualisticas: a frugivoria e a dispersao de sementes por morcegos.



1.2 Caracterizacao de redes de interagcao mutualistica

Redes de interacao entre espécies podem ser representadas por grafos ou matrizes (Jordano
1987, Jordano et al. 2003) (Figura 1). Na forma de grafos, as espécies sdo representadas por
pontos e as interacoes entre elas sao representadas por linhas que unem esses pontos. Ja
em uma matriz de interagdo A, as espécies sao representadas nas linhas (i) e colunas (j) e
as interacOes entre elas sao dadas pelos elementos a; ; dessa matriz (Jordano 1987, Jordano
et al. 2003). A representagdo por grafos ou matrizes sdo equivalentes (Harary 1969). Os
grafos que descrevem as redes mutualisticas sao bipartidos, ou seja, as redes sao formadas
por dois conjuntos de espécies que interagem entre si (ex: plantas e animais), ndo havendo

interagoes entre espécies dentro de um mesmo conjunto (Jordano et al. 2003).

P1 P2 P3 P4

Figura 1: Representagdo em grafo (a esquerda) e matriz (a direita) de uma mesma rede.
Na representacao de grafo, os circulos representam as espécies e as linhas que unem esses
circulos representam as interacoes entre as espécies. A nomenclatura dentro do circulo se
refere a denominacao da espécie. Espécies que comegam com “A” pertencem a um conjunto
e espécies que comecam com “P” pertencem a outro conjunto. Espécies “A” sé interagem com
espécies “P” e nao interagem entre si (e o contrario também ¢é verdadeiro). Na representacao
de matriz é possivel perceber a equivaléncia nao sé pelos nomes das espécies como pelas
interacoes estabelecidas entre elas. As interacoes neste caso podem ser visualizadas pelas
linhas na representacao de grafo, e pela cor ou contetido da célula na representagao de matriz

A estrutura das redes mutualisticas pode ser caracterizada de forma qualitativa e quanti-
tativa. As redes qualitativas ou bindrias sao aquelas que apenas consideram a ocorréncia ou
nao da interacao. Neste caso, todas as interacoes registradas sao tratadas como ecologica-
mente equivalentes (Jordano et al. 2003). Diferentemente, as redes quantitativas sdo aquelas
que possuem valores para a intensidade da interacdo entre as espécies (Barrat et al. 2004).
Na representacao de redes qualitativas por meio de um grafo, as interagoes representadas

por linhas, todas de mesma espessura, ligando os pares de nés (espécies) que interagem. A
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auséncia de linhas entre os dois nés indica que este par de espécies nao interage. Usando a
representacao de matrizes, as interacoes sao representadas qualitativamente por elementos
a;; = 1 quando a interagao ocorre e a; ; = 0 quando a interacao nao ocorre. Nas redes quan-
titativas ou ponderadas, existe um valor associado a cada linha que pondera a quantidade de
interacao entre um par de nés. Ja na forma de matriz, as interagoes sao representadas pelos
elementos a; ; com valores proporcionais a freqiiéncia de interacao entre as espécies da linha 4
e da coluna j (por exemplo, dada pelo nimero de visitas observadas de uma espécie de animal
a uma dada espécie de planta). A maioria das andlises de estrutura de rede foram feitas para
redes mutualisticas qualitativas e parecem existir alguns padroes estruturais gerais, definidos
abaixo, comumente observados para redes desse tipo de interagao (Bascompte et al. 2003,
Guimaraes et al. 2006; 2007b).

A estrutura de uma rede pode ser descrita por meio de algumas métricas que descrevem
o numero de interagoes que as espécies estabelecem, a densidade das interagoes ou ainda
a organizacao das interacoes dentro da rede. Uma das métricas mais bésicas de redes de
interacao é a conectancia, que é uma medida de densidade das interacoes na rede, isto é, uma
razao entre o numero de interacoes que as espécies da rede estabelecem entre si e o niimero
de interagoes que seria possivel entre os dois conjuntos de espécies (May 1972) (Figuras 2A e
2B). Redes mutualisticas com poucas espécies (ou seja, pequenas), em geral, possuem maior
valor de conectancia que redes com mais espécies (Olesen & Jordano 2002).

Uma rede também pode ser caracterizada pela distribuicao do niimero de interagoes por
espécie. O numero de interagoes que uma espécie estabelece com outras espécies na rede é
chamada de grau (k). O grau pode ser contado pelo nimero de presencas de interacao (1) na
linha ou coluna da espécie na matriz de interacao ou pelo niimero de linhas que incidem sobre o
no que representa a espécie no grafo da rede. Em redes ecoldgicas, espécies com baixo grau, ou
seja, que estabelecem poucas interagoes, sao comumente chamadas de espécies especialistas
e aquelas com alto valor de grau, ou seja, aquelas que estabelecem muitas interacoes, sao
ditas generalistas. Apesar do conceito de especializacao baseado no grau da espécie nao
englobar outros padroes de uso de recurso comumente classificados como especializados, ele
pode ser visto como uma primeira aproximacao para a descricao de especializacao ecoldgica
(para uma discussao completa, veja Olesen & Jordano 2002). A distribuigao do grau das

espécies em redes mutualisticas em geral é caracterizada por uma fungao de lei de poténcia



truncada (Jordano et al. 2003), indicando que as redes mutualisticas possuem muitas espécies
especialistas (com baixo valor de grau) e poucas espécies muito generalistas (com alto valor

de grau). A descrigao da distribuigao é dada por:

p(k) ke ke (1)

em que p(k) é a probabilidade de se encontrar uma espécie com grau k. Esta probabilidade é,
para valores baixos de k, proporcional a uma lei de poténcia (k=) que descreve que quanto
maior o grau, menor essa probabilidade. No entanto, para graus muito elevados, acima
de um certo limiar k., essa probabilidade decai exponencialmente, tornando-se rapidamente
muito pequena (Figura 2E). Além da grande heterogeneidade na especializacao, redes mu-
tualisticas sao, em geral, caracterizadas por dois padroes estruturais distintos: aninhamento
e modularidade (Lewinsohn et al. 2006).

O aninhamento é um padrao estrutural que ocorre quando espécies especialistas inte-
ragem com subconjuntos dos parceiros mutualisticos de espécies mais generalistas (Figura
2C)). Como conseqiiéncia da existéncia do aninhamento, espécies especialistas interagem com
espécies generalistas, espécies generalistas interagem entre si e hd uma baixa freqiiéncia de
interagbes entre espécies especialistas (Bascompte et al. 2003). O aninhamento foi encontrado
em redes de diferentes tipos de mutualismos, como entre polinizadores e plantas(Bascompte
et al. 2003), formigas e plantas com nectdrios extra-florais (Guimaraes et al. 2006), animais
limpadores e clientes em recifes de corais (Guimaraes et al. 2007b) e entre dispersores de
sementes e plantas com frutos (Jordano et al. 2003). Porém, estd ausente em mutualismos
simbidticos como por exemplo entre formigas e plantas mirmecéfitas (Guimaraes et al. 2007a).

Estudos sobre a estrutura de redes de polinizadores e plantas demonstram ocorrer formacao
de grupos de espécies que interagem mais entre si do que com outras espécies da mesma rede
(Olesen et al. 2007). Tais grupos de espécies sao chamados de comunidades ou médulos,
sendo possivel calcular qual o grau de modularidade de uma rede (Figura 2D). A formacao
desses modulos parece estar ligada aos atributos biolégicos das espécies: por exemplo, flores
com uma mesma arquitetura tendem a interagir com as mesmas espécies de polinizadores,
formando um médulo em redes de polinizagao. Flores com elaiéforos tendem a interagir mais
com abelhas coletoras de éleo (Olesen et al. 2007). De forma similar, espécies de formiga filo-

geneticamente proximas tendem a interagir com as mesmas espécies de plantas mirmecofitas,
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Figura 2: As figuras A, B, C e D sao matrizes de interacao hipotéticas, em que as espécies
de animais se encontram nas linhas e as espécies de plantas nas colunas. As presencas de
interacao estao representadas por células pretas. Nesta figura é possivel observar diferentes
graus de conectancia em redes de igual tamanho (A e B), uma rede com padrao aninhado (C),
e uma rede que apresenta formacao de trés modulos (D). A figura E apresenta a distribuicao
do grau (p(k)) em relacdo ao grau (k), com parametros v = 0.5 e k. = 60, em um gréfico
log-log.
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formando mdédulos isolados na rede (Fonseca & Ganade 1996). Assim, parece existir um
balanco entre estrutura aninhada e estrutura modular, dependendo do grau de intimidade
nas interagoes (i.e. simbidticas ou facultativas) (Olesen et al. 2007, Guimaraes et al. 2007a).

A distribuicao do grau, o aninhamento e a modularidade descrevem os padroes de in-
teracao na rede como um todo. Também é possivel descrever o padrao de interacao de cada
espécie que compoe a rede por meio de métricas associadas a esses padroes gerais. A ca-
racterizacao do padrao de interagao da espécie, seja pelo seu grau, sua contribuicao para o
aninhamento ou sua posicao dentro e entre médulos, é importante para entender seu papel
funcional na comunidade (isto ¢, seu nicho Eltoniano ou “trabalho”) (Elton 2001). Por exem-
plo, é possivel que os médulos em redes sejam unidades coevolutivas, ja que as interacgoes
ocorrem principalmente dentro dos moédulos (Guimardes et al. 2007a, Olesen et al. 2007).
Como conseqiiéncia, o padrao de interacao que caracteriza a posicao de uma espécie em
relacao aos médulos da rede pode definir sua dinamica evolutiva. A presenca de aninha-
mento em redes mutualisticas tende a diminuir os efeitos da competicao interespecifica na
comunidade (Bastolla et al. 2009). Como conseqiiéncia, as espécies que contribuem para o
aninhamento da rede tenderiam a ser menos prejudicadas pelos efeitos da competicao inte-

respecifica.

1.3 Variacao geografica e conservacao de nicho das interacoes em

redes mutualisticas

Redes de interacao mutualistica véem sendo bastante estudadas quanto aos padroes gerais.
Suas caracteristicas gerais parecem ser pouco variantes, independentes de composicao de
espécie e de tipo de mutualismo (Jordano et al. 2003, Diaz-Castelazo et al. 2010, Mello et al.
2011b). No entanto, ha evidéncias que redes mutualisticas de polinizagado variam com a
altitude quanto a sua conectancia e quanto ao grau de especializacao das espécies de plantas
(Olesen & Jordano 2002). Um dos préximos passos no estudo de redes mutualisticas seria
entender se e como o padrao de interacao de uma determinada espécie mutualista, e nao
da rede como um todo, varia ao longo da sua distribuicao geogréafica. A caracterizacao da
variacao é importante para entender como fatores locais e regionais podem influenciar a
estrutura das interacoes e suas conseqiiéncias ecoldgicas e evolutivas.

Apesar de fatores locais e regionais poderem influenciar nas interacoes estabelecidas por
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uma espécie (Olesen et al. 2007), evidéncias apontam que, em muitos casos, a filogenia pode
predizer o nimero de interagoes que uma determinada espécie estabelece e a identidade dos
parceiros mutualisticos com os quais ela interage (Rezende et al. 2007b, Leather & Cook
2008). Este resultado é uma evidéncia de que existe um certo grau de conservagao filo-
genética nos padroes de interacao de espécies em redes de mutualismos facultativos. Uma
conseqiiéncia esperada da conservacao filogenética é que espécies apresentariam padroes de
interacao consistentes ao longo de sua distribuicao geografica.

No entanto, como observado para estudos com pares de espécies mutualistas, a con-
servacao filogenética nao deve ser o tnico determinante dos padroes de interagao de uma
espécie. Por exemplo, espécies variam em sua ocorréncia e, como conseqiiéncia, os parceiros
mutualistas que uma espécie pode ter também variam entre locais. Assim, a variacao dos
padroes das espécies, apesar da invariancia das redes, se torna possivel. O quanto o padrao
de interagao varia geograficamente em uma espécie pode, por sua vez, influenciar processos
ecologicos e evolutivos. Por exemplo, modelagem matematica e dados empiricos apdiam a
idéia de que a persisténcia de espécies em redes mutualisticas pode depender do fluxo mi-
gratério entre redes no espago (Fortuna & Bascompte 2006). Ainda, a variagao geografica
pode moldar a dinamica do processo evolutivo (revisado por Thompson 2005), uma vez que
uma mesma caracteristica de uma espécie poderia estar sobre diferentes regimes de selecao
em populacoes ocorrendo em diferentes locais.

Desta forma, como contribui¢ao para o entendimento da variacao geografica em redes de
interacao mutualistica, o objetivo deste trabalho foi entender como a variacao geografica e
a conservacao de nicho das interacoes moldam o papel funcional de espécies mutualisticas
em diferentes localidades. Como sistema modelo, usei redes de interacao entre morcegos
frugivoros da familia Phyllostomidae (Mammalia: Chiroptera) e suas plantas-alimento de
diversas familias, em 10 comunidades neotropicais. As interagoes entre morcegos frugivoros
e plantas foram usadas para testar as predicoes de duas hipdteses sobre como os padroes de
interacao de espécies que compoem redes mutualisticas variam geograficamente. Pela hipdtese
da conservacao de nicho das interacoes, eu esperava que espécies aparentadas apresentassem
padroes de interacao mais similares e que a variagao no padrao de interacao de uma espécie ao
longo de diferentes localidades fosse pequena comparada a variagao no padrao de interacao

entre espécies. Ja pela hipdtese da variacdo geogrdfica mas interacoes, eu esperava que a
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variacao do padrao de interacao dentro de uma mesma espécie fosse grande quando comparada

com a variagao entre espécies.

2 Material e Métodos

2.1 Base de dados: redes empiricas

Para estudar as variagoes geograficas das caracteristicas das espécies em redes mutualistas,
escolhi como modelo a interacao de dispersao de sementes entre morcegos e plantas nos
Neotrépicos. Selecionei 10 redes de interagao obtidas da literatura, incluindo artigos e mo-
nografias académicas (dissertagoes e teses). Essas redes estao todas localizadas na regiao
neotropical, estendendo-se da América Central até a América do Sul. A lista das redes e suas
principais caracteristicas se encontram na Tabela 1. No Apéndice, estao listadas as espécies
de morcegos encontradas nas redes estudadas e suas sub-familias, assim como as matrizes de

interacao para cada rede e sua respectiva referéncia.

Tabela 1: Redes de interagao morcego-planta identificadas pelo nome do primeiro autor. Sz
= riqueza de morcegos; Sp = riqueza de plantas; I = ntimero de interacoes. Localizagao da
rede identificada por coordenadas geograficas, pais e local especifico.

Nome Sa  Sp I Latitude Longitude Pais Local

Bonaccorso 7 8 26 10°53’N 85°46’W Costa Rica  Provincia de Guanacaste

Faria 8 17 44 22°44’S 47°06'W Brasil Campinas, SP

Garcia 6 14 23 19° 40’S 42°55'W Brasil Anténio Dias, MG

Gorchov 11 27 113 4°55’S 73°45°W Peru Departamento de Loreto, Provincia de Requena
Hayashi 7 13 29 22°44’S 48°22°W Brasil Botucatu, SP

Kalko 21 47 177 9°10°N 79°49'W Panama Barro Colorado

Lopez 14 36 120 10°26’N 83°59'W Costa Rica  Puerto Viejo de Sarapiqui, Provincia de Heredia
Passos 7 25 49 24°16’S 48924°'W Brasil Ribeirdo Grande, SP

Pedro 7 13 30 19°09’S 48°23'W Brasil Uberlandia, MG

Silveira 6 7 22 28°85’S 72°65°W Brasil Mogi-Guagu, SP

2.2 Caracteristicas das redes

As redes de interacao entre morcegos e plantas sao bipartidas, ou seja, elas sao formadas por
dois conjuntos de espécies, morcegos e plantas, que interagem entre si, nao havendo interagoes
entre espécies de um mesmo conjunto (Jordano et al. 2003). Neste estudo, investiguei a
estrutura das redes binarias de plantas e morcegos frugivoros. Uma rede pode ser descrita
por uma matriz R na qual o elemento r; ; = 1 quando a interagao entre morcego ¢ e a planta j

foi observada e r; ; = 0 quando a interacao nao foi observada. Para fazer uma caracterizacao
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basica da estrutura de cada rede, calculei os seguintes parametros: conectancia, aninhamento

e modularidade. Abaixo seguem explicagoes sobre as andlises.

Conectancia

A conectancia é uma medida de densidade das interagoes na rede (Figuras 2A e 2B), dire-
tamente associada ao grau de especializagao médio das espécies da rede (Olesen & Jordano
2002). Ela é definida como a razao entre o ntimero de interagdes existentes e o nimero de
interacoes possiveis. No caso das interagoes entre entre morcegos frugivoros e plantas, a

conectancia (C) é:

1
C=— 2
AP (2)
onde [ é o nimero de interacoes que ocorrem na rede, A é o numero de espécies de morcegos
da rede e P é o nimero de espécies de plantas cujos frutos os morcegos utilizam. Assim, A.P

¢ o numero de interagoes possiveis entre morcegos e plantas da rede.

Aninhamento

Caracterizei o grau de aninhamento (Figura 2C) nas redes estudadas por meio da métrica
NODF (do inglés, nestedness metric based on overlap and decreasing fill) (Almeida-Neto et al.
2008). Esta métrica estima o quao aninhada é uma matriz, medindo o quanto das interagoes
estabelecidas por espécies especialistas sao um subconjunto das interagoes realizadas por
espécies mais generalistas. O NODF computa, separadamente para linhas e colunas da matriz
de interacao, o quanto ha de sobreposicao das interacoes das espécies mais especialistas em
relagdo as mais generalistas. A média das médias de aninhamento de linhas (N4) e colunas
(Np) resulta no valor de NODF da rede. O valor de NODF varia de 0 (uma rede totalmente
nao aninhada) a 1 (uma rede perfeitamente aninhada).

As métricas usadas para caracterizar o aninhamento sao sensiveis a outros aspectos da
estrutura da rede, incluindo a riqueza de espécies e a conectancia. Desta forma, uma rede
apresenta aninhamento significativo se o valor de NODF observado é maior do que o esperado
por algum referencial tedrico. Por exemplo, um referencial teérico pode ser o valor de NODF
esperado para uma rede na qual as interagoes ocorrem ao acaso, mas a rede apresenta riqueza,
conectancia e distribuicao do grau similares as estimadas para a rede real. Para estimar se

o grau de aninhamento da rede era significativo, comparei as medidas de NODF das redes
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reais com medidas de NODF para 1.000 redes geradas por um modelo que leva em conta a
riqueza e o grau de especializagao das espécies da rede (conectancia e distribuigao do grau),
conhecido como “modelo nulo 2”7, (Bascompte et al. 2003). Assim, pude testar se o grau de
aninhamento encontrado nas redes era maior do que se esperava de acordo com a riqueza
e o grau de especializacao das espécies. Utilizei o programa ANINHADO Guimaraes &
Guimaraes (2006) para medir o grau de aninhamento da rede pelo indice NODF e também

para gerar as redes aleatorizadas.

Modularidade

Caracterizei o valor de modularidade (Figura 2D) por meio da métrica M (Newman & Girvan

2004), definida pela férmula:
Nt 2
I k
M = E S 25

onde Nj; é o nimero total de médulos na rede, I, é o niimero total de interacoes no modulo
s, I é o numero de interacoes da rede toda e k, é a soma das interacoes de cada espécie
do modulo s. Desta forma, E ¢é a fracao de interacoes dentro do mddulo s e (E) é uma
1 > > 21

aproximacao da fracao de interagoes que se poderia esperar que ocorressem dentro do modulo
s ao acaso. A medida de modularidade M varia de 0 (se todas as espécies estao dentro de
um mesmo moédulo) a 1 — —.

Nu

Uma vez que o numero dos médulos e a identidade de cada espécie dentro do mdédulo é
inicialmente desconhecida, M s6 pode ser estimada por meio de um algoritmo de otimizacao.
No caso, o algoritmo usado foi o simulated annealing por meio do programa NETCARTO
(Guimera & Amaral 2005), que tem como objetivo atribuir espécies a médulos de forma a
obter o valor méximo de M.

Assim como descrito para NODF, os valores de M sao sensiveis a propriedades das redes
como riqueza e conectancia. Para estimar se o grau de modularidade da rede era significativo,
comparei as medidas das redes reais com 100 redes aleatorizadas geradas pelo mesmo modelo
usado na analise de aninhamento. Este modelo gera redes nas quais o grau de especializacao
das espécies da rede e a riqueza de espécies sao similares as estimadas para as redes reais.

Assim, pude investigar se o grau de modularidade encontrado nas redes reais era maior do

que se espera de acordo com a riqueza e o grau especializacao das espécies. As redes tedricas
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foram geradas através de um cédigo em Matlab (The MathWorks Inc. 2007) e seus valores
de modularidade também foram calculados no programa NETCARTO (Guimera & Amaral
2005).

2.3 Caracteristicas das espécies

Para testar as hipdteses da conservacao de nicho e da variacao geografica das interagoes,
caracterizei o padrao de interacao das espécies de morcego nas redes analisadas. As métricas
usadas para caracterizar o padrao de interacao de cada espécie foram (i) o seu numero de
interacoes na rede (grau), (ii) a sua contribuigao para o aninhamento e (iii) suas propriedades

topoldgicas em relacao aos médulos. Abaixo explico em detalhes cada métrica:

Grau

O grau é o numero de interacoes que uma espécie estabelece com as outras na rede. Em
redes ecologicas, espécies com valores baixos de grau sao ditas espécies especialistas e aquelas
com valores altos de grau sao ditas generalistas. O grau pode ser interpretado como uma
aproximacao de especializagao ecologica. No entanto, reconheco que o conceito de grau nao
engloba outros padroes de uso de recurso comumente classificados como especializacoes, como
por exemplo os morcegos nectarivoros que tém a morfologia craniana, dentaria e lingual muito
adaptadas (e.g. Leptonycteris curasoe) seriam considerados espécies mais especializadas do
ponto de vista evolutivo e ecoldgico, porém em algumas redes, esses nectarivoros sao os que
tém maior grau entre os animais (para uma discussao completa, veja Olesen & Jordano
2002). O grau estimado da espécie i é geralmente representado por k; e pode variar de 1 até
a riqueza de espécies do outro conjunto. Por exemplo, em uma rede com 15 plantas e 10
morcegos frugivoros, o grau de uma espécie de morcego nessa rede pode variar de 1 a 15 e de
uma planta pode variar de 1 a 10. Desta forma, o grau é dependente da riqueza de parceiros
mutualistas. Para tornar comparavel a medida de grau de uma mesma espécie em diferentes
redes, optei por usar uma medida de grau relativo, em que é considerada a proporc¢ao de
espécies do outro conjunto com a qual uma certa espécie interage. Por exemplo, suponha
uma espécie de morcego de grau 5 na rede do exemplo dado anteriormente, seu grau relativo
sera de 1%, isto é, de 0,33. A interpretacdo do grau relativo é que a espécie de morcego
interage com 33% das espécies de plantas da rede.

Para facilitar a interpretacao do grau de generalismo de uma espécie em comparagao com
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outras espécies na mesma rede, utilizei a seguinte transformacao (baseada em Bascompte e

colaboradores 2003) do grau relativo da espécie i (ke ;):

k/ . krel,i - krel 4

rel,i E ( )
rel

onde k¢ € o grau relativo médio do conjunto ao qual a espécie ¢ pertence. Por essa trans-

formagao, é possivel detectar quanto o grau relativo da espécie i esta acima (para valores de

k. > 0) ou abaixo (para valores de k; < 0) da média das espécies de seu conjunto em uma

dada rede.

Contribuicao para o aninhamento

A estrutura aninhada de uma rede emerge dos padrdes de interagao de cada espécie na
rede. Suponha duas espécies, ¢ e j, em uma rede de interacao. Se k; < kj;, as interagoes
de ¢ serao aninhadas as interagoes de j se os parceiros de ¢ formam um subconjunto dos
parceiros de j. Desta forma, espécies vao contribuir positivamente para o aninhamento da
rede (NODF;) sempre que (1) interagirem com um subconjunto dos parceiros das espécies
mais generalistas ou (2) interagirem com todos os parceiros das espécies mais especialistas.
Diferentemente, espécies nao contribuirdo para o aninhamento se (1) interagirem com um
subconjunto de parceiros que nao interage com as espécies mais generalistas ou (2) néo
interagirem com os parceiros das espécies mais especialistas. Desta forma, é natural que
algumas espécies contribuam mais para o aninhamento, enquanto que outras apresentem um
padrao de interagao que reduz o grau de aninhamento da rede (veja Figura 3). Utilizei a

mesma transformacao que a usada para o grau:

_ NODF, - NODF,
eli ™ NODF,

NODF! (5)

onde NODF; é a contribuicao média para o aninhamento do conjunto ao qual a espécie %
pertence. Por essa transformacao, é possivel detectar quanto o grau relativo da espécie i esta

> () ou abaixo (para valores de NODF!

rel,i

acima (para valores de NODF!

rel,i

< 0) da média

das espécies de seu conjunto.

O papel das espécies em relacao aos modulos da rede

As espécies podem também ser caracterizadas pela posicao ocupada dentro e entre modulos.
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Uma espécie pode ter muitas interacoes com espécies de todos os modulos, como um hub
de rede, ou ainda estabelecer apenas poucas interacoes dentro de seu modulo, de forma
periférica. As espécies podem também ser caracterizadas pela forma como suas interacgoes
estao distribuidas dentro e entre modulos. Uma espécie pode ter muitas interacoes com
espécies de todos os modulos, como um hub de rede, ou ainda estabelecer muitas interacgoes
apenas dentro de seu modulo, como um hub de médulo. Ou ainda ter poucas interagoes, mas
se posicionando entre modulos, como uma conectora, ou ter apenas poucas interacoes dentro
de seu proprio médulo somente, sendo periférica.

A caracterizacao da posicao da espécie ¢ em relacao aos médulos da rede pode ser feita
através das medidas de grau padronizado dentro do médulo (z;) e sua conectividade entre
modulos (¢;) (Guimera & Amaral 2005). Essas medidas se relacionam com a medida de
modularidade acima citada. A medida de grau padronizado dentro do médulo de uma espécie
i (z;) é dada por:

ki,s - ks
zp = — (6)

Oks

em que k; s se refere ao nimero de interagoes da espécie ¢ dentro do seu médulo s, kg e

o, sao a média e desvio padrao do nimero de interagoes que as espécies do moédulo s

ks
estabelecem dentro do préprio médulo. Esta medida é um z-score e, desta forma, ja é uma
medida padronizada em relacao aos valores das demais espécies. Portanto, z; nao precisou

ser transformada.

P1 P2 P3

Figura 3: A espécie P2 tem grau menor que a espécie P1 (kpy < kp;). Todas as interagdes
que P2 estabelece com as espécies do conjunto “A” sao um subconjunto das interagoes que
P1 estabelece. J& a espécie P3 também tem grau menor que a espécie P1 (kp3 < kpp), mas
as interacgoes que P3 estabelece com as espécies do conjunto “A” nao sao um subconjunto
das interacoes que P1 estabelece. Desta forma P2 contribui para o aninhamento e P3 nao
contribui para o aninhamento.
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A conectividade entre médulos de uma espécie i (¢;) é medida por:

Ny k. 2

t=1
em que Ny é o nimero total de médulos da rede, k;; é o nimero de interagoes da espécie ¢
com espécies dos médulos ¢, com t € [1, Ny, e k; é o nimero de interagoes da espécie i na
rede (seu grau). Da mesma forma que o grau relativo, essa medida também foi transformada

da seguinte forma:

¢ = (8)

em que ¢ é a média da conectividade entre médulos das espécies da rede que pertencem ao

mesmo conjunto que a espécie .

2.4 Relagoes entre as caracteristicas das espécies

Sendo o grau relativo de uma espécie sua caracteristica mais basica na rede, testei se as de-
mais caracteristicas descritas acima (contribuigdo para o aninhamento, conectividade entre
modulos e grau padronizado dentro do médulo) se relacionavam com seus graus relativos.
Para testar a hipotese da conservacao de nicho das interacoes, testei a existéncia de sinal
filogenético nessas caracteristicas. O sinal filogenético detecta se espécies relacionadas ten-
dem a ser mais semelhantes entre si do que o esperado por acaso. Nas caracteristicas que
apresentaram sinal filogenético significativo, utilizei contrastes filogenéticos para entender a
relacao entre as caracteristicas apds levar em conta a histéria evolutiva compartilhada. No
caso das caracteristicas que nao apresentaram sinal filogenético, executei regressoes lineares

simples entre elas.

Conservacao de nicho X Variacao geogrdfica das interacoes
Para testar a importancia relativa da conservacao filogenética e da variagao geografica nas
interacoes, precisei escolher espécies que ocorriam em mais de uma rede. Assim, escolhi as
espécies de morcegos que ocorreram em mais de quatro locais e chamei essas espécies mais
comuns de “espécies focais”. Com isso, trabalhei com sete espécies de morcegos.

As espécies focais sao:

- Artibeus jamaicensis (Stenodermatinae),
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- Artibeus lituratus (Stenodermatinae),

- Carollia perspicillata (Carolliinae),

- Glossophaga soricina (Glossophaginae),

- Platyrrhinus lineatus (Stenodermatinae),

- Sturnira lilium (Stenodermatinae),

- Vampyressa pusilla (Stenodermatinae)

Essas espécies representam uma boa amostra das diferentes histérias de vida de morcegos
frugivoros. As espécies das subfamilias Carolliinae e Stenodermatinae sao classificadas como
frugivoras especializadas (Lobova et al. 2009). Por exemplo, Carollia perspicillata é uma
espécie que consome principalmente frutos de Piper spp (Piperaceae). Espécies de Artibeus
spp, também primariamente frugivoras, tém preferéncia por frutos de Ficus spp (Moraceae) e
Cecropia spp (Cecropiaceae). Acredita-se que os outros dois estenodermatineos, Platyrrhinus
lineatus e Vampyressa pusilla, se alimentem principalmente de Ficus spp, porém o nimero
de estudos sobre sua dieta é limitado quando comparado a outros filostomideos frugivoros.
Ja espécies de Sturnira spp sdo consumidoras preferenciais de Solanum spp (Solanaceae).
Morcegos Glossophaga spp sao primariamente nectarivoros, mas complementam sua dieta
com frutos, que podem ser até mesmo seu alimento principal em algumas estacoes do ano

(Tschapka 2005).

Conservacgao de nicho das interagoes

A fim de verificar a influéncia da histéria compartilhada sobre as caracteristicas medidas para
cada espécie, testei o sinal filogenético de cada uma dessas caracteristicas. Para tal utilizei a
topologia apresentada por Jones e colaboradores (2002) somente com as espécies amostradas
(Figura 4), ou seja, todas as espécies que constavam na filogenia mas que nao estavam
em meu banco de dados foram removidas da filogenia original. Estimei os valores de sinal
filogenético das caracteristicas usando a estatistica K (Blomberg et al. 2003) implementada
no ambiente R (R Development Core Team 2010, Kembel et al. 2010). A estimativa de K
mede quanto a variagao interespecifica na caracteristica analisada é reproduzida por modelo
Browniano de evolucao. Para valores de K = 1, a caracteristica analisada é reproduzida
pelo modelo Browniano de evolucao. Este modelo simula a evolucao fenotipica como um
processo aleatério de deriva genética, sendo que a mudanca do carater ocorre em uma taxa

constante e nao é direcional. Para valores de K < 1, espécies relacionadas se assemelham
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menos do que se espera pelo modelo Browniano. FEsse resultado pode indicar que (i) a
evolugao adaptativa levou a convergéncia em linhagens distantes ou (ii) que uma sele¢ao
estabilizadora forte atua sobre a caracteristica, levando a um tnico pico adaptativo para
todas as espécies do clado. Para valores de K > 1, espécies relacionadas sao mais similares do
que se espera pelo modelo Browniano e pode ser interpretado como um padrao de evolugao
conservativo devido (i) a selegao estabilizadora que atua dentro de conjuntos de espécies
aparentadas, ou (ii) pela evolu¢ao de uma mesma caracteristica diversas vezes a partir de um
mesmo estado ancestral, ou (iii) por meio de restrigoes filogenéticas que impedem espécies

derivadas de um ancestral alterarem as caracteristicas ao longo do tempo (Blomberg et al.

Platyrrhinus lineatus
Platyrrhinus helleri
Platyrrhinus recifinus
Vampyrodes caraccioli
Uroderma bilobatum
Chiroderma doriae
Chiroderma villosum
Vampyressa pusilla
Vampyressa nymphaea
Artibeus lituratus
Artibeus jamaicensis
Artibeus planirostris
Artibeus obscurus
Artibeus fimbriatus
Artibeus gnomus
Artibeus watsoni
Artibeus toltecus
Artibeus phaeotis
Pygoderma bilabiatum
Centurio senex
Sturnira tildae

Sturnira lilium
Rhinophylla pumilio
Carollia subrufa
Carollia sowelli

Carollia perspicillata
Carollia castanea
Carollia brevicauda
Hylonycteris underwoodi
Glossophaga commissarisi
Glossophaga soricina
Micronycteris hirsuta
Lampronycteris brachyotis
Trinycteris nicefori
Phylloderma stenops
Phyllostomus discolor
Phyllostomus hastatus

A M =

Figura 4: Topologia das espécies presentes nas redes estudadas de acordo com a filogenia
proposta por Jones et al. 2002.
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2003). Testei a significancia do sinal filogenético por meio de um modelo que aleatoriza os
valores das caracteristicas testadas entre as espécies, eliminando a correlacao entre a estrutura
filogenética e a distribuicao de valores para as caracteristicas (Blomberg et al. 2003).

Como todas as filogenias utilizadas por Jones e colaboradores (2002) tem como base ca-
racteres morfolégicos, nao ha estimativas disponiveis para os comprimentos de ramos em uni-
dades de variancia proporcionais a divergéncia das caracteristicas das espécies em relagao as
caracteristicas de seus ancestrais. Sendo assim, como alternativa para aplicacao das andlises
de sinal filogenético (Blomberg et al. 2003) e de contraste filogenético (Felsenstein 1985, Gar-
land et al. 1992), utilizei dois modelos de simula¢do dos comprimentos de ramos para as
filogenias (Blomberg et al. 2003). Um dos modelos considera todos os ramos da filogenia de
um mesmo tamanho (comprimento igual a 1) que chamei de modelo Constante; e o outro
utiliza o algoritmo desenvolvido por Grafen (1989) que computa o comprimento de cada ramo
de forma que os somatorios destes da base da filogenia até cada um dos terminais das espécies
tenham todos o mesmo valor, que denominei modelo Grafen. O modelo Constante pres-
supoe que a variacao das caracteristicas é proporcional ao nimero de eventos de cladogénese,
ou seja, espécies mais derivadas possuem atributos menos semelhantes ao ancestral comum
do grupo em comparacao a espécies mais basais. Ja o modelo de Grafen pressupoe que a
variacao das caracteristicas é semelhante para todas as espécies independente do niimero de
eventos de cladogénese em cada grupo. Diferentemente do modelo Constante, espera-se que
a magnitude da diferenca dos atributos das espécies mais ou menos derivadas em relagao ao

ancestral comum do grupo seja semelhante.

Variacao geogrdfica das interagoes

Para entender qual a intensidade de variacao geografica nos padroes de interacao das espécies,
testei se as caracteristicas medidas para as espécies eram similares em diversas localidades.
Caso a variagao geografica nas caracteristicas fosse pequena quando comparada a variagao
entre espécies, esperava que grande parte da variancia nas caracteristicas fosse explicada
pela identidade da espécie. Alternativamente, se a variacao geografica fosse grande quando
comparada a variacao entre espécies , esperava pouca conservacao das caracteristicas e que a
identidade da espécie nao explicasse a variacao nas caracteristicas. Para testar se a identidade
da espécie explicava parte da variagao geografica nas caracteristicas, utilizei o teste de analise

de variancia (ANOVA). Em seguida comparei por meio de um teste a posteriori as médias
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dos minimos quadrados das caracteristicas para os pares de espécies usando um teste ¢t de
Student, para entender como as espécies se agrupam de acordo com suas caracteristicas («
=0,05).

A variagao geografica pode ser estruturada no espago de duas formas bésicas, (i) em mo-
saico ou (ii) em gradiente (Nuismer et al. 2000). Se essa estruturacao se dé na forma de
gradiente, quanto mais préximas duas redes estao no espaco, menor a diferenca das carac-
teristicas da espécie, enquanto que em mosaicos, nao se espera essa correlagao. Portanto
utilizei um teste complementar para entender melhor como a variacao geografica pode ser
estruturada pelo espaco. Para isso, utilizei um teste de Mantel implementado no ambiente
R (R Development Core Team 2010, Paradis et al. 2004) para testar se as caracteristicas das
espécies tinham alguma correlacao com a distancia geografica euclidiana, em quilometros,

entre os locais das redes.

3 Resultados

3.1 Redes

Conectancia, Aninhamento e Modularidade

As 10 redes apresentaram baixos valores de conectancia (conectancia média, <C>=0,33;
desvio padrao, DPz=0,10). O ndimero médio de interagoes de animais e plantas foi, em
média, baixo (<ka>=5,94 interagdes, DPy,=2,44; <kp>=284 interagoes, DP;,=0,82; ),
quando comparado com a riqueza de parceiros disponiveis para cada conjunto (<Ss>=9,4,
DPs,=4,8 e <Sp>=20,7, DPs,=13,0). Os valores de conectancia decairam com a ri-
queza de espécies (r?’=0.54; F=9.3; g.l.=1; p=0,02). Das redes analisadas, oito (exceto
as redes Bonaccorso e Garcia) apresentaram aninhamento significativo (<NODF>=56,13;
DPyopr=11,35), isto é, maior do que esperado pela heterogeneidade de interagdes entre
as espécies e a riqueza de espécies, indicando que o grau de aninhamento nao é expli-
cado somente por estes dois fatores. Os animais apresentaram valor de aninhamento seme-
lhante ao das plantas em média (<N4>=56,79, DPy,=12,08; <Np>=>55,61, DPy,=11, 35;
t — pareado=0,68, ¢.[.=9, p=0,51). Foram identificados em média 4,20 + 0,79 mdédulos
por rede, variando de 3 (para a rede Silveira) até 6 médulos (para a rede Kalko). Toda-

via, nenhuma das redes apresentou modularidade significativa, isto é, os valores de grau de
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modularidade de todas as redes estudadas foram reproduzidos pelo modelo nulo proposto,
indicando que as redes nao sao mais modulares do que se espera pela a riqueza de espécies

da rede e pelo grau de especializacao das espécies (Tabela 2).

Tabela 2: Caracteristicas das 10 redes de interacao morcego-planta estudadas, em que C
= conectancia; <k4> = grau médio dos morcegos; <kp> = grau médio das plantas; Ny =
aninhamento dos animais; Np = aninhamento das plantas; NODF = valor de aninhamento da
rede; M = valor de modularidade. Os valores de p(NODF') e p(M ) referem-se a probabilidade
de redes tedricas reproduzirem um valor de aninhamento e modularidade, respectivamente,
maiores que das redes reais.

Rede C <ka> <kp> Ny Np NODF p(NODF) N° Médulos M p(M)
Bonaccorso 0,46 3,71 325 71,03 57,14 63,10 0,20 Z 0,25 0,54
Faria 0,32 5,50 2,59 52,50 55,49 54,98 0,01 4 0,32 0,48
Garcia 027 3,83 1,64 43,89 41,94 42,22 0,17 4 0,44 048
Corchov 0,38 10,27 4,19 69,30 66,64 67,00 0,00 4 023 0,66
Hayashi 0,32 4,14 2,23 55,90 52,56 53,27 0,07 4 0,32 0,58
Kalko 0,18 843 3,77 37,95 3896 3880 0,00 6 0,36 0,16
Lopez 0,24 8,57 3,33 48,72 49,20 49,14 0,00 4 0,35 0,05
Passos 0,28 7,00 1,96 54,92 5322 53,33 0,01 4 0,36 0,28
Pedro 0,33 4,29 2,31 58,33 65,60 64,06 0,01 5 0,29 0,80
Silveira 052 3,67 3,14 7533 7540 7537 0,07 3 0,20 0,70

3.2 Espécies

Conservacao de nicho das interacgoes

Considerando todas as espécies, apenas as caracteristicas grau relativo médio (<k;el,i>) e
grau médio padronizado dentro do médulo (<z;>) apresentaram sinal filogenético (p < 0, 05,
Tabela 3, 1.000 aleatorizagoes). Portanto, a histéria evolutiva compartilhada das espécies
influencia em como os valores das caracteristicas se distribuem entre as espécies. Contudo,
para ambas as caracteristicas, o valor da estatistica K indica que as espécies sao menos
parecidas entre si do que se espera pelo modelo de evolu¢ao Browniano (K < 1), indicando
que a evolucao adaptativa levou a convergéncia em linhagens distantes ou que existe uma
selecao estabilizadora, levando a um tnico pico adaptativo. Desta forma, deve existir alguma
pequena faixa de valor da caracteristica que compreenda todas as espécies dentro das suas
subfamilias, por exemplo (ja que K < 1). No entanto, as subfamilias das espécies encontradas
nas redes estudadas sao diferentes entre si quando considerada a caracteristica de grau relativo
médio (F = 7,40; g.l. = 3; p < 0,001) e também a caracteristica de grau padronizado
dentro do médulo médio (F = 4,62; g.l. = 3; p < 0,01). Entre todas as espécies de
morcegos, Carollia sowelli apresenta o maior grau médio, enquanto Centurio sener apresenta

o menor. Em relacao ao grau padronizado dentro do médulo, Carollia castanea apresenta
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a maior média, enquanto Artibeus obscurus apresenta a menor. As demais caracteristicas

(<NODF], ,> e <c;>) nao apresentaram evidéncia de conservagao filogenética, indicando

el,i
que suas variacoes nao sao explicadas pela historia compartilhada das espécies. Os resultados
para sinal filogenético foram consistentes para ambos modelos de comprimento de ramos

usados (Tabela 3).

Tabela 3: Valores da estatistica K de sinal filogenético das caracteristicas médias para todas
as espécies de morcegos para os modelos Constante e Grafen

Caracteristica Constante  Grafen

<kl ;> 0,52%** 0,17%*
<NODF!, > 040 0,10
<z> 0,35%* 0,15%*
<ch> 0,33 0,10

% p < 0,00001; ** p < 0,01; * p < 0,05 - p<0,1

Relacoes entre as caracteristicas das espécies

O contraste filogenético da média das caracteristicas para cada um das espécies (<KNODF],; ;

>

/

rel,i>> foi significativo quando consi-

<z;> e <c,>) em relagdo ao grau relativo médio (<k
deradas todas as espécies (Figuras 5 e 6). Portanto, apds o controle dos efeitos da histéria
compartilhada, quanto maior o grau médio da espécie, maior o valor das demais carac-
teristicas estudadas. Desta forma, quanto maior o grau de generalismo da espécie, maior sua
contribui¢ao para o aninhamento (NODF),,;), seu nimero de interagoes dentro do médulo
a que pertence (z;) e a proporgao de interagoes que estabelece com espécies de diferentes
moédulos ().

De fato, a espécie Artibeus fimbriatus, que pertence a um género de morcegos frugivoros
generalistas, esta entre as espécies com maior grau relativo e também apresentou valores altos
de contribui¢do média para o aninhamento (NODF)) e de papel das espécies em relagao aos
modulos da rede (z; e ;). Ainda, as espécies Trinycteris nicefori, Micronycteris hirsuta e
Phylloderma stenops, morcegos principalmente insetivoros que se alimentam de frutos ocasi-
onalmente, apresentaram valores baixos de grau médio e também de contribuicao média para
o aninhamento (NODF)) e de papel das espécies em relagao aos médulos da rede (z; e ). A
relagdo com o grau relativo médio foi particularmente mais forte para z; (r? = 0,56, Figura
5) e c; (r* = 0,63, Figura 5) do que para a contribuigao para o aninhamento (r? = 0, 18,

Figura 5). Os resultados foram consistentes para os dois modelos de comprimento de ramos
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Figura 5: Contraste filogenético entre a média das métricas para cada espécie e seus respec-
tivos graus relativos médios, pelo modelo Constante. Para <NODF' 6 >: F=871; r*=0,18;

rel,i
p=0,006. Para <z;>: F=44,27; =0,56; p<1075. Para <c,>: F=63,45; r*=0,63; p<10~°.
usados (Para o modelo Constante: coeficiente angular byopr = 0.79, b,, = 0,43 e b., = 0, 58.

Para o modelo Grafen: byopr = 1,1, b,, = 0,37 e b., = 0,58; g.l. = 35 em todos os casos)

3.3 Espécies focais

Grau, contribuicao para o aninhamento e o papel das espécies em relacao aos
modulos da rede

Os valores das caracteristicas de grau, de contribui¢ao para o aninhamento e de papel em
relacao aos médulos da rede de cada uma das espécies focais estao apresentados nas Figuras 7,

8,9 e 10. As espécies focais variaram quanto ao padrao de suas caracteristicas. Isso pode ser
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Figura 6: Contraste filogenético entre a média das métricas para cada espécie e seus respec-
tivos graus relativos médios, pelo modelo Grafen. Para <NODF' , . >: F=1442; r?*=0,2T;

L,
p<1073. Para <z;>: F=2226; r?=0,37; p<10~*. Para <c>: F:1T165i20; r?=0,76; p<10~1%.
notado pelo fato de que, conforme a rede, algumas espécies apresentaram valores das carac-
teristicas acima da média (valores maiores que 0) e abaixo da média (valores menores que 0)
em relagao as outras espécies de morcegos da rede. No entanto, para algumas caracteristicas,
algumas espécies apresentaram padroes consistentes em todas as redes que ocorreram. Por
exemplo, Carollia perspicillata, Sturnira lilium e Platyrrhinus lineatus sao espécies que apre-
sentam grau relativo elevado em relagao as outras espécies na maioria dos locais estudados.
Por sua vez, as espécies Glossophaga soricina e Vampyressa pusilla caracterizaram-se por
apresentar grau relativo abaixo da média das outras espécies. Finalmente, algumas espécies

nao apresentaram um padrao consistente, como por exemplo as espécies de Artibeus variaram
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em relagdo a média em cada local que ocorreram (Figura 7). Em relagdo a caracteristica de
contribuicao ao aninhamento, excetuando P. lineatus, todas as espécies focais variaram no
seu padrao em relagao a média das outras espécies, apresentando valores das caracteristica
acima e abaixo da média, sem apresentar nenhum padrao consistente (Figura 8).

O papel das espécies focais em relacao aos modulos da rede foi consistente para V. pusilla,
que apresentou valores abaixo da média para ambas as caracteristicas (z; e ¢}). As carac-
teristicas relativas ao papel da espécie em relagao aos médulos também foram consistentes
para C. perspicillata, que apresentou valores acima da média para ambas as caracteristicas
(z; e ¢;) na maioria dos locais. As demais espécies variaram quanto aos seus valores de ca-
racteristicas do papel em relagdo aos médulos (Figuras 9 e 10). E possivel perceber alguns
padroes particulares para cada espécie em relagao as redes em que ocorreram. Por exemplo,
C. perspicillata na rede Hayashi apresentou valores de grau, de conectividade entre médulos
e de grau padronizado dentro do médulo, todos abaixo da média quando comparados com
as outras redes em que ocorreu. A espécie G. soricina apresenta valores de maior magnitude
e acima da média apenas na caracteristica de grau padronizado dentro do médulo (z;). Um
padrao que parece ser consistente por esses resultados, é que as espécies C. perspicillata e S.
lilium apresentaram valores opostos aos de G. soricina quando essas espécies ocorrem nos

mesmos locais.
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Figura 7: Distribuicao do grau relativo das espécies conforme as redes. As redes estao
identificadas por suas iniciais: B = Bonaccorso, L. = Lopez, K = Kalko, Pa = Passos, F =
Faria, S = Silveira, H = Hayashi, Ga = Garcia, Pe = Pedro, Go = Gorchov.
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Figura 8: Distribuicao da contribuicao relativa das espécies para o aninhamento das redes.
As redes estao identificadas por suas iniciais: B = Bonaccorso, L = Lopez, K = Kalko, Pa
= Passos, F = Faria, S = Silveira, H = Hayashi, Ga = Garcia, Pe = Pedro, Go = Gorchov.
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Figura 9: Distribuigao da conectividade entre médulos das espécies conforme as redes. As
redes estao identificadas por suas iniciais: B = Bonaccorso, L. = Lopez, K = Kalko, Pa =
Passos, F = Faria, S = Silveira, H = Hayashi, Ga = Garcia, Pe = Pedro, Go = Gorchov.
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Figura 10: Distribuicao do grau padronizado dentro do mddulo das espécies conforme as
redes. As redes estao identificadas por suas iniciais: B = Bonaccorso, L = Lopez, K =
Kalko, Pa = Passos, F = Faria, S = Silveira, H = Hayashi, Ga = Garcia, Pe = Pedro, Go =
Gorchov.
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Conservacao de nicho das interacoes e relagcoes entre as caracteristicas das
espécies focais

As caracteristicas das espécies focais nao apresentaram sinal filogenético significativo para
nenhum dos modelos de comprimento de ramos estudados (Tabela 4). Desta forma, a histéria
compartilhada das espécies focais parece nao explicar as variacoes nos seus padroes de in-

teracao.

Tabela 4: Valores da estatistica K de sinal filogenético das caracteristicas médias para
espécies focais de morcegos para os modelos Constante e Grafen.

Caracteristica Constante  Grafen
<k’ml’i> 0,62 0,52
<NODF!,, ,> 0,76 0,58
<zi> 0,46 0,38
<> 0,39 0,30

*** p < 0,00001; ** p < 0.01;* p< 0.5; - p<0.1

Como todas as caracteristicas das espécies focais nao apresentaram sinal filogenético, nao
foi necessario controlar as relagoes entre as caracteristicas por meio da historia compartilhada
entre as espécies. Desta forma, executei as regressoes lineares das média de todas as carac-

teristicas (<NODF),, >, <z;> e <c,>) em relagdo ao grau relativo médio (<k/_,>). Em

el,i rel,i

todos os casos a regressao foi significativa (p < 0,05) e positiva (byopr = 2,00; b,, = 0, 58;
b., = 0,86) (Figura 11). Desta forma, quanto maior o grau de generalismo da espécie focal,
maior sua contribui¢io para o aninhamento (NODF], ;). Esta relacio positiva com o grau
da espécie também se confirma para as caracteristicas relativas ao seu papel em relacao aos
modulos da rede (z; e ¢;). Além disso, é possivel notar que as espécies focais sdo consistentes
quanto ao seus graus de generalismo em relacao aos das outras espécies da rede. Assim,
por meio da caracteristica de grau de generalismo, ha a formacao de dois grupos de espécies
dentre as principais. As espécies V. pusilla e G. soricina apresentaram valores médios baixos
de todas as caracteristicas. De fato, G. soricina é uma espécie que incorpora frutos em sua
dieta de forma complementar, ja que é essencialmente nectarivora. As espécies frugivoras C.
perspicillata e S. lilium se destacam entre as espécies focais por apresentarem maior valor
médio de grau relativo. No entanto, para a caracteristica de contribui¢ao para o aninha-
mento, ambas as espécies variaram em seus valores em relagao a média das outras espécies
de morcego das redes. Além disso, os valores de contribuigao para C. perspicillata e S. lilium

foram de baixa magnitude em relagao as outras trés caracteristicas.
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Figura 11: Relacao entre a média das métricas para as espécies focais com seus respectivos
graus relativos médios. Para <NODF] ;>: y = 0,02 + 2z; F=6,21; r2=0,46; p=0,05. Para
<z>: y = —0,42 + 0,58x; F=39,56; r?=0,86; p=0,001. Para <c/>: y = 0,03 + 0, 86x;
F=18,58; r?=0,75; p=0,008.

Variacao geogrdfica nas interacgoes
A hipotese da conservacao de nicho no padrao de interacao das espécies focais estudadas foi

parcialmente corroborada. As espécies focais variam no seu padrao de interacao por meio

/

! 1;) € ao papel das espécies em relagao

das caracteristicas relativas ao grau de generalismo (k

aos moédulos da rede (z; e ¢;) (Tabela 5). Este resultado indica que existe conservagao nos

/

valores de k7., ;,

c,, z; conforme a espécie. No entanto, a contribuicao para o aninhamento nao

apresentou resultado significativo, indicando que a variagao dessa caracteristica nao pode ser
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atribuida a identidade das espécies (Tabela 5). Portanto a contribui¢ao para o aninhamento
parece ser a Unica caracteristica cuja a variacao geografica dentro da espécie é tao grande
quanto entre espécies. A andlise a posterior: dos dados de variacao das caracteristicas dentro e
entre espécies mostra a formacao de grupos dentre as espécies focais conforme as similaridade

nas métricas (Tabela 6).

Tabela 5: Valores do teste de ANOVA para as caracteristicas estudadas conforme a identidade
das espécies focais.

Caracteristica F p

<k o> 2,98 0,02
<NODF! > 1,73 0,14
<zi> 3,23 0,01
<> 2,87 0,02

g.1.=6 para todas as caracteristicas

Tabela 6: Grupos de espécies por similaridade de caracteristicas. A.j. = Artibeus jamaicensis;
Al = Artibeus lituratus; C.p. = Carollia perspicillata; G.s. = Glossphaga soricina; P.l. =

Platyrrhinus lineatus; S.1. = Sturnira lilium; V.p. = Vampyressa pusilla.
Espécie k!, , | Espécie zi Espécie c
C.p. A Pl A C.p. A
S.L. A | sl A | slL AB
Al A | AL A | Aj AB
Pl A | Cp. A | PL AB
Aj. AB | Aj AB | AL AB
G.s. B G.s. B G.s. BC
V.p. B V.p. B V.p. C

Em geral, a analise a posteriori dos dados de variacao das caracteristicas dentro e entre
espécies mostra a formacao de trés grupos. Entre os trés grupos. Por exemplo, é possivel notar
que V. pusilla e G. soricina predominam no grupo com valores baixos das caracteristicas.

J& a composicao de espécies do grupo com valores altos varia conforme a caracteristica. As

/

espécies C. perspicillata, S. lilium e P. lineatus apresentam os maiores valores de k., .,

/
s
z;. Desta forma, C. perspicillata, S. lilium e P. lineatus pertencem ao grupo de valores altos
para essas trés caracteristicas. A espécie A. jamaicensis possui valores intermediarios para

- , /
as caracteristicas de k7, ;, ¢,

Zi-
Gradientess foram observadas para o papel de algumas espécies em relagao aos modulos.
Houve uma correlagao positiva de z; e ¢; com a distancia geogréfica nas espécies S. lilium

(¢ e z), G. soricina (c;) e A. jamaicensis (z;) (Tabela 7), indicando que quanto maior a
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distancia geografica entre populagoes dessas espécies, mais diferentes sao as populagoes des-
sas espécies de morcegos com relagao a essas trés caracteristicas. O grau relativo apresentou
correlagao positiva com a distancia geografica apenas na espécie C. perspicillata, indicando
que populagoes proximas geograficamente apresentam graus de generalismo semelhantes (Ta-
bela 7). O aninhamento nao apresentou correlagao com a distancia geogréfica para nenhuma
espécie (Tabela 7) e sua variagdo também nao pode ser explicada pela identidade das espécies
(Tabela 5), indicando que essa caracteristica estd organizada em mosaicos no espago nas

espécies focais.

Tabela 7: Resultados do teste de Mantel das caracteristicas das espécies focais em relacao a
distancia geogréafica.

k/rel,i NODF/rel,i cf zi

Espécie r-Mantel P r-Mantel P r-Mantel P r-Mantel P

A. jamaicensis 0,11 0,37 -0,35 0,84 0,41 0,38 0,82 0,08
A. lituratus -0,14 0,76 20,17 0,86  -021 0,77 -0,10 0,65
C. perspicillata 0,27 0,07 0,01 0,42 -0,11 0,72 -0,11 0,69
G. soricina 0,33 0,15 -0,26 1,00 0,50 0,02 -0,21 0,86
P. lineatus 0,42 0,17 -0,1 0,48 0,40 0,32 -0,48 0,76
S. lilium 0,26 0,10 -0,21 0,86 0,63 0,03 0,46 0,06
V. pusilla -0,06 0,92 0,42 0,09 0,71 0,17 0,23 0,32
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4 Discussao

As redes de interacao entre morcegos frugivoros e plantas apresentaram aninhadas, porém
nao modulares. Desta forma, as redes de dispersao de sementes por morcegos corroboram o
padrao geral de aninhamento encontrado em outras redes de mutualismos, como por exemplo
entre polinizadores e plantas, entre formigas e plantas com nectario extra-floral e entre lim-
padores e seus clientes de ambientes recifais (Waser & Ollerton 2006, Guimaraes et al. 2006;
2007b), e apresentam maior aninhamento do que o observado em mutualismos simbidticos
(Guimaraes et al. 2007a). Em redes de dispersores de sementes e plantas ainda sao raros
os trabalhos que mediram a modularidade (Mello et al. 2011a;b). Porém, o baixo grau de
modularidade observado nas redes estudadas neste trabalho é similar ao encontrado em redes
de polinizagdo com baixa riqueza de espécies (Olesen et al. 2007) e contrasta com os padrdes
observados para intera¢oes mutualisticas como entre formigas simbidticas e suas plantas mir-
mecofitas (Fonseca & Ganade 1996, Guimaraes et al. 2007a), que sao altamente modulares.
Desta forma, as redes de morcegos e plantas nao estao organizadas em modulos, mas de tal
forma que as espécies generalistas interagem com as espécies especialistas e também com
outras espécies generalistas, e as interacoes entre as espécies especialistas sao raras (Bas-
compte et al. 2003). Este padrao pode ser conseqiiéncia da abundancia relativa das espécies
(Lewinsohn et al. 2006, Krishna et al. 2008) ou até mesmo das interagdes que sao proibidas
entre alguns pares de espécies (Jordano et al. 2003, Krishna et al. 2008), como por exemplo
entre frutos muito duros e morcegos com baixa forca de mordida. Uma implicacao direta do
padrao de interacao aninhado é que as redes de morcegos frugivoros e plantas devem ser ro-
bustas em relagao a extingao de espécies (Memmott et al. 2004, Fortuna & Bascompte 2006)
e devem permitir uma maior coexisténcia de espécies por meio da reducao da competicao
interespecifica(Bastolla et al. 2009).

As andlises efetuadas neste trabalho indicam que a histéria compartilhada influencia nos
padroes de interacoes das espécies de morcegos que ocorreram nas redes estudadas, no en-
tanto, espécies aparentadas nao tenderam a apresentar padroes similares de interacao. Este
resultado contraria o fato de que, em outras redes, a relacao filogenética entre as espécies per-
mite prever o numero de interagoes de uma dada espécie e quais seus parceiros mutualisticos
(Rezende et al. 2007b). Ainda assim, em morcegos frugivoros a identidade dos parceiros

mutualisticos parece ser um importante para as interacoes desses animais, pois parece existir
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uma forte relagao entre os géneros de animais e de planta cujos frutos sdo consumidos (Lo-
bova et al. 2009). Por exemplo, espécies de Artibeus em geral comem frutos de Ficus com
mais freqiiéncia, espécies de Carollia se alimentam em geral de frutos de Piper e espécies de
Sturnira sdo grandes consumidoras de frutos de Solanum (Lobova et al. 2009). Esta forte
relacao entre géneros de morcegos e plantas apontam para a conservacao filogenética na di-
eta desses animais e, conseqlientemente, nos padroes de interacao. De fato, nossos resultados
apontam para a existéncia de conservacao nos padroes de interacao das espécies. Isso implica
que as espécies de morcegos frugivoros variam pouco nos seus padroes de interacao ao longo
da geografia.

Controlando o efeito da histéria compartilhada, quanto mais generalistas as espécies sao,
maior é a contribuicao ao aninhamento e mais centrais elas sao nos modulos e na rede. Este
resultado é esperado para o papel das espécies em relacao aos modulos, ja que espécies espe-
cialistas devem estabelecer poucas interagoes dentro e entre médulos e espécies generalistas
devem estabelecer muitas interagoes dentro e/ou entre médulos (Olesen et al. 2007). No
entanto a relacao positiva entre o grau de especializacao da espécie e sua contribuicao ao
aninhamento nao ¢ esperada, ja que, por exemplo, uma espécie especialista pode contribuir
muito para o aninhamento se estabelecer interagoes com subconjuntos das interagoes que
espécies mais generalistas que ela estabelecem. Isso pode ocorrer caso morcegos especialistas
se utilizem de poucos frutos esporadicamente e nao dependam exclusivamente deles. De fato,
pouco da variagao da contribuicao das espécies para o aninhamento pode ser explicada pelo
grau de especializagao.

A histéria compartilhada pode ser um estruturador da variacao das caracteristicas de
pequenos grupos das espécies de morcegos. E possivel notar que a subfamilia mais basal
(Phyllostominae), entre as quais pertencem Micronycteris hirsuta, Lampronycteris brachyo-
tis e Trinycteris nicefori, contém as espécies com menores valores para as caracteristicas.
Baixo grau de generalismo, pouca contribuicao para o aninhamento e posicao periférica na
rede podem ser explicado pelo fato de as espécies de Phyllostominae serem essencialmente
insetivoras, que é a condigdo mais ancestral para morcegos da familia Phyllostomidae (Wet-
terer et al. 2000). Por nao serem espécies primariamente frugivoras, mas que complementam
sua dieta com frutos ou que se alimentam de frutos esporadicamente (McNab 2003), é espe-

rado que o nimero de interagoes dessas espécies seja menor que a média de outras espécies,
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que sdo predominantemente frugivoros (Jordano 2000, Giannini & Kalko 2004; 2005). Além
disso, as espécies da subfamilia Phyllostominae devem se alimentar de frutos somente quando
necessitam ou quando os frutos estao disponiveis. Portanto, morcegos da subfamilia Phyllos-
tominae nao necessariamente interagem de acordo com o esperado pelo padrao aninhado, isto
é, consumindo frutos também consumidos por morcegos generalistas. Como conseqiiéncia do
pequeno numero de interacoes que estes morcegos estabelecem e por nao contribuirem para
o aninhamento, essas espécies devem ser mais periféricas nas redes em que ocorrem, o que
justifica seus baixos valores de caracteristicas relativas ao seu papel nos médulos (Olesen
et al. 2007). Com estes resultados, este trabalho destaca a importancia de se considerar
nao sé6 a historia compartilhada como um importante estruturador dos padroes de interagoes
de espécies em redes (Rezende et al. 2007a;b), mas também a identidade dos parceiros mu-
tualisticos e a conservagao de nicho dentro de espécies ao longo da geografia.

As espécies essencialmente frugivoras, em especial aquelas pertencentes as subfamilias
Carolliinae e Stenodermatinae, apresentaram um grande ntimero de interagoes, quando nao
sao especializadas no consumo de um certo tipo de fruto, ou poucas interagoes, quando sao
especializadas em consumir certos tipos de frutos. De fato, as espécies de Carollia (Ca-
roliinae) apresentam um grande nimero de interagoes, assim como as espécies de Artibeus
(Stenodermatinae), exceto Artibeus obscurus que apresentou baixos valores de grau. Essas
espécies, essencialmente frugivoras, contribuem bastante para o aninhamento. Quando gene-
ralistas, elas devem interagir com a maioria das espécies do conjunto de plantas, sobrepondo
suas interacoes com todas as demais espécies na maior parte das vezes. Quando especialista,
uma espécie essencialmente frugivora deve interagir em grande intensidade com espécies de
plantas abundantes e também consumidas por outras espécies de frugivoros mais generalistas.
Esses dois fatores (intensidade e abundéancia) sao suficientes para reproduzir parcialmente o
padrao aninhado em redes mutualisticas de plantas e dispersores de sementes (Krishna et al.
2008). Desta forma, a interagao de espécies essencialmente frugivoras especialistas deve ocor-
rer com plantas abundantes que outros morcegos também consomem, sendo entao plantas
generalistas. Essa forma de interagao assimétrica contribui bastante para o aninhamento da
rede. A caracterizacao da contribuicao de uma espécie para o padrao aninhado de uma rede
permite explorar como é que suas interagoes ocorrem na rede e quais sao as conseqiéncias

para a espécie quando ocorrem perturbagoes (por exemplo, extingoes) na rede (Srinivasan
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et al. 2007). Uma espécie especialista que contribua pouco para o aninhamento pode ser
extinta com a extingao de seu parceiro, ja que suas interacoes dependem de poucas espécies
também especialistas, que sao mais sujeitas a extingao por perturbacoes na rede.

Dado o grau de especializacao e a contribuicao para o aninhamento das espécies de mor-
cegos essencialmente frugivoros, estes animais podem ser periféricos na rede (como Chiro-
derma doriae (Stenodermatinae)), conectores de médulos (como Vampyrodes caraccioli (Ste-
nodermatinae)), centros de médulos (como Sturnira tildae (Stenodermatinae)) ou centros
de redes (como Artibeus fimbriatus). No entanto, algumas excegoes s@o notadas, como por
exemplo, Centurio senex (Stenodermatinae) que apresentou-se como uma espécie extrema-
mente especialista consumindo apenas frutos de Guettarda foliacea, com baixa contribuicao
ao aninhamento e periférica na rede, o que nao se esperaria de uma espécie essencialmente
frugivora. Isso poderia ser explicado, por exemplo, caso os poucos frutos que essa espécie con-
some apresentem caracteristicas que reduzam a probabilidade de outras espécies de morcego
consumi-los.

Investigando apenas as espécies que ocorrem com maior freqiiéncia entre as redes estu-
dadas, percebemos que ainda é mantida a relagao positiva da contribuicao ao aninhamento
e do papel das espécies quanto a modularidade com o grau de especializacao. As carac-
teristicas das espécies focais nao foram explicadas pela histéria compartilhada. No entanto,
as caracteristicas de grau relativo e de papel das espécies em relagao aos médulos das espécies
focais foram pouco variaveis no nivel de espécie, indicando conservagao de nicho dessas carac-
teristicas. Adicionalmente, para algumas das espécies focais (A. jamaicensis, C. perspicillata,
G. soricina e S. lilium), essas mesmas caracteristicas se apresentaram na forma de gradiente
em relacao a distancia geografica. A caracteristica de contribuicao para o aninhamento foi
a Unica cuja variagao entre as espécies focais nao superou a variacao dentro das espécies.
A contribuicdo para o aninhamento também foi a tunica caracteristica que nao apresentou
correlacao com a distancia geografica em nenhuma espécie, indicando uma estruturacao ge-
ografica em mosaicos. Desta forma, podemos notar que o padrao de interagao das espécies
varia ao longo da geografia, seja em forma de gradiente ou de mosaicos, ainda que esses
padroes sejam conservados nas espécies. A variacao filogenética e a conservacao de nicho sao
premissas da teoria do mosaico geografico (Thompson 2005). Essa teoria prevé que, apesar

de interagoes serem asseguradas pela conservacao filogenética ao longo do tempo, as espécies
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que interagem em diferentes locais coevoluem nas diferentes populagoes de forma distinta,
gerando variacao geografica (Thompson 2005).

Pelo fato de as espécies se distinguirem quanto ao grau de especializacao e pelo papel
em relagao a modularidade, identificamos a formacao de grupos em relacao as médias dessas
caracteristicas. As espécies G. soricina e V. pusilla sao espécies especialistas e periféricas.
Ambas contribuem pouco para o aninhamento. Isso pode ser explicado pelo fato de G.
soricina ser uma espécie nectarivora, o que nao implica que quando necessita ou quando os
frutos estao disponiveis, ela consuma conforme se espera pelo padrao aninhado da rede. E V.
pusilla ser uma espécie frugivora especializada em figos, que nao sao frutos faceis de serem
consumidos devido & sua dureza e tamanho (Dumont 2003). As espécies mais generalistas que
formam um outro grupo foram C. perspicillata, S. lilium, P. lineatus e A. lituratus. Dessas
espécies, podemos destacar C. perspicillata e S. lilium como generalistas que dependem de
uma maior diversidade de frutos, no entanto sendo consumidores preferenciais de frutos
dos géneros Piper e Solanum respectivamente (Lobova et al. 2009). Essa especializa¢ao em
género faria com que essas espécies consumissem varias espécies de frutos, porém nao todas as
espécies, e também nao aquelas que os outros morcegos também consomem. Essa poderia ser a
explicacao para o fato de C. perspicillata e S. lilium contribuirem pouco para o aninhamento.
Ja as espécies de A. lituratus, A. jamaicensis e P. lineatus sao morcegos mais generalistas.
Isso implicou em contribuirem mais para o aninhamento. A espécie C. perspicillata entre
as espécies focais é aquela que pode ser considerada um centro da rede, tendo importancia
ecolégica e evolutiva sobre as demais espécies da rede toda (Guimaraes et al. 2007a, Jordano
et al. 2003). As espécies P. lineatus, S. lilium e A. lituratus seriam as espécies mais centrais
dentro dos moédulos entre as espécies focais, sendo que sua importancia ecoldgica e evolutiva
se restringe aos médulos que pertencem (Olesen et al. 2007). A espécie A. jamaicensis estaria
entre uma espécie conectora e periférica na rede, permitindo-a influenciar pouco as outras
espécies.

Apesar da consisténcia nos padroes de interagao das espécies, hd variacao do grau de
especializacao, da contribui¢ao para o aninhamento e do papel das espécies em relagao aos
modulos ao longo das comunidades. Os resultados apontam que as caracteristicas em algu-
mas das espécies focais se apresentam em um gradiente (A. jamaicensis, C. perspicillata, G.

soricina e S. lilium) ou mosaico (todas as espécies em rela¢do a contribuigdo para o aninha-
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mento), apesar de as caracteristicas médias serem conservadas no nivel de espécie. Desta
forma, apesar da variacao ao longo do espaco nao ser suficiente para eliminar a conservagao
nos padroes de interagao, caracteristicas conservada no nivel de espécie apresentam algum
grau de variacao geografica organizada em gradientes ou mosaicos.

Deste modo, tanto a restricao filogenética para evolucao de caracteristicas de interacao,
como influéncias externas aos individuos, seriam fatores importantes para explicar a variacao
do grau relativo e do papel das espécies em relacao aos médulos de morcegos frugivoros
que ocorrem em redes de interagoes mutualisticas. A caracteristica de contribui¢ao para o
aninhamento parece ser explicada apenas pelas influéncias externas, tais como a existéncia
de competidores ou ainda condigoes abidticas que determinam presenca e abundancia de
certos morcegos e plantas, resultando em mosaicos de populagoes com diferentes valores de
contribuicao. Com este estudo, aponto que nao s a conservacao de nicho ou a restricao
filogenética sao estruturadores dos padroes de interacoes das espécies em rede de mutualis-
mos entre dispersores de sementes e plantas. O cendario ecolégico local da espécie, formada
pelos parceiros potenciais que encontra e também pelas condigoes abidticas locais, pode ser
importante estruturador dos padroes de interacoes das espécies.

Com os resultados de conservacao dos padroes de interagao das espécies nas redes, um
proximo passo seria entender quais as caracteristicas bioldgicas que sao conservadas e influ-
enciam no grau de especializagao e no papel das espécies em relacao a modularidade para
que os padroes de interacao das espécies pouco se alterem ao longo da geografia. Por exem-
plo, a abundancia das espécies ou ainda caracteristicas nutricionais de frutos explicariam a
conservacao dos padroes de interacao nao sé6 em uma rede, mas ao longo da geografia? O
resultado apresentado da relagao positiva entre o grau de especializacao e a contribuicao ao
aninhamento poderia ser explicado de que maneira? Um passo importante seria entender
por qual motivo espécies especialistas de morcegos dispersores de sementes nao contribuem
muito para o aninhamento. Um terceiro ponto a ser aprofundado seria entender quais carac-
teristicas do ambiente ou mesmo das espécies que explicam porque algumas espécies possuem
o numero de interagoes e o papel em relacao aos moédulos em forma de um gradiente. Por
quais motivos redes mais proximas no espaco teriam uma mesma espécie com pouca variacao
no seu grau de especializa¢ao, enquanto redes mais distantes teriam essa mesma espécie com

graus de especializacao muito diferenciados? Talvez os parceiros ou condigoes abidticas sejam
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muito distintos em redes muito distantes, resultando em padroes de interacao em forma de

gradiente (Thompson 2005).
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Tabela Al: Lista de espécies de morcegos presentes nas redes estudadas e suas respectivas

sub-familias

Espécie

Sub-familia

Carollia brevicauda
Carollia castanea
Carollia perspicillata
Carollia sowelli
Carollia subrufa
Rhinophylla pumilio
Glossophaga commissarisi
Glossophaga soricina
Hylonycteris underwoodi
Lampronycteris brachyotis
Micronycteris hirsuta
Phylloderma stenops
Phyllostomus discolor
Phyllostomus hastatus
Trinycteris nicefori
Artibeus fimbriatus
Artibeus gnomus
Artibeus jamaicensis
Artibeus lituratus
Artibeus obscurus
Artibeus phaeotis
Artibeus planirostris
Artibeus toltecus
Artibeus watsoni
Centurio senex
Chiroderma doriae
Chiroderma villosum
Platyrrhinus helleri
Platyrrhinus lineatus
Platyrrhinus recifinus
Pygoderma bilabiatum
Sturnira lilium
Sturnira tildae
Uroderma bilobatum
Vampyressa nymphaea
Vampyressa pusilla

Vampyrodes caraccioli

Carolliinae
Carolliinae
Carolliinae
Carolliinae
Carolliinae
Carolliinae
Glossophaginae
Glossophaginae
Glossophaginae
Phyllostominae
Phyllostominae
Phyllostominae
Phyllostominae
Phyllostominae
Phyllostominae
Stenodermatinae
Stenodermatinae
Stenodermatinae
Stenodermatinae
Stenodermatinae
Stenodermatinae
Stenodermatinae
Stenodermatinae
Stenodermatinae
Stenodermatinae
Stenodermatinae
Stenodermatinae
Stenodermatinae
Stenodermatinae
Stenodermatinae
Stenodermatinae
Stenodermatinae
Stenodermatinae
Stenodermatinae
Stenodermatinae
Stenodermatinae

Stenodermatinae
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Bonaccorso, F. J. & Gush, T. J. 1987. Feeding behavior and foraging strategies of captive phyllostomid fruit bats: an experimental
study. Journal of Animal Ecology, 56(3):907-920.
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Faria, D. M. 1997. Uso de recursos alimentares por morcegos filostomideos fitéfagos na Reserva de Santa Genebra, Campinas, Sao
Paulo. Dissertagao apresentada para obtengao do titulo de mestre em Ciéncias Bioldgicas (Ecologia), Universidade Estadual de

Campinas “Zeferino Vaz”, Campinas, Sao Paulo.
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Tabela A6: Hayashi
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Hayashi, M. M. 1996. Morcegos frugivoros em duas areas alteradas da fazenda Lageado, Botucatu, Estado de Sao Paulo. Dissertacao
apresentada para obtencao do titulo de mestre em Ciéncias Biol6gicas (Zoologia), Universidade Estadual Paulista “Jilio de Mesquita

Filho”, Botucatu, Sao Paulo.
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Lopez, J.E. & Vaughan, C. 2007. Food niche overlap among neotropical frugivorous bats in Costa Rica. Revista de Biologia Tropical,

55(1):301-313.
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Artibeus fimbriatus
Artibeus lituratus

Artibeus jamaicensis

Carollia perspicillata

Pygoderma bilabiatum

Sturnira lilium

Sturnira tildae
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Passos, F. C., Silva, W. R., Pedro, W. A. & Bonin, M. R. 2003. Frugivoria em morcegos (Mammalia: Chiroptera) no Parque Estadual

de Intervales, Sudeste do Brasil. Revista Brasileira de Zoologia 20(3):511-517.
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Tabela A10: Pedro
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Artibeus lituratus 00 1 0 0 0 0 0 0 0 0O 0 O
Artibeus planirostris 00 1 0 0 0 0 0O 0O 0 0 2 0
Carollia perspicillata | 1 0 0 0 24 1 11 2 1 0 0 7 1
Chiroderma doriae 00 1 0 0 0 0 0O 0O 0 0 0 O
Glossophaga soricina | 1 0 0 1 0 0 0 0 0O O O O O
Sturnira lilium 1 2 1 0 5 2 1 1 4 2 4 6 4
Platyrrhinus lineatus | 14 0 4 o0 o 1 0 0 0 0 0 0 3

Pedro, W. A. 1992. Estrutura de uma taxonese de morcegos da Reserva do Panga (Uberlandia, MG), com énfase nas relagoes tréficas
em Phyllostomidae (Mammalia: Chiroptera). Dissertagdo apresentada para obtencdo do titulo de mestre em Ciéncias Bioldgicas
(Ecologia), Universidade Estadual de Campinas “Zeferino Vaz”, Campinas, Sdo Paulo.



6¢

Tabela All: Silveira
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Artibeus lituratus 25 2 4 2 0 2 36
Carollia perspicillata 2 0 0 1 3 11 25
Glossophaga soricina 2 0 0 0 0 0 1
Platyrrhinus lineatus 5 0 4 1 0 0 19
Sturnira lilium 3 0 1 0 0 2 30
Vampyressa cf. pusilla | 0 0 o0 1 0 0 o0

Silveira, M., Trevelin, L., Port-Carvalho, M., Godoi, S., Mandetta, E. N. & Cruz-Neto, A. P. 2011. Frugivory by phyllostomid bats
(Mammalia: Chiroptera) in a restored area in Southeast Brazil. Acta Oecologica, 37(1):31-36.



