TIAGO SIMOES MALUCELLI

FATORES ENVOLVIDOS NA ESTRUTURACAO DAS REDES DE
POLINIZACAO BEIJA-FLOR-PLANTA EM UM GRADIENTE
SUCESSIONAL

CURITIBA
2014

Dissertacdo apresentada como requisito parcial a
obtencdo do titulo de Mestre em Ecologia e
Conservacao, no Curso de P6s-Graduacdo em
Ecologia e Conservacdo, Setor de Ciéncias
Bioldgicas, Universidade Federal do Parana

Orientadora: Prof®. Dr®. Isabela Galarda Varassin



Ministério da Educagio ¢
HH UNIVERSIDADE FEDERAL DO PARANA
[ I'H= L Setor de Ciéncias Biolégicas \
= PROGRAMA DE POS-GRADUAGAO EM e
UFPR ECOLOGIA E CONSERVAGAO Ureere

s.
UNIVERSIDADE FEDERAL DO P/

2%
5

PARECER

Os abaixo-assinados, membros da banca examinadora da defesa da dissertagéio de mestrado,
a que se submeteu Tiago Simdes Malucelli para fins de adquirir o titulo de Mestre em
Ecologia e Conservagdo, sdo de parecer favordvel 3 APROVACAO do trabalho de
conclusdo do candidato.

Secretaria do Programa de P6s-Graduagdo em Ecologia e Conservagio.

Curitiba, 19 de fevereiro de 2014.

Wfpi)

Prof®. Dra.\lsabéla Galarda Varassin

Orientadora e Pr[sidente

X
Prof. Dr. Mar¢o Aurélio Ribeiro de Mello
embro
N
Prof®. Dra. lMdrcia Crfstina Mendes Marques
Membro

BANCA EXAMINADORA:

Visto:
WA O g —
Prof®. Dra. Maria Regina Torres Boeger
Coordenadora do PPG-ECO

Centro Politécnico — Caixa Postal 19031 — CEP: 81531-990, Curitiba/PR
Telefones: (41) 3361-1595 — Fax (41) 3266-2042 — ecologia@ufpr.

www.ecologia.ufpr.br



AGRADECIMENTOS

Agradeco a minha familia pelo apoio e carinho, especialmente aos meus pais e minha
irma que estiveram sempre presentes durante toda a minha formagéo

A Isabela Galarda Varassin, pelos seus conhecimentos e grande dedicac&o, sem os quais
nédo poderia ter realizado este trabalho

Ao Fabricio Meyer pela ajuda na identificacdo das plantas e pelas conversas sempre
construtivas

A Isabela Veloso Chiquim pela ajuda na formatac&o das figuras e principalmente pelo
carinho, companheirismo e compreenséo em todos 0s momentos

A Jana Magaly Tesseroli de Souza, pelas discussdes e ajuda com as analises e pela
amizade desde a graduacao

A todos os funcionarios da Reserva Natural do Rio Cachoeira que sempre estiveram
dispostos a ajudar na fase de campo

Ao0s meus amigos da graduacdo e do mestrado pelas trocas de conhecimento e pelos
diversos momentos de alegria

Ao pessoal do LEV pela convivéncia diéria e principalmente pela troca de
conhecimentos e experiéncias

Ao Programa de P6s Graduacdo em Ecologia e Conservacao

A CAPES pela bolsa

A todos que participaram de alguma forma para a realizagéo deste trabalho.



SUMARIO
1. INTRODUGAO ....ooiieeeeceeeee ettt 3
2. MATERIAL E METODOS ..ottt esste s essts s s sene s ssn s, 6
200 R o Tox=| o (=3 Y (1 o [ IR 6
2.2 ODbServagao das INTErAGOES. .........cciiirerieieieie ettt 6
2.3 MEHICAS A8 REUE ......vveeeiecee ettt e e s e s be e sb e e ae e sree s 8
2.4 Redes de INtEraCa0.........cceiiiiiieeie ettt sreenae s 10
3. RESULTADOS ... cooveiieeeeieeteseetese st sesisss s s ssss s s sssse s sssesssnsasssesessnsassnns 12
A, DISCUSSAOD.......coeiietieterieeeeseeeseeesssesasss s s s sss st s s sesss s ense s senessenseseens 16
REFERENCIAS ...ttt teses s sttt s st ansnssnensans 23

APENDICES ..ottt e e et et e e et e e et et e s et e e et e e et et e e et e e et e e er e e e et e e erereerann 37



LISTA DE FIGURAS

Figura 1 - Riqueza de plantas (triangulos) e de beija flores (quadrados) em quatro
estadios sucessionais (jovem (young), sucessional inicial (early sucessional),
sucessional tardio (late sucessional) e maduro (old growth)) da Mata Atlantica do sul do

Figura 2 - Redes de interacdo polinizador-planta para os estadios sucessionais jovem
(young) (a), sucessional inicial (early sucessional) (b), sucessional tardio (late
sucessional) (c) e maduro (old growth) (d) da Mata Atlantica do sul do Brasil. As
bandas pretas representam a proporcdo das interacdes feitas pelas espécies de planta
(bandas superiores) ou polinizadores (bandas inferiores) em relacdo ao total de
interaces. Ao lado de cada banda estd o nome da espécie que esta representa e 0
nimero de parceiros com quem interage (grau). As ligacdes em cinza representam
interacBes quantitativas entre as espécies, sendo que a largura dessa ligacao representa o
NUMETO U8 INTEIACOES. ... eeveeveeeieiteeste ettt e et e s te et e st e e e s b e e sta e e e sreesteeneesneenras 32

Figura 3 — Variacdo do indice de especializacdo (d’) dos beija flores (a) e das plantas (b)
em quatro estadios sucessionais (jovem (young), sucessional inicial (early sucessional),
sucessional tardio (late sucessional) e maduro (old growth)), da Mata Atlantica do sul
do Brasil. Em b letras iguais entre as classes de estadio indicam igualdade entre as
medianas, enquanto letras diferentes indicam medianas
L0 L =T =] 01 (ST 33

Figura 4 — Médias e intervalo de confianca das métricas calculadas a partir das redes
geradas pelas matrizes probabilisticas segundo a abundancia (A), o acoplamento
fenoldgico (F), o acoplamento morfoldgico (M), as combinagdes possiveis entre esses
fatores (AF, MF, AM, AMF) e segundo o modelo nulo (null) onde todas as interagdes
tém a mesma probabilidade de ocorréncia. A linha vertical mais espessa indica o valor
observado para a métrica. Considera-se que o modelo prediz a métrica se o seu intervalo
de confianca atinge a linha do valor observado. A primeira coluna de graficos mostra os
valores dos modelos para a conectancia, a segunda coluna mostra os valores para a
equitatividade de interacBes e a terceira coluna mostra os valores para o indice de
especializacdo da rede (H2’). Em cada coluna o gradiente sucessional aumenta de cima
para baixo, compreendendo quatro estadios sucessionais (jovem (young), sucessional
inicial (early sucessional), sucessional tardio (late sucessional) e maduro (old growth)),
da Mata Atlantica do sul do
BIASILL ..o 34

Figura 5 — Medias e intervalo de confianga das métricas calculadas a partir das redes
geradas pelas matrizes probabilisticas segundo a abundancia (A), o acoplamento
fenologico (F), o acoplamento morfoldgico (M), as combinacfes possiveis entre esses
fatores (AF, MF, AM, AMF) e segundo o modelo nulo (null) onde todas as interagdes
tém a mesma probabilidade de ocorréncia. A linha vertical mais espessa indica o valor
observado para a métrica 0. Considera-se que o modelo prediz a métrica se 0 seu
intervalo de confianca atinge a linha do valor observado. A primeira coluna de graficos



\

mostra os valores dos modelos para o aninhamento (NODF), a segunda coluna mostra
os valores para a assimetria dos polinizadores e a terceira coluna mostra os valores para
a assimetria das plantas. Em cada coluna o gradiente sucessional aumenta de cima para
baixo, compreendendo quatro estadios sucessionais (jovem (young), sucessional inicial
(early sucessional), sucessional tardio (late sucessional) e maduro (old growth)) da
Mata Atlantica do sul do

Figura 6 — Analise de verossimilhanca das redes de interacdo beija flor-planta para os
estadios jovem (young) (a), sucessional inicial (early successional) (b), sucessional
tardio (late successional) (c) e maduro (old growth) (d) da Mata Atlantica do sul do
Brasil. Essa analise foi feita a partir das redes geradas pelas matrizes probabilisticas
segundo a abundancia (A), o acoplamento fenoldgico (F), o acoplamento morfologico
(M), as combinacdes possiveis entre esses fatores (AF, MF, AM, AMF) e segundo o
modelo nulo (null), onde todas as interagcdes tém a mesma probabilidade de ocorréncia.
O AAIC se reporta a diferenca entre o AIC da matriz observada e o AIC da matriz
baseada no modelo em questdo. Quanto menor o valor de AAIC melhor ¢ a capacidade
do modelo em predizer as frequéncias das interacdes
ODISEIVAUES. ...ttt ettt ettt bbb 36



FATORES ENVOLVIDOS NA ESTRUTURACAO DAS REDES DE
POLINIZACAO BEIJA-FLOR-PLANTA EM UM GRADIENTE
SUCESSIONAL*

RESUMO

Mudancas nos componentes bidticos e abidticos, que ocorrem ao longo do processo
sucessional, se refletem em alteracfes das redes de polinizacdo. Neste trabalho foram
avaliadas as mudangas estruturais de redes de polinizacdo beija flor-planta durante a
sucessdo secundaria. Foram testados os fatores determinantes da estrutura da rede e da
frequéncia das interacBes em quatro estadios sucessionais da Mata Atlantica brasileira.
Em cada um dos quatro estadios sucessionais foram observados trés transectos de 800m,
durante onze meses. A partir das observacdes foram construidas matrizes de interagdo
quantitativas para determinar as propriedades de rede e matrizes probabilisticas para
gerar redes baseadas nos fatores abundéncia, acoplamento fenolédgico e morfoldgico. O
indice de especializacdo dos beija-flores ndo variou, enquanto as plantas se tornaram
mais generalistas no estadio mais avancado. Com o tempo a conectdncia aumentou,
enguanto a modularidade diminuiu, possivelmente pelo papel do beija flor Ramphodon
naevius como um melhor conector em idades mais avancadas. A variacdo da
equitatividade de interacGes parece se relacionar com a dominancia de algumas espécies
de plantas dentro dos estadios. Tanto a estrutura como a frequéncia de interacdes nas
redes foram preditas por fatores relacionados ao nicho e fatores neutros, com a
importancia destes variando durante a sucessdo. Fatores neutros parecem ser mais
importantes no inicio da sucessdo enquanto fatores relacionados ao nicho parecem ser
mais importantes em fases mais avangadas.

Palavras-chave: Mata Atlantica. Redes complexas. Sucessao ecoldgica.

*Parcialmente organizado segundo as normas para submissao na revista Biotropica



ABSTRACT

Biotic and abiotic changes during the successional process leads to changes on
pollination networks. The present study evaluated the structural changes of
hummingbird-plant pollination networks during the secondary succession. The factors
determining this structure and the frequency of pair-wise interactions on the Brazilian
Atlantic Rainforest were tested. Three transects of 800m were sampled in 4 successional
stages, for 11 months. Based on field observations we constructed quantitative
interactions matrices to determine the network properties and probabilistic matrices to
generate networks based on the factors abundance, temporal matching and
morphological matching. The hummingbirds specialization index did not vary while
plants became more generalist in the latest stage. While the connectance increased, the
modularity decreased in time. This is possibly due to the role of the hummingbird
Ramphodon naevius as a better connector at advanced stages. The interaction evenness
variation seems to be related to the dominance of some plants at the stages. Both the
structure and the interaction frequencies of the observed networks were predicted by
neutral and niche-based factors, with the importance of these factors varying along
succession. Neutral factors seems to be more important in younger sucessional areas
while niche-based factors seem to be more important in advanced sucessional areas.

Key-words: Atlantic Rainforest. Complex networks. Ecological succession.



1. INTRODUCAO

Um dos grandes objetivos de estudos ecoldgicos é determinar qual a contribuicdo da
diferenciacdo de nicho (CHASE; LEIBOLD, 2003) e da neutralidade (HUBBEL et al,
2001) para a formacéo das comunidades. Tanto a diferenciacdo de nicho quanto fatores
neutros atuam na montagem das comunidades (CHASE, 2007; CHU et al., 2007;
STOKES; ARCHER, 2010). Do ponto de vista das interacbes mutualisticas entre
polinizadores e plantas existem evidéncias de que tanto fatores neutros, quanto fatores
relacionados ao nicho atuam em conjunto para a determinacdo das redes de polinizacao,
com a importancia desses fatores variando entre os estudos (VAZQUEZ et al., 2009,
STANG et al., 2009; VIZENTIN-BUGONI et al., 2014). Aspectos relacionados ao
nicho das espécies podem ser o0s determinantes das interacbes observadas e,
consequentemente, da estrutura nas redes polinizador-planta, pois estas séo fortemente
afetadas por restri¢fes biologicas, como diferencas morfoldgicas ou ocorréncia temporal
e espacial ndo coincidente entre espécies (JORDANO et al., 2003). Por outro lado,
aspectos neutros também podem ser importantes, fazendo com que as interacdes sejam

fortemente afetadas pelas abundancias das espécies (VAZQUEZ et al., 2007).

O processo de sucessdo secundaria compreende mudancas de longo prazo na
composi¢do da comunidade apos disturbios (CHAZDON et al., 2003). Essas mudancas
que ocorrem ao longo do processo sucessional se refletem em alteracGes das redes de
polinizacdo (ALBRECHT et al., 2010; DEVOTO et al., 2012). Apesar da dindmica das
redes de interagdo entre plantas e animais ao longo do tempo ter sido explorada
recentemente em diferentes escalas de tempo (ALBRECHT et al., 2010; DEVOTO et
al., 2012; OLESEN et al., 2008; PETANIDOU et al., 2008), apenas Albrecht et al.
(2010) e Devoto et al. (2012) enfocam a influéncia da sucessdo ecolégica em redes de

polinizagdo. O processo sucessional refletiu-se em um aumento da riqueza de plantas



polinizadas por insetos e de seus polinizadores, e aumento da frequéncia de visitacdo
por polinizadores ao longo de um gradiente de sucessdo priméria em geleiras
(ALBRECHT et al., 2010). As mudancas da estrutura da floresta, ao longo da sucessao
secundéria, explicaram as variagBes na estrutura das redes polinizador-planta em

florestas da Escécia (DEVOTO et al., 2012).

Apesar de haver muitos estudos sobre a polinizagcdo por beija-flores na Mata
Atlantica brasileira e.g (BUZATO et al., 2000; KAEHLER et al., 2005; LOPES 2002;
SAZIMA et al.,, 1999; SNOW,; TEIXEIRA, 1982; VARASSIN; SAZIMA, 2012),
inclusive estudos avaliando as redes de interacdo beija-flor-planta (VIZENTIN-
BUGONI et al., 2014), ndo existem informacOes sobre a variacdo das redes beija-flor-
planta ao longo de gradientes sucessionais. No entanto, alguns estudos fornecem
evidéncias de alguns aspectos relacionados as variacOes das redes beija flor-planta ao
longo dos anos. Parece existir um aumento na riqueza de plantas polinizadas por beija
flores em areas de floresta mais avancada quando comparadas a areas de capoeira
(ARAUJO, 1996). Além disso, a partir da fase de inicio do fechamento do dossel,
ocorre a entrada de varias espécies de bromélias (BONNET; QUEIROZ, 2006), das
quais muitas sdo importantes recursos alimentares para beija-flores (ARAUJO et al.,
1994; SAZIMA et al., 1995). No entanto, a riqueza de beija flores parece diminuir ao

longo da sucessdo (ARAUJO, 1996).

Seguindo a ideia da teoria de nicho, espera-se que as plantas tornem-se mais
especializadas ao longo da sucessao, ja que o aumento de riqueza de plantas aumentaria
a competicdo interespecifica entre elas (PARRISH; BAZZAZ, 1979). No caso dos
polinizadores, pode-se esperar um aumento na especializacdo se isso melhorar a
eficiéncia de obtencdo do recurso (PYKE, 1984). Por outro lado, polinizadores mais

generalistas poderiam ser mais comuns em &reas sucessionais mais avancadas se, por



exemplo, os recursos disponiveis tornarem-se mais similares e acessiveis (ex. entre
espécies de bromélias), levando a uma diminuicdo no tempo de forrageio (PYKE,
1984), ou se o aumento da densidade de polinizadores levar a uma diminuigdo na
disponibilidade de recursos (FONTAINE et al., 2008). Ao longo do processo
sucessional parece haver uma mudanca de importancia de fatores neutros, em estadios
iniciais, para fatores relacionados ao nicho, em estadios avancados (CHU et al., 2007).
No entanto, pelo nosso conhecimento, ndo existem informacdes relacionadas a variagdo
da importancia desses fatores no estabelecimento das interacfes polinizador-planta ao
longo do gradiente sucessional. Ao longo da sucessdo esperamos um aumento da
especializacdo das plantas e animais. Assim, também esperamos que as interagdes sejam
mais determinadas por fatores neutros no inicio da sucesséo, onde as interac@es entre as
espécies apresentariam uma grande sobreposicdo (espécies mais generalistas) e assim,
seriam determinadas mais fortemente pelas abundancias das espécies. Por outro lado,
em fases mais avancadas da sucessdo, esperamos que as interagdes seriam menos
sobrepostas (espécies mais especialistas) sendo as interacbes cada vez mais

determinadas por fatores relacionados ao nicho.

A variacdo dos padrdes e suas causas em redes de polinizacdo ao longo de
gradientes temporais, como a sucessdo secundaria, ainda necessitam de mais estudos
para que sejam possiveis generalizacGes. A partir destas, € possivel que sejam feitos
avancos teoricos e metodoldgicos, que permitam a implementacdo de planos de manejo
para a conservacao e manutengdo das areas em regeneracdo natural da Mata Atlantica.
Assim, 0s objetivos do presente estudo sdo: (1) Comparar a estrutura das redes de
interacdo entre beija-flores e plantas nos diferentes estadios sucessionais; (2) avaliar se a
abundancia das espécies (fator neutro), acoplamento fenoldgico e acoplamento

morfolégico (fatores relacionados ao nicho), predizem as estrutura das redes e as



frequéncias das interacOes par-a-par das matrizes observadas. Espera-se que, ao longo
da sucessdo, as redes de polinizagdo entre os beija-flores e espécies vegetais tornem-se
maiores e mais complexas, levando a um aumento no na modularidade, porém a uma
diminuicdo na conectancia e aninhamento. Areas mais avancadas apresentario
interacbes mais especializadas e, consequentemente, um maior indice de especializacdo
das espécies. A especializacdo ao nivel de rede também se tornard maior, levando a uma
menor sobreposicdo das interacdes feitas pelas espécies em estadios mais avancados.
Espera-se que a abundancia das espécies, o acoplamento fenoldgico e o acoplamento
morfolégico sejam importantes na determinacdo da estrutura e da distribuicdo das
interagBes par-a-par, sendo que &reas mais iniciais da sucessdo seriam mais fortemente
determinadas pela abundancia das espécies enquanto areas mais avangadas seriam mais

fortemente determinadas pelo acoplamento fenoldgico e morfolégico..

2. MATERIAL E METODOS

2.1 Local de Estudo

O estudo foi realizado na Reserva Natural Rio Cachoeira (RNRC) (25°19°15”’S
e 48°42°24°°W), localizada na Area de Protecdo Ambiental de Guaraquecaba, Parana,
Brasil. A RNRC esta localizada em formacéo de Mata Atlantica (IBGE, 1992), com a
presenca de areas que sofreram processos de degradacdo e hoje se encontram em

diferentes estadios de regeneracéo.
2.2 Observacdo das interacdes

Para observagdo dos beija flores foram feitos 3 transectos de 800 metros de
comprimento em cada um dos quatro estagios sucessionais (4 a 6 anos - jovem (young),

15 a 20 anos — sucessional inicial (early sucessional), 40 a 50 anos — sucessional tardio



(late sucessional) e mais de 80 anos — maduro (old growth). Os transectos foram

separados entre si por uma distancia de pelo menos 1000 metros.

As observacgdes foram mensais, durante o periodo de 11 meses. O registro das
visitas foi feito a partir de observagdes visuais e com o auxilio de bindculos. Os beija
flores foram classificados como polinizadores, se houve contato com as estruturas
reprodutivas, ou pilhadores, se o contato ndo ocorreu. Durante os trabalhos de campo,
todas as plantas visitadas por beija flores, encontradas em até 10 metros de distancia
perpendicular a cada transecto, foram observadas mensalmente por 120 minutos através
do método focal animal (DAFNI, 1992). As plantas foram identificadas através da

comparacdo com exemplares de herbario.

Para avaliar os fatores que afetam a estrutura e a frequéncia de interacfes par-a-
par das redes de polinizacao, varios parametros foram considerados. O niumero de flores
de cada espécie vegetal foi contada a cada més em cada transecto. A abundancia de
recursos florais de cada espécie vegetal foi dada pela soma do ndmero de flores
contadas nos trés transectos desse estadio ao longo do periodo total de coleta. A
abundancia dos beija flores foi estimada através da soma do nimero de visitas feitas
pelos mesmos em cada estadio. O comprimento da corola das flores e 0 comprimento do
bico dos beija flores, este multiplicado por dois, foram os parametros utilizados para
determinar o acoplamento morfol6gico entre flores e beija-flores. O comprimento da
corola das flores, definido aqui como a distancia do apice da corola até a base do
carpelo, foi determinado pela média de 10 flores de cada espécie. J& 0 comprimento do
bico dos beija flores foi obtido da literatura. Além disso, foi considerado que a lingua
dos beija-flores estica até um comprimento igual ao tamanho do bico. Essa estimativa
foi baseada na medida do tamanho da lingua e do bico do beija flor Archilochus

colubris, ja que ndo foram encontradas informagfes de tamanho da lingua para outras



espécies. Segundo a literatura, o tamanho da lingua nessa espécie é de aproximadamente
25mm (RICO-GUEVARA; RUBEGA, 2011) e o tamanho do bico é de 17.2mm
(MONTGOMERIE, 1984). Assim, foi considerado que um beija flor consegue coletar
néctar de uma flor com tamanho de corola até duas vezes o comprimento do seu bico. O
periodo de floracdo das plantas e o periodo de ocorréncia dos beija flores nos estadios
foram os parametros para se avaliar o acoplamento fenoldgico. A fenologia das plantas
foi determinada pelo periodo em que certa espécie vegetal encontrou-se florida em cada
estadio. Para os beija flores a ocorréncia no tempo foi estimada a partir da presenca dos

mesmaos Vvisitando as espécies vegetais observadas dentro de cada estadio.

2.3 Métricas de Rede

Para avaliar como a estrutura das redes responde a sucessao e por quais fatores a
estrutura e as interacfes dessas redes sdo determinadas, foram utilizadas métricas ao
nivel do vértice e ao nivel da rede. As métricas ao nivel do vértice utilizadas foram: o
grau das espécies, que € caracterizado pelo nimero de conexdes que incide sobre um
dado vértice (planta ou animal); a dependéncia entre as espécies que, para um
polinizador a uma planta, por exemplo, é a proporcao entre as interacGes feitas por ele
com essa planta dividida pelo total de interacfes feitas pelo polinizador; e o indice de
especializacdo das espécies (d’) (BLUTHGEN et al., 2006; BLUTHGEN et al., 2008),
que mede a especializacdo de uma espécie baseada na frequéncia de interacGes desta em

relacdo ao total de interagdes da rede.

Também foram utilizadas varias métricas ao nivel de rede. A conectancia
representa a porcentagem de todas as possiveis interacbes na rede observada. A

equitatividade de interagdes, baseada no indice de diversidade de Shannon, quantifica a



igualdade da distribuicdo das frequéncias de interacdo entre as espécies (BERSIER et
al., 2002). O indice de especializacdo da rede (H,’) determina o grau de especializacao
da rede como um todo (BLUTHGEN et al., 2006; BLUTHGEN et al., 2008). A
especializacdo da rede avalia a especializagdo complementar, onde um valor igual a 0
indica que todas as espécies interagem com 0S MesSmOS parceiros em proporcdes
semelhantes, enquanto um valor igual a 1 indica que cada espécie interage com um
grupo particular de parceiros (MELLO et al., 2011). O aninhamento (NODF) é um
padrdo onde as espécies generalistas interagem entre si e com especialistas enquanto as
especialistas interagem mais com as generalistas, sendo encontrado na maioria das redes
mutualisticas (BASCOMPTE et al., 2003). A modularidade identifica grupos de
espécies que interagem mais entre si do que com outras espécies (OLESEN et al.,
2007). A assimetria dos polinizadores e das plantas que representa a diferenca média
entre a dependéncia da espécie focal pelos seus parceiros e a dependéncia desses

parceiros na espécie focal (VAZQUEZ et al., 2007).

As métricas de rede conectancia, equitatividade de interacGes, especializacado da
rede (H’) e especializacdo das espécies (d’) foram calculadas no programa R verséao 3.0
(R DEVELOPMENT CORE TEAM, 2012), utilizando o pacote bipartite. O
aninhamento (NODF) foi determinado através da métrica NODF no programa
ANINHADO (GUIMARAES; GUIMARAES, 2006). A modularidade foi calculada no
programa Modular, sendo que a detecgdo de modulos na rede foi feita através do

método de Barber (MARQUITTI et al., 2013).

Para avaliar a diferenca média do indice de especializacdo das espécies (d’) entre
os estadios, foram feitas analises de variancia. Para as métricas conectancia,
equitatividade de interagcOes, especializagédo da rede (H;’), aninhamento (NODF) e

modularidade, foram usados os valores absolutos em cada estadio, ja que os transectos
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de cada idade foram agrupados (ver secdo 2.4), impossibilitando anélises que envolvem

réplicas.

2.4 Redes de Interacao

A partir dos dados obtidos, foram construidas matrizes binarias e quantitativas
de interacdo planta-polinizador para cada estadio sucessional. A partir das matrizes,
foram calculadas métricas ao nivel de rede e de espécie. Para o calculo das métricas os
dados dos transectos foram agrupados nos estadios, a fim de evitar que o tamanho
pequeno das redes interferisse nos célculos (ALBRECHT et al., 2010).

Para determinar a influéncia da abundancia (dos beija-flores e das flores das
plantas), da ocorréncia temporal e do acoplamento morfolégico (entre beija flores e
plantas) nas métricas das redes de interacdo nos diferentes estadios, foi usado o método
proposto por Vazquez et al. (2009b). O método consiste em criar redes a partir de
probabilidades de interacdo. Essas probabilidades sdo geradas com base em uma regra
estabelecida para cada fator. No presente estudo foram utilizados os fatores neutros,
abundancia (A), e fatores relacionados ao nicho, acoplamento fenologico (F),
acoplamento morfoldgico (M) e a interacdo entre esses fatores (AF, AM, FM, AFM). A
matriz probabilistica de abundancia foi calculada a partir da multiplicagdo da
abundancia de recursos florais pela abundancia de cada beija flor. O resultado dessa
operacdo foi dividido pela soma de todas as multiplicagdes feitas na matriz, gerando
uma probabilidade de interacdo baseada na abundéncia. A matriz probabilistica de
acoplamento fenologico foi obtida através da multiplicacdo entre uma matriz com a
ocorréncia temporal das plantas nos meses por outra contendo a ocorréncia temporal dos

beija flores nos meses, gerando uma matriz de interacdo onde o valor das células
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representa a sobreposicao da ocorréncia temporal entre beija flores e plantas. Os valores
dessa nova matriz foram divididos pela soma de todos os valores desta, gerando a
probabilidade de ocorréncia das interagdes baseado no acoplamento fenoldgico. A
matriz probabilistica de acoplamento morfoldgico foi determinada através da atribuicdo
de valor um, para as interag0es que ocorreriam, e zero, para as interacbes que ndo
ocorreriam, segundo os parametros para acoplamento morfoldgico. Esses valores foram
divididos pela soma dos valores da matriz inteira, gerando uma probabilidade de
interacdo entre as espécies baseada no acoplamento morfoldgico. Além disto, foi feita
uma matriz probabilistica baseada em um modelo nulo, onde as interacGes entre plantas

e polinizadores tém a mesma probabilidade de ocorrer.

Com base nessas matrizes probabilisticas foram calculadas as métricas
conectancia, equitatividade de interacdes, especializacdo da rede (H,’), aninhamento
(NODF), assimetria dos polinizadores e assimetria das plantas, ap6s 1000
aleatorizacdes, gerando uma média e um intervalo de confianca para cada fator ou
combinacdo de fatores (modelos). Cada modelo foi considerado preditor de uma métrica
se o intervalo de confianca da métrica, em questdo, incluiu o valor da métrica observada
em um determinado estadio. Os calculos foram realizados no pacote bipartite do
programa R (R DEVELOPMENT CORE TEAM, 2012), utilizando as funcdes
implementadas por Diego Vazquez (VAZQUEZ et al., 2009b). A métrica modularidade
ndo foi incluida neste teste por ndo existir uma funcdo que permita seu calculo nesse

método, uma vez que a modularidade foi gerada em um pacote nao disponivel no R.

Apesar de diferentes fatores e suas combinagdes serem importantes para prever a
estrutura de redes de polinizagdo, isso nédo significa necessariamente que as redes
preditas, estruturalmente semelhantes as observadas, tenham frequéncias de interacdes

par-a-par similares as observadas (VAZQUEZ et al., 2009b). Para avaliar este aspecto,
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além do metodo descrito acima, foi usado o metodo da maxima verossimilhanga para
verificar se abundancia (A), acoplamento fenoldgico (F) e morfolégico (M), assim
como as combinagBes possiveis entre eles levam a matrizes com frequéncias das
interagBes par-a-par proximas as observadas nos estadios. Como na andlise anterior,
também foi usado um modelo nulo, onde a probabilidade de interagdo é igual para todas
as ceélulas da matriz. Para a definicdo do valor de AIC, foi considerado o nimero de
parametros usados para definir a matriz probabilistica, ou seja, o numero de fatores
incorporados em cada modelo. Por exemplo, se foi usado apenas o fator abundancia
para a construcdo da matriz probabilistica, o pardmetro é um. Se os fatores abundéancia e
acoplamento fenoldgico foram combinados, entdo foi considerado que o pardmetro é
igual a dois. O AAIC calculado mostra a diferenca entre o AIC da matriz observada

menos o0 AIC da matriz baseada no modelo em questéo.

3. RESULTADOS

No total foram observadas 10 espécies de beija flores e 24 espécies de planta
visitadas por eles. A riqueza dos beija flores varia pouco até o estadio sucessional
tardio, caindo no estadio maduro (FIGURA 1). A riqueza de plantas polinizadas por
beija flores aumentou até o estadio sucessional tardio, estabilizando em seguida

(FIGURA 1).

No estadio jovem (4-6 anos), foram encontradas sete espécies de beija flores e
oito espécies de plantas. O grau dos beija flores variou de um a cinco, sendo que a
maioria das espécies, cinco das sete, interagiu somente com uma planta (FIGURA 2a).
Ja para as plantas, o grau foi relativamente baixo, variando de um até trés (FIGURA 2a).

Nesse estadio, as espécies de plantas Acnistus arborescens, Erithryna speciosa e Musa



13

rosacea, esta uma espécie exotica, foram importantes para a alimentacdo dos beija
flores, j& que 77% das interacBes ocorreram com elas (FIGURA 2a). Erithryna speciosa
ainda apresentou uma dependéncia completa do beija flor Ramphodon naevius, sendo

visitada somente por ele (FIGURA 2a).

No estadio sucessional inicial (15-20 anos) foram encontradas 6 espécies de
beija flores e 12 espécies de plantas (FIGURA 2b). O grau dos polinizadores variou de
um até oito (FIGURA 2b). Para as plantas a variacdo foi menor, de 1 até 4, sendo que 8
das 12 espécies apresentaram apenas um parceiro de interagdo (FIGURA 2b). Nesse
estadio destacam-se as plantas Psychotria nuda e novamente M. rosacea. As interagdes
das quais participam somam 70% do total de interacGes feitas nessa rede (FIGURA 2b).
Interessante notar que neste estddio, Musa rosacea acumula 41% das interacOes

ocorridas (FIGURA 2b).

No estadio sucessional tardio (40-50 anos) foram observadas 7 espécies de beija
flores e 13 espécies vegetais (FIGURA 2c). O grau dos polinizadores variou de 1 a 11,
sendo quatro espécies com grau 1 e apenas uma espécie com grau acima de 6 (R.
naevius apresentou grau igual a 11) (FIGURA 2c). Para as plantas o grau variou menos,
de 1 a 4, sendo que 7 das 13 espécies tiveram grau igual a 1 (FIGURA 2c). Nesse
estddio houve uma melhor distribuicdo das interacBes entre as plantas, quando
comparado aos dois estadios anteriores (FIGURA 2c¢). No entanto duas espécies, Costus
spiralis e P. nuda ainda apresentam uma proporcao relativamente grande (47%) das
interacbes com os beija flores (FIGURA 2c). Esse estadio revelou muitas plantas (sete

espécies) sendo visitadas exclusivamente por R. naevius (Figura 2c).

No estddio maduro (> que 80 anos) ocorreram 4 espécies de beija-flores e 13

especies de plantas (FIGURA 2d). O grau dos polinizadores teve a maior variacdo (de 1
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a 12), no entanto, apenas uma espécie interage com 12 parceiros enquanto o restante
interage com no maximo 2 parceiros (FIGURA 2d). Para as plantas a variagao do grau é
pequena, de 1 a 2, sendo que a maioria, 10 das 13 espécies, teve grau igual a 1
(FIGURA 2d). Nesse estadio as interacdes se tornam ainda mais bem distribuidas entre
as plantas, porém, P. nuda e C. spiralis ainda somam uma proporc¢ao grande do nimero
de interagdes total (35% do total de interaces para esse estaddio) (FIGURA 2d).
Novamente, muitas plantas (nove espécies) sdo visitadas somente por R. naevius

(FIGURA 2d).

O indice de especializacdo dos beija-flores (d”) ndo diferiu entre os estadios (F =
0.244; G.L = 3; p> 0.05) (FIGURA 3a). No entanto, a variacdo do indice de
especializacdo (d’) parece aumentar no Gltimo estadio, mostrando que estaddios mais
avangados apresentam tanto animais com alta, como animais com baixa especializagio
(d’). Por outro lado, os demais estadios parecem conter animais com valores
intermediarios de especializacdo (d’). A especializacdo das plantas (d’) € menor,
indicando predominancia de espécies mais generalistas, apenas no estadio mais
avancado da sucessdo (maduro) (H = 13.63; G.L = 3; p < 0.01) (FIGURA 3b). Ao longo

da sucessdo a especializacdo (d’) dos beija-flores foi em média maior que a das plantas.

A conectancia pareceu aumentar ao longo da sucessdo, apesar de ocorrer uma
sensivel diminuicdo na passagem do estddio sucessional inicial para o estadio
sucessional tardio (FIGURA 4). A equitatividade de interagbes diminui do estadio
jovem para o estadio sucessional inicial, para, em seguida, aumentar até o fim da
sucessdo (FIGURA 4). A especializagdo da rede (H;") diminui da primeira idade para a
ltima, no entanto essa propriedade varia muito ao longo dos estadios, ndo sendo
detectado um padrdo (FIGURA 4). O aninhamento (NODF) pareceu diminuir com o

passar dos anos, porém do primeiro para o segundo estadio ocorre um aumento dessa
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métrica (FIGURA 5). A modularidade diminuiu ao longo do gradiente sucessional
tendo valor de 0.55 no estddio jovem, 0.47 no estadio sucessional inicial, 0.41 no

estadio sucessional tardio e 0.35 no estadio maduro.

A média das métricas, calculadas a partir das matrizes probabilisticas de
abundancia (A), acoplamento fenoldgico (F) e acoplamento morfolégico (M) e a
interacdo entre esses fatores, predisseram de forma bastante variavel as propriedades de
rede observadas, variando também de acordo com o estadio (FIGURAS 4 e 5). A
conecténcia foi predita mais parcimoniosamente pelo modelo AF no estadio sucessional
tardio, pelo modelo A no estadio maduro, e por nenhum modelo nos estadios jovem e
sucessional. A equitatividade de interacdes foi predita mais parcimoniosamente pelo
modelo A nos estadios jovem e sucessional inicial, pelo modelo F no estadio maduro e
por nenhum modelo no estadio sucessional tardio. A especializacdo de rede (H’) foi
predita mais parcimoniosamente pelos modelos A, F e M apenas no Gltimo estadio
(maduro). O aninhamento (NODF) foi predito mais parcimoniosamente pelos modelos
A e M no estadio jovem, pelos modelos A, F e M nos estadios sucessional inicial e
sucessional tardio e pelo modelo M no estadio maduro. A assimetria dos polinizadores
foi predita mais parcimoniosamente pelo modelo A nos estadios jovem, sucessional
tardio e maduro e pelo modelo AMF no estadio sucessional inicial. A assimetria das

plantas foi predita mais parcimoniosamente pelo modelo A em todos os estadios.

O modelo que melhor predisse a frequéncia das interagdes par-a-par variou com
a idade da floresta, de acordo com as analises de verossimilhanca (FIGURA 6). A
frequéncia das interacdes par-a-par foi melhor predita pelo acoplamento fenolégico no
estddio jovem (FIGURA 6a), pela combinacdo de abundancia e acoplamento
morfoldgico no estadio sucessional inicial (FIGURA 6b), pela abundancia das espécies

no estaddio sucessional tardio (FIGURA 6¢) e pela combinacdo de acoplamento



16

morfolégico e acoplamento fenoldgico no estadio maduro (FIGURA 6d). Considerando
0s modelos que melhor explicaram a frequéncia das interacGes par-a-par em cada
estadio, a abundancia sempre foi incluida nos dois melhores modelos para todos os
estadios, exceto para maduro, onde a abundancia s6 apareceu incluida no terceiro
melhor modelo. J& acoplamento fenoldgico e morfoldgico (fatores relacionados ao

nicho) estiveram incluidos nos dois melhores modelos em todos os estadios.

4. DISCUSSAO

As redes de interacdo beija-flor e planta da Floresta Atlantica no sul do Brasil
apresentaram aumento da generalizagdo das plantas no gradiente sucessional avaliado.
Isto ocorreu concomitantemente ao aumento da riqueza de plantas, diminuicdo da
riqueza dos beija flores, aumento da conectancia e diminui¢cdo da modularidade nestas
redes. As propriedades de rede foram determinadas, muitas vezes, por uma combinacao
de fatores relacionados ao nicho e neutros. Estes fatores também determinaram as
frequéncias das interacOes par-a-par, com variacdo de suas importancias dentro do
gradiente sucessional. A abundancia, fator neutro, teve um papel preponderante nas
fases mais jovens da sucessdo enquanto que fatores ligados ao nicho foram mais
relevantes no estadio maduro. O aumento da participacdo de R. naevius ao longo da
sucessao pode estar associado a estes fatores neutros devido ao aumento da abundancia
de suas interacdes ao longo da sucessdo. No entanto, fatores associados ao nicho, como
competicdo com outros beija-flores, podem também resultar nesta maior participacao de

R. naevius.

A diminuicdo brusca da riqueza de beija flores no estddio maduro pode ser

causada pela dominéncia de R. naevius neste estadio, diminuindo a atuacdo dos outros
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beija flores através de competicdo. De fato, a frequéncia de interagdes de R. naevius é
de 10 a 30 vezes maior que a frequéncia de interagdes dos outros beija flores. O
aumento da riqueza de plantas parece ser comum com 0 aumento da idade da
comunidade, porém a diminuicdo da riqueza de polinizadores parece ser incomum em
outros ambientes em processo sucessional (GATHMANN et al., 1994; ALBRECHT et
al., 2010). Essa diferenca pode estar relacionada ao fato de que estes outros estudos
abordam polinizadores de grupos diferentes, englobando vertebrados e invertebrados, ja
que redes de polinizacdo que sdo sub-mddulos de redes maiores, como a estudada aqui,
podem apresentar propriedades bastante diferentes das propriedades dessas redes
maiores (BEZERRA et al., 2009). De fato, em um estudo envolvendo apenas a
polinizagdo por beija-flores na Mata Atlantica houve aumento de riqueza de plantas e

diminuic&o da riqueza de beija flores ao longo da sucessido (ARAUJO, 1996).

O aumento da variacdo do indice de especializacdo (d’) dos animais com o
avancar da sucessdo indica que areas avancadas apresentam uma mistura de animais
especialistas e generalistas, enquanto areas mais jovens apresentam uma predominancia
de animais medianamente especializados. Esta variacdo ndo esta associada a uma
mudanca da composicdo dos polinizadores e sim a uma mudanca da amplitude de dieta
das espécies de polinizadores, que pode variar dependendo da idade da area. Isso €
perceptivel principalmente para R. naevius, que apresenta aumento de grau e diminuigado
do indice de especializacdo (d’), tornando-se mais generalista com o0 avanco da
sucessdo. O aumento da generalizacdo de R. naevius pode estar relacionado ao aumento
de sua abundancia ao longo da sucessdo e consequentemente a um aumento na
competicdo intraespecifica por recursos. Para as plantas o indice de especializagdo (d”)
indica que até o estadio sucessional tardio existem tanto plantas especialistas como

generalistas, porém no estadio maduro as plantas sdo mais generalistas. 1sso parece
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ocorrer devido a dominancia do beija flor R. naevius, ao invés de ser causado por uma
auséncia de diferenciagdo morfoldgica ou auséncia de diferenciacdo na ocorréncia

temporal das flores entre as espécies de planta.

Interessante que, assim como a conectancia aumenta, a modularidade decresce
ao longo do tempo na sucesséo. Isto parece estar associado com o papel de R. naevius,
cuja proporcgéo de plantas com quem interage aumenta ao longo da sucessdo. Assim, R.
naevius vai se tornando um melhor conector, levando a redes mais conectadas e menos
modulares com o avancar do processo sucessional. Este aumento da conectividade entre
as espécies pode também explicar a diminui¢do do aninhamento (NODF), diferente do
aumento observado para uma rede inseto planta em sucessdo primaria (ALBRECHT et
al., 2010). Na passagem do estaddio jovem para o estadio sucessional inicial, a
conectancia aumenta assim como o tamanho da rede. Isso indica que outros efeitos, que
ndo o tamanho da rede reportado em outros estudos (JORDANO, 1987) esta afetando o
padrdo de conectancia nesse intervalo da sucessao. No entanto, nenhum dos modelos
avaliados neste estudo predisse valor de conectancia observado neste gradiente temporal
(Figura 4). Por outro lado, as variaces de conectancia para 0s outros estadios
sucessionais podem sim estar relacionadas as variacbes do tamanho da rede. Além
disso, a abundancia das espécies e modelos que incluem a abundancia juntamente com
acoplamento morfoldgico ou fenoldgico também parecem ser determinantes para essa
propriedade de rede . J& os fatores determinantes do aninhamento variaram muito, ndo
sendo possivel destacar um deles como mais importante para essa propriedade na

sucessao.

A variagdo da equitatividade de interagOes foi principalmente causada pela
variacdo no nimero de interagBes ocorridas com as plantas M. rosacea e P. nuda. No

estadio jovem ocorre uma dominéncia de interagcGes por M. rosacea e P. nuda e uma
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frequéncia baixa de visitas com o restante das espécies vegetais (Figura 2). Do estéadio
sucessional inicial para o estadio sucessional tardio, 0 aumento de equitatividade deve
estar relacionado a diminuigcdo da dominancia de interagdes com M. rosacea e P. nuda
(Figura 2). O aumento da equitatividade no estadio maduro pode estar relacionado a
auséncia de M. rosacea e ao aumento da especializacdo das plantas nesse estadio. Os
fatores determinantes da equitatividade de interacGes variaram muito dependendo do
estadio, ndo sendo possivel destacar um deles como mais importante para essa

propriedade na sucessao.

A especializacédo da rede (H;’) diminuiu do primeiro para o ultimo estadio, como
ja observado em redes de polinizacdo em um gradiente de sucessdo primaria
(ALBRECHT et al., 2010). No entanto, aqui ndo houve uma variagdo com uma direcao
consistente do inicio ao fim do gradiente temporal, com aumento e redugdo dentro
deste. Nenhum dos fatores analisados foi determinante do valor de especializacdo ao
nivel de rede, até o estadio sucessional tardio. No estddio maduro essa propriedade pode
ser gerada pela maioria dos modelos testados, incluindo o modelo aleatério, indicando
gue nesse estadio que a estruturacdo da rede pode estar sendo determinada apenas por

fatores de chance.

A abundancia parece ser um fator bastante importante para a estruturacdo das
redes observadas, porém ndo é o Unico. Todos os fatores testados, assim como a
interacdo entre eles, predisseram a estruturagdo das redes, em pelo menos alguma fase
da sucessdo . Para a assimetria dos polinizadores e das plantas, a abundancia parece ser
o fator mais importante em todos os estadios ja que esse fator isolado ou em conjunto
com os outros incluiu os valores observados dessa propriedade da rede (VAZQUEZ et
al., 2007). E importante ressaltar que a estruturacdo das redes observadas pode estar

sendo determinada também por fatores ndo incluidos nas analises.
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Os modelos que melhor predisseram as frequéncias das interagdes par-a-par
foram bastante varidveis, mostrando que as interacfes dentro de comunidades em
diferentes tempos de sucessdo sdo determinadas por diferentes fatores. Fatores
relacionados ao nicho das espécies, nesse caso acoplamento morfoldgico e fenoldgico,
parecem ser bastante importantes para a determinacdo das interagcbes ao longo da
sucessdo, principalmente no Ultimo estadio. A importancia de fatores relacionados ao
nicho (acoplamento fenoldgico e morfoldgico), para redes beija-flor-planta, ja foi vista
em areas de Mata Atlantica (VIZENTIN-BUGONI et al., 2014). Porém, a abundancia
das espécies também apresenta um bom ajuste nos estadios jovem, sucessional inicial e
sucessional tardio. Assim, o presente estudo da apoio tanto a fatores neutros como a
fatores relacionados ao nicho como preditores das frequéncias das interacGes par-a-par
encontradas em diferentes comunidades. Os fatores relacionados ao nicho parecem atuar
ao longo de toda sucessdo, porém principalmente no final da sucessdo enquanto que
fatores neutros parecem ser mais importantes até os primeiros 50 anos de sucessao
secundaria, confirmando em parte a hipotese esperada (CHU et al., 2007). No entanto,
esse padrdo ndo € acompanhado por um aumento da especializacdo da rede como
esperado. Ao invés disso, a maior influéncia de fatores relacionados ao nicho no ultimo
estadio parece estar mais ligada a dominancia por R. naevius. Como esse beija-flor
ocorre 0 ano inteiro e possui bico longo, o acoplamento fenoldgico e morfolégico pode
explicar a maioria das interacOes feitas por esse polinizador e, consequentemente, a
maior parte das interacGes observadas no estddio maduro. Apesar da evidéncia da
influéncia dos fatores testados, os melhores modelos encontrados nos estadios deixam
muita variacdo ndo explicada, ou seja, predizem apenas parte das interacdes observadas

(VAZQUEZ et al., 2009b). Assim, como na estruturacio das redes, é possivel que
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diversos outros fatores ndo avaliados aqui estejam contribuindo para gerar as

frequéncias das interagdes observadas na natureza.

Um resultado interessante do presente estudo envolve a discussdo sobre
organismos invasores em redes ecoldgicas. Nos dois primeiros estaddios, uma planta
exotica, M. rosacea, contribuiu com grande parte das interagBes, o que pode ter
consequéncias negativas para a reproducdo das plantas nativas, devido a competicdo por
polinizadores (BARTOMEUS et al., 2008, KANDORI et al., 2009). As visitas a C.
spiralis parecem ser negativamente influenciadas pela presenca dessa planta exotica.
Nos dois primeiros estadios (jovem e sucessional inicial) entre 7 e 8% das interacdes
sdo feitas com C. spiralis, enquanto que no estadio sucessional tardio, quando M.
rosacea nao esta presente, essa porcentagem aumenta para 20%. Isso sugere competicéo
entre as duas pelo polinizador R. naevius, uma vez que C. spiralis é polinizada quase
exclusivamente por R. naevius, o qual também é um importante visitante de M. rosacea.
De fato, polinizadores podem depender mais de espécies invasoras que de plantas
nativas, como ja observado por Vila et al. (2009). No estadio sucessional inicial, a
frequéncia de visitas de R. naevius para M. rosacea é quase o dobro da frequéncia de
visitas por C. spiralis. Esse deslocamento das interacGes de R. naevius em direcdo a
planta exoética pode ser atribuido a grande quantidade de néctar produzido por M.
rosacea (Isabela G. Varassin, comunicacdo pessoal), levando a uma preferéncia por

parte desse polinizador.

Os resultados apresentados nesse estudo podem estar sendo afetados pelo
esforgo amostral. As 10 especies de beija flores encontradas somam apenas 65% das
espécies encontradas para a regido (STRAUBE; URBEN-FILHO, 2005). Assim,
podemos prever que houve uma amostragem insuficiente das interacgdes, levando a

resultados que podem n&o representar as redes reais, mas apenas parte delas. Realmente,
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0 método de observacao focal registra menos interacfes do que aquele que combina o0s
métodos focais e registro de polen em insetos (OLESEN et al., 2011) ou do polen no

corpo de aves nectarivoras (Thais Zanata, comunicacao pessoal).

O presente estudo revelou um aumento da riqueza e generalizacdo de plantas e
diminuicdo da riqueza, porém sem mudanca na especializacdo média dos beija flores, ao
longo da sucessdo. Foi observado um padrdo de aumento da conectancia e
equitatividade de interagdes e diminuicdo da modularidade e aninhamento nas redes
mutualisticas. A abundancia foi um importante fator para a estruturacdo das redes, no
entanto os fatores relacionados ao nicho também apresentaram papel fundamental na
estrutura de certas propriedades em alguns momentos da sucessdo. A variacdo nas
frequéncias de interagdo foi explicada em conjunto por fatores neutros e fatores
relacionados ao nicho, mostrando importancia de fatores relacionados ao nicho em
todos os estadios, principalmente no ultimo estadio e uma maior importancia de fatores
neutros até os 50 anos de sucessao. Além disso, foram encontradas evidéncias de que as
mudancas nas frequéncias de interacdo podem ser causadas por competicdo entre
espécies nativas e por competicdo entre espécies exoticas e nativas. Esses resultados sdo
importantes para encorpar os dados disponiveis sobre a variacao de redes ecoldgicas no
tempo, principalmente se levarmos em conta que o sistema analisado aqui tem sido
pouco explorado quando comparado a redes de polinizagdo que incluem apenas
polinizadores invertebrados. De fato os resultados encontrados aqui muitas vezes
diferiram de estudos que avaliaram as propriedades de rede em gradientes sucessionais,
porém utilizando outros sistemas de polinizacdo. Isso ressalta a especificidade das redes
de polinizacdo beija flor-planta e a importancia de se estudar sistemas de polinizacéo
mais especificos, que sdo sub-modulos de sistemas maiores, para que a base de dados

relacionados a redes de polinizacao se torne mais geral (BEZERRA et al., 2009).
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Figura 2 - Redes de interacdo polinizador-planta para os estadios sucessionais jovem (young) (a),
sucessional inicial (early sucessional) (b), sucessional tardio (late sucessional) (c) e maduro (old

growth) (d) da Mata Atlantica do sul do Brasil. As bandas pretas representam a proporc¢éo das interagdes
feitas pelas espécies de planta (bandas superiores) ou polinizadores (bandas inferiores) em relacdo ao

total de interacBes. Ao lado de cada banda esta o nome da espécie que esta representa e 0 numero de

parceiros com quem interage (grau). As ligacGes em cinza representam interagcdes quantitativas entre as

espécies, sendo que a largura dessa ligagdo representa o nimero de interacdes.
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feita a partir das redes geradas pelas matrizes probabilisticas segundo a abundancia (A), o
acoplamento fenoldgico (F), o acoplamento morfoldgico (M), as combinagfes possiveis entre esses
fatores (AF, MF, AM, AMF) e segundo o modelo nulo (null), onde todas as interacbes tém a
mesma probabilidade de ocorréncia. O AAIC se reporta & diferenca entre o AIC da matriz
observada e o AIC da matriz baseada no modelo em questdo. Quanto menor o valor de AAIC
melhor é a capacidade do modelo em predizer as frequéncias das intera¢des observadas.



7. APENDICES

Apéndice 1 — Espécies de beija-flor das redes de polinizacdo de quatro estadios sucessionais

da Mata Atlantica do sul do Brasil

Espécies Jovem Sucessional  Sucessional Maduro
inicial tardio
Amazilia fimbriata (Gmelin, X X X
1788)
A. versicolor (Vieillot, 1818) X X
Aphantochroa cirrochloris X X
(Vieillot, 1818)
Chlorostilbon lucidus (d’Orbigny X X
& Lafresnaye, 1838)
Lophornis chalybeus (Vieillot, X
1822)
Florisuga fusca (Vieillot, 1817) X X X
Phaethornis eurynome (Lesson, X X X
1832)
P. squalidus (Temmink, 1822) X
Ramphodon naevius (Dumont, X X X X
1818)
Thalurania glaucopis (Gmelin, X X X X

1788)
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Apéndice 2 — Espécies de planta das redes de polinizacdo de quatro estadios sucessionais da
Mata Atlantica do sul do Brasil

Espécies Jovem Sucessional  Sucessional Maduro
inicial tardio

Acnistus arborescens X
Aechmea nudicaulis (L.) Griseb X
Costus spiralis (Jacg.) Roscoe X X X X
Dahlstedia pentaphylla (Taub.) X X X
Burk
Erythrina speciosa Andrews X
Heliconia farinosa Raddi X
Inga edulis Martius X X X
Manettia luteo-rubra (Vell.) X
Benth.
Mendoncia velloziana (Mart.) X
Nees
Musa rosacea Jacq. X X
Nematanthus tessmannii (Hoehne) X X
Chautems
Nidularium innocentii Lem. X X X
N. procerum Lidman X X X
Norantea brasiliensis Choisy X X

Pachystachys coccinea (Aubl.) X



Psychotria nuda (Cham. &
Schlecht.) Wawra

P. suterella Miill. Arg.

Rubus rosifolius Sm.

Schizolobium parahyba (Vell.)
Blake.

Stachytarpheta maximiliani
Scham.

Tabebuia umbellata (Sond.)
Sandwith.

Vriesea carinata Wawra

V. ensiformes (Vell.) Beer.

V. incurvata Gaudich.
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