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RESUMO

O conhecimento sobre as interagdes entre morcegos e plantas em florestas tropicais
e subtropicais esta restrito a dados coletados no sub-bosque. Neste contexto,
buscamos avaliar a similaridade e dissimilaridade na assembleia de morcegos
frugivoros, plantas e suas interac6es em redes de dispersdo de sementes ao longo
de diferentes estratos florestais, em um ambiente conservado de Mata Atlantica. O
estudo foi realizado na Reserva Particular do Patriménio Natural Salto Morato
(RNSM), situada no municipio de Guaraquecaba, Parand. Foram realizadas
amostragens mensalmente entre setembro de 2013 e agosto de 2014. Em cada noite
foram instaladas 18 redes de neblina, seis redes em cada estrato florestal (sub-
bosque, sub-dossel e dossel). Para determinagéo das interacdes, coletamos amostras
de fezes dos animais capturados, sendo as sementes triadas e identificadas ao menor
nivel taxondmico possivel. Para analisar a ocorréncia de variagdo na estrutura das
redes, compilamos as interacdes registradas entre morcegos frugivoros e plantas em
matrizes ponderadas para cada estrato florestal, assim como, para os trés estratos
unificados. Para descrever a estrutura das redes, utilizamos sete métricas: tamanho
da rede, nimero de interaces, assimetria da rede, conectancia (C), especializacao
(Hz2"), aninhamento (WNODF) e modularidade (Qw). Também calculamos métricas em
nivel de espécie: grau normalizado, especializacdo (d’) e forca de interacdo. Para
avaliar diferenca nas métricas em nivel de espécie, utilizamos o teste de ANOVA ou
Kruskal-Wallis, dependendo da distribuicao das variaveis resposta. Em seguida, para
determinar se houve diferenca nas métricas entre 0s estratos, realizamos
comparacdes multiplas com o teste post-hoc de Tukey ou Dunn Test. Para identificar
dissimilaridades nas interacGes entre os estratos, calculamos a diversidade beta de
interacOes. Adicionalmente, para avaliar a completude da amostragem, utilizamos o
estimador Chaol. A rede do dossel apresentou menor tamanho, nimero de interacdes
e conectancia e maior especializagdo e modularidade quando comparada as redes do
sub-dossel e sub-bosque. Por sua vez, a rede do sub-bosque apresentou maior
tamanho, numero de interacdes, assimetria e aninhamento, quando comparada ao
dossel e sub-dossel. A rede unificando os trés estratos teve maior tamanho e nimero
de interagBes e apresentou valores intermediarios de conectancia, especializagéo,
aninhamento e modularidade. Para as métricas em nivel de espécie, ndo houve

diferenca para os morcegos. Entretanto, para as plantas, o nivel de especializagédo



variou entre os estratos. Para a diversidade beta de interacdes, todas as comparacoes
de pares mostraram alta dissimilaridade de interagcdo. No entanto, comparacdes entre
estratos superiores, apresentaram menor dissimilaridade, quando comparados ao
estrato inferior. Nossos resultados indicam que amostragens restritas a uma unidade
espacial, como por exemplo, ao sub-bosque, representam apenas uma parcela dos
padrbes de interacdes entre morcegos e plantas. Essa caracteristica deve-se a
diferenca na ocorréncia e abundéancia de espécies ao longo da estratificacao vertical.
Portanto, ao estudar regides tropicais, para detectar e quantificar as interacdes e
revelar seus processos subjacentes, estudos futuros devem considerar a estrutura

vertical das florestas.

Palavras-chave: Dispersao de Sementes, Frugivoria, Reserva Natural Salto

Morato, Piper, Salanum.



ABSTRACT

Knowledge about interactions between bats and plants in tropical and subtropical
forests is restricted to data collected in the understory. In this context, we sought to
evaluate the similarity and dissimilarity in the assemblage of fruit bats, plants and their
interactions in seed dispersal networks along different forest strata, in a conserved
environment of the Atlantic Forest. The study was carried out in the Salto Morato
Private Natural Heritage Reserve (RNSM), located in the municipality of Guarcouba,
Parana. Samplings were carried out monthly between september 2013 and august
2014. Each night, 18 mist nets were installed, six nets in each forest stratum
(understory, sub-canopy and canopy). To determine the interactions, we collected
feces samples from the captured animals, and the seeds were screened and identified
at the lowest possible taxonomic level. To analyze whether there is variation in the
structure of the networks, we compiled the recorded interactions between fruit bats and
plants in weighted matrices for each forest stratum, as well as for the three unified
strata. To describe the structure of networks, we used seven metrics: network size,
number of interactions, network asymmetry, connectance (C), specialization (H2)),
weighted nestedness (WNODF), and modularity (Qw). We also compute species-level
metrics: normalized degree, specialization (d’) and strength. To assess whether there
is a difference in the metrics at the species level, we used the ANOVA test or Kruskal-
Walllis, depending on the distribution of response variables. Right away, to determine
whether there was a difference in metrics between strata, we performed multiple
comparisons with the testafter thisby Tukey or Dunn Test. To identify similarities and
dissimilarities in interactions between strata, we calculated the beta diversity of
interactions. Additionally, to assess the completeness of the sample, we used the
Chaol estimator. The canopy network showed smaller size, number of interactions
and connectance and greater specialization and modularity when compared to the sub-
canopy and understory networks. In turn, the understory net presented greater size,
number of interactions, asymmetry and nestedness, when compared to the canopy
and sub-canopy. The network unifying the three strata had the largest size and number
of interactions and presented intermediate values of connectance, specialization,
nestedness and modularity. For species-level metrics, there was no difference for bats.

However, for plants, the level of specialization varied between strata. For the beta



diversity of interactions, all pairwise comparisons showed high interaction dissimilarity.
However, comparisons between upper strata showed less dissimilarity when
compared to the lower strata. Our results indicate that samples restricted to a spatial
unit, such as the understory, represent only a portion of the patterns of interactions
between bats and plants. This characteristic is due to the difference in the occurrence
and abundance of species along the vertical stratification. Therefore, when studying
tropical regions, to detect and quantify interactions and reveal their underlying

processes, future studies must consider the vertical structure of forests.

Keywords: Seed dispersal, Frugivory, Salto Morato Nature Reserve, Piper, Salanum.
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1 INTRODUCAO

A estrutura e o funcionamento das comunidades biol6gicas séo influenciados,
dentre outros fatores, pelas interacbes que as espécies estabelecem dentro dos
ecossistemas (KREMEN, 2005; BASCOMPTE & JORDANO, 2007; THOMPSON,
2009; MEDEIROS et al., 2018). Essas interacfes, quando desenvolvidas de forma
mutualistica, como no exemplo das interacdes entre morcegos e plantas frutiferas, no
nivel das comunidades podem formar redes complexas e possuem papel fundamental
para a conservacao e restauracdo dos ecossistemas e sua biodiversidade (MELLO et
al.,, 2011a; MENKE; BOHNING-GAESE; SCHLEUNING, 2012; LAURINDO et al.,
2019). Nesta perspectiva, a ecologia vem se beneficiando do uso da abordagem de
redes ecoldgicas para detectar padrdes de interacdes neste sistema altamente diverso
e compreender seus processos subjacentes (MELLO et al.,, 2011a; DORMANN;
FRUND; SCHAEFER, 2017, LAURINDO et al., 2019). Recentemente, analises de
redes ecoldgicas contribuiram com a classificacdo do nivel de especializacdo das
interacbes, com o entendimento da influéncia de variacbes temporais, de fatores
morfolégicos, comportamentais e da perda de espécies na estrutura e organizacdo
das redes (MELLO et al., 2011a; MELLO et al., 2011b; ZAPATA-MESA; MONTOYA-
BUSTAMANTE; MURILLO-GARCIA, 2017; LAURINDO et al., 2019; VELASQUEZ-
ROA; MURILLO-GARCIA, 2019; HEMPRICH-BENNETT et al., 2020; LAURINDO et
al., 2020).

Na regido neotropical, as redes morcego-fruto inicialmente mostraram-se
altamente aninhadas - morcegos com dietas restritas parecem se alimentar de um
subconjunto de plantas consumidas por morcegos com dietas amplas (MELLO et
al., 2011a; LAURINDO; GREGORIN; TAVARES, 2017). No entanto, trabalhos mais
recentes, evidenciaram altos niveis de modularidade e especializacdo complementar
nesse sistema (ZAPATA-MESA; MONTOYA-BUSTAMANTE; MURILLO-GARCIA,
2017; CASTANO; CARRANZA; PEREZ-TORRES, 2018; LAURINDO et al., 2019).
Sendo assim, as preferéncias alimentares das espécies de morcegos por taxa centrais
de plantas, provavelmente desempenham papel decisivo na formacdo de mdédulos
neste sistema, pois resultam em subconjuntos de espécies interagindo mais entre si
do que com outras espécies dentro da rede (BASCOMPTE & JORDANO, 2014;
LAURINDO et al., 2019). Ja os altos valores de especializacdo complementar
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observados, sugerem estreita particdo de nicho trofico entre espécies de morcegos, o
que poderia diminuir a competicdo interespecifica e favorecer a coexisténcia de
multiplas espécies em cada assembleia (MARINHO-FILHO, 1991; ZAPATA-MESA,
MONTOYA-BUSTAMANTE; MURILLO-GARCIA, 2017) Além disso, as redes
morcego-fruto ainda apresentam altos niveis de robustez a extingdo de plantas,
indicando que maioria das plantas permanece mesmo ha auséncia de seus principais
mutualistas (MELLO et al., 2011a; ZAPATA-MESA; MONTOYA-BUSTAMANTE;
MURILLO-GARCIA, 2017). Tais caracteristicas das redes implicam em maior
flexibilidade comportamental dos grupos e podem conferir resiliéncia a alteracdes
ambientais (BASCOMPTE et al, 2003; BASCOMPTE & JORDANO, 2006;
BASCOMPTE & JORDANO, 2014).

No entanto, por questdes logisticas, as analises de redes de interacdes
morcegos-fruto foram produzidas com dados coletados a partir de amostragens
restritas ao nivel do sub-bosque, portanto, em até trés metros a partir do nivel do solo
(MELLO et al.,, 2011a; MELLO et al.,, 2011b; MELLO et al., 2015; LAURINDO;
GREGORIN; TAVARES, 2017; ZAPATA-MESA; MONTOYA-BUSTAMANTE;
MURILLO-GARCIA, 2017: CASTANO; CARRANZA; PEREZ-TORRES, 2018;
LAURINDO et al., 2019; MELLO et al., 2019; VELASQUEZ-ROA; MURILLO-GARCIA,
2019; HEMPRICH-BENNETT et al., 2020; LAURINDO et al., 2020). Sendo assim,
sabe-se pouco se tais padrées de interacdo também serdo observados ao ampliar a
amostragem ao longo de diferentes estratos florestais (THIEL et al., 2021). Os poucos
estudos que utilizaram dados obtidos em diferentes estratos, sugerem ocorréncia de
variacao no tipo de recursos utilizados nestes ambientes, o que pode indicar que as
redes de interacfes entre plantas e morcegos acima do sub-bosque, ainda ndo sao
totalmente compreendidas (p. ex. REX et al., 2011; THIEL et al., 2021). Ademais, 0
possivel viés gerado pela amostragem restrita a estratos inferiores pode afetar a
descricdo dos padrbes de interagbes por subestimar a riqueza e abundancia das
espécies de morcegos e plantas, levando a conclusdes equivocadas sobre o sistema
(BERNARD, 2001; SCHLEUNING et al., 2011).

Devido a sua diversidade e complexidade estrutural, as florestas tropicais sédo
de particular interesse para os estudos de estratificacado vertical de comunidades
(RICHARDS; WALSH; BAILLIE, 1996; OLIVEIRA e SCHEFFERS, 2019). Sua

estrutura tridimensional, que é diretamente influenciada pela composicéo de espécies
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vegetais, determina o padrao vertical das condi¢des microambientais, como qualidade
e quantidade de luz, umidade, vento e temperatura, e em geral, cada estrato florestal
apresenta condicdes Unicas (FETCHER; OBERBAUER; STRAIN, 1985;
PARKER, 1995; OZANNE et al., 2003; SHAW, 2004; NAKAMURA et al., 2017). Suas
copas podem atingir, em alguns tipos de floresta, mais de 50 m de altura, abrangendo
desde plantas herbaceas até as camadas emergentes, 0 que pode propiciar nichos
ecologicos adicionais e permitir coexisténcia de espécies por meio da particao vertical
de recursos (RICHARDS; WALSH; BAILLIE, 1996; OLIVEIRA e SCHEFFERS, 2019).
Neste cenario, presume-se que a estruturacdo vertical das comunidades possa
influenciar também a estrutura de redes morcego-fruto (THIEL et al., 2021).

Para morcegos, diversos trabalhos ja descreveram que as espécies utilizam de
forma desigual os estratos florestais e que, portanto, suas comunidades sé&o
estratificadas verticalmente (BERNARD, 2001; KALKO; HANDLEY, 2001; PEREIRA,;
MARQUES; PALMERIM, 2010; CARVALHO; FABIAN; MENEGHETI, 2013;
GREGORIN et al., 2017). A riqueza e a abundancia de espécies em cada estrato
podem diferir fazendo com que cada estrato possa representar um subgrupo distinto
dentro de uma comunidade (BERNARD, 2001; KALKO; HANDLEY, 2001). Neste
cenario, atributos como utilizacao de abrigos, tipo de ecolocalizacdo, morfologia alar,
estratégias de forrageamento e dieta podem determinar o uso diferenciado do espaco
(BERNARD, 2001; KALKO; HANDLEY, 2001; SAMPAIO et al.,, 2003; PEREIRA;
MARQUES; PALMERIM, 2010; CARVALHO; FABIAN; MENEGHETI, 2013;
GREGORIN et al., 2017).

Para morcegos frugivoros, por exemplo, espécies com sinais de ecolocalizacao
curtos e de alta frequéncia, asas curtas e largas, com voo mais lento e maior
manobrabilidade, como as dos géneros Carollia e Sturnira, sdo adaptadas ao
forrageamento no sub-bosque das florestas tropicais (KALKO e HANDLEY, 2001;
DELEVAL; HENRY; CHARLES-DOMINIQUE, 2005; MELLO; KALKO; SILVA, 2008
CARVALHO; FABIAN; MENEGHETI, 2013). Ademais, os morcegos desses géneros
se alimentam principalmente de frutos produzidos por arbustos e arvoretas das
familias Piperaceae e Solanaceae e usam poleiros diurnos préximos ao solo
(FLEMING e HEITHAUS, 1986; FLEMING e EBY, 2003; LOBOVA; GEISELMAN;
MORI, 2009). Ja as espécies de morcegos com sinais de ecolocalizacdo curtos e de

alta frequéncia, mas asas longas e estreitas com voo mais rapido e menor
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manobrabilidade, com as dos géneros Artibeus e Chiroderma, estéao
predominantemente associadas ao dossel (BERNARD, 2001; CARVALHO; FABIAN;
MENEGHETI, 2013, GREGORIN et al., 2017; OLAYA-RODRIGUEZ; PEREZ-
TORRES; LONDONO-MURCIA, 2019). Nesse estrato, eles se alimentam
principalmente de frutos produzidos por arvores das familias Urticaceae e Moraceae
e também utilizam abrigos diurnos nos estratos superiores (BERNARD, 2001; KALKO
e HANDLEY, 2001; FLEMING e EBY, 2003; LOBOVA; GEISELMAN; MORI, 2009).
Entretanto, variacbes na disponibilidade de seus frutos preferidos, utilizacdo de
abrigos, deslocamento entre sitios de alimentacéo, fuga de predadores e oportunismo,
podem fazer com que as espécies explorem diversos estratos (FLEMING, 1986;
KALKO, 1998; KUNZ e LUMSDEN, 2003; MELLO, 2009; REX et al., 2011), o que
também pode propiciar diferencas na abundancia e composicéo de espécies ao longo
do espaco e portanto, influenciar os padrdes de interacées que resultam na estrutura
das redes (LAURINDO; GREGORIN; TAVARES, 2017; ZAPATA-MESA; MONTOYA-
BUSTAMANTE; MURILLO-GARCIA, 2017; CARVALHO et al., 2020).

Finalmente, essa exploracéo diferenciada dos estratos pode refletir mudancas
verticais na ocorréncia e abundancia de espécies e propiciar acesso a diferentes
recursos e, desta forma, pode alterar os padrbes de estruturacéo das redes ecolégicas
entre morcegos e plantas (REX et al.,2011; THIEL et al., 2021). Sendo assim, avancar
no entendimento sobre a variacdo dessas interacfes mutualisticas ao longo da
estratificacdo vertical € essencial para aumentarmos a compreensao sobre as redes
ecologicas morcego-fruto e suas aplicacdes para conservacdo (JORDANO, 2016;
THIEL et al., 2021). Neste cenario, analisar interagdes ao longo de diferentes estratos
florestais de forma individual e unificada, pode se configurar como boa ferramenta
para compreender se amostragens focadas em uma unidade espacial, como 0s sub-
bosques, sé@o precisas ou enviesadas na caracterizacdo dos padrdes de interacdes
entre morcegos frugivoros e plantas (BERNARD, 2001; THIEL et al., 2021). Nesta
perspectiva, o presente estudo testara as seguintes hipéteses: | — Devido a diferencas
na ocorréncia e abundancia de espécies existira alteracédo na estrutura das redes e as
interacOes aos pares de parceiros serao dissimilares entre os estratos florestais; Il -
Ao amostrar outros estratos além do sub-bosque, esperamos detectar espécies
interagindo com maior numero de parceiros, 0 que propiciara menor especializacao

para as espécies neste sistema.
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2 OBJETIVOS

2.1 Objetivo geral

Avaliar a estrutura das interacdes e dissimilaridade na assembleia de morcegos
frugivoros, de plantas consumidas e suas interacbes em redes de dispersdao de
sementes entre diferentes estratos florestais, em um ambiente conservado de Mata

Atlantica.

2.2 Objetivos especificos

e Descrever o padrdo de interacdo das redes morcego-fruto no sub-

bosque, sub-dossel, dossel e dos trés estratos conjuntamente.

e Comparar o nivel de especializacdo das espécies em redes morcego-
fruto no sub-bosque, sub-dossel, dossel e dos trés estratos

conjuntamente.
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3 MATERIAIS E METODOS

3.1 Area de estudo

A amostragem de campo foi realizada na Reserva Particular do Patriménio
Natural Salto Morato (RNSM), localizada no municipio de Guaraquecaba, litoral norte
do estado de Paranéa (25°10'41.2"S, 48°17'55.4"0, Figura 1), entre os anos de 2013 e
2014 por F. Carvalho como parte de sua tese de doutorado. A RNSM, mantida pela
Fundacdo Grupo Boticario abrange area de 2.340 ha e esta inserida na Area de
Protecdo Ambiental (APA) de Guaraguecaba (STRAUBE e URBEN-FILHO 2005). A
Reserva esta situada no bioma Mata Atlantica, na fitofisionomia Floresta Ombrofila
Densa (IBGE, 2012). Devido a heterogeneidade do relevo, sdo observadas as sub-
formacdes de Floresta Ombréfila Densa de Terras Baixas, Floresta Ombréfila Densa
Submontana, Montana e Alto Montana (IBGE, 2012). A vegetacdo da RNSM, em
decorréncia do seu histérico de colonizacdo, abrange desde areas com vegetacao
secundéria inicial até ambientes com vegetacdo em estagio avancado de regeneracao
(CARVALHO et al., 2020). Neste estudo, as amostragens foram realizadas na sub-
formacao de Floresta Ombrofila Densa Submontana, em vegetag¢do secundaria com
dossel variando de 12 a 25 metros de altura (Figura 2). Segundo classificacdo de
Koppen, o clima na regido é Cfa — mesotérmico Umido, com ver8es quentes, sem
estacdo seca bem definida (ALVARES et al., 2013).
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Figura 1. Mapa de localizagdo da Reserva Natural Salto Morato (%), litoral norte do estado do Parana,
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Fonte: CARVALHO et al., 2020.

3.2 Protocolo para amostragem de morcegos

A captura dos morcegos foi realizada mensalmente entre setembro de 2013 e
agosto de 2014, totalizando 12 campanhas e 61 noites de amostragem (CARVALHO
et al.,, 2020). Em cada noite foram instaladas 18 redes de neblina, seis redes (uma
rede de 12 x 2,5 m; trés redes de 9 x 2,5 m; duas de 6 x 2,5 m - todas da marca Avinet
com malha de 36 mm), em cada estrato florestal (Figura 2), sendo eles: sub-bosque,
estrato formado por vegetacéo de porte herbaceo e arbustivo, com altura maxima de
até trés metros em relacdo ao nivel do solo; sub-dossel, estrato com vegetacao de
porte arbustivo e arboreo, com altura entre quatro a oito metros e; dossel, estrato com

vegetacdo de porte arboreo, com altura superior a 10 metros. As redes foram
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instaladas em trilhas, bordas e interior de floresta e sobre corpos d'agua,
permanecendo abertas por seis horas a partir do inicio do crepusculo e revisadas em
periodos maximos de 20 minutos. O esforco amostral foi de 46.665 m2.h por estrato,

sendo este calculado segundo protocolo de Straube e Bianconi (2002).

Figura 2. Estrutura geral da vegetacdo de Floresta Ombroéfila Densa presente nos pontos de
amostragem de morcegos com redes de neblina elevadas desde o sub-bosque (altura de 3 m) até o
dossel (altura superior a 10 m), no sul da Mata Atlantica, Reserva Natural Salto Morato, Parand, Brasil.

Fonte: CARVALHO, F.

ApoOs retirados das redes, os morcegos foram alocados em sacos individuais
de tecido, etiguetados com as informacdes de captura (estrato florestal, data e hora),
e encaminhados para base de campo, onde permaneceram por no minimo 40
minutos. Esse tempo foi necessario para obtencdo de amostras de fezes (MIKICH,

2002). Posteriormente, foi realizada a biometria, que consistiu na identificagao
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taxondmica, obtencdo de dados morfolégicos, marcacdo com anilhas metalicas
numeradas e coleta de amostras de fezes (Figura 3). Apds esses procedimentos, 0s
individuos capturados foram soltos nos mesmos locais de captura (Figura 3). No total,
obtivemos 1.094 capturas de 904 individuos de morcegos frugivoros pertencentes a
12 espécies (CARVALHO et al., 2020). Dentre esses, 21 individuos de trés espécies
(Chiroderma doriae Thomas, 1891, Vampyrodes caraccioli (Thomas,1889) e
Pygoderma bilabiatum (Wagner, 1843)) ndo defecaram e, portanto, ndo foram
incluidos neste estudo. Foram obtidas e posteriormente utilizadas neste estudo 324
amostras de fezes com sementes de 267 individuos (53 no dossel, 90 no sub-dossel

e 124 no sub-bosque) pertencentes a nove espécies de morcegos.

Figura 3. Fotografias elucidando o protocolo para amostragem de morcegos, no sul da Mata Atlantica,
Reserva Natural Salto Morato, Parana, Brasil. a) morcego sendo retirado da rede, b) pesagem; c)
identificacdo taxondmica, obtencdo de dados morfolégicos e anilhamento, d) coleta de fezes, e e)
soltura.

Fonte: CARVALHO, F.
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A identificacdo taxonémica dos morcegos seguiu Gardner (2007) e Diaz et al.,
(2016). Para todas as espécies de morcego capturadas, foram coletados até 10
individuos como material testemunho, os quais foram fixados em via Umida e
encaminhados a colecédo de quirdpteros do Laboratério de Zoologia e Ecologia de
Vertebrados (LABZEV) da Universidade do Extremo Sul Catarinense (UNESC). Todos
0s procedimentos seguiram os protocolos da American Society of Mammalogists para
0 uso de pesquisas em mamiferos (SIKES et al., 2016). A licenca para captura e coleta
dos morcegos foi concedida pelo Sistema de Autorizagdo e Informacdo em
Biodiversidade - SISBIO sob o nimero 36103-3.

3.3 Protocolo para estudo da dieta

As amostras de fezes depositadas nos sacos foram coletadas, acondicionadas
em tubos Eppendorf e etiquetadas com o niumero de captura do morcego em que a
amostra foi obtida. Apds a obtencéo das fezes, os sacos utilizados foram separados
para que assim, fosse evitada a contaminacdo de amostras. Posteriormente, as
amostras foram encaminhadas para o LABZEV onde foram lavadas, triadas, secas e
identificadas, conforme protocolo de Passos et al., (2003). A identificacdo das
sementes foi baseada em material de referéncia coletado na area de estudo e consulta
a bibliografia especializada (LOBOVA; GEISELMAN; MORI, 2009; BREDT; UIEDA,
PEDRO, 2012). As plantas foram identificadas ao nivel de morfotipo e ser&o tratadas

neste estudo como morfoespécies.

3.4 Andlise dos dados

Para analisar se houve variacdo na estrutura das redes ao longo dos estratos
florestais, compilamos as interacdes registradas entre morcegos frugivoros e plantas
em matrizes ponderadas para cada estrato florestal, assim como, para os trés estratos
unificados. Nessas matrizes, as espécies de plantas foram representadas nas linhas

e as espécies de morcegos nhas colunas, e cada valor nas células correspondeu ao
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namero de interacbes observadas entre cada par de taxa morcego-planta.
Consideramos como rede a matriz de interagcdo que abrange os dados de todos o0s
estratos florestais, e sub-redes aquelas montadas considerando os dados de um Unico
estrato (por exemplo, sub-bosque). Contabilizamos como interacdo o numero de
amostras contendo pelo menos uma semente intacta, independentemente do niumero
de sementes da mesma espécie encontradas por amostra. Cabe destacar que as
redes refletem o local de coleta e ndo necessariamente o local de consumo. Para
calcular as métricas e plotar a rede e sub-redes utilizamos o pacote “bipartite” v. 2.18
(DORMANN et al., 2009) do ambiente R (R CoreTeam, 2020). A completude amostral
das nossas redes de interacfes foi estimada a partir do nimero de interacdes par-a-
par esperado para cada matriz usando o estimador Chaol (CHAO, 1987), no pacote
“INEXT” com a funcgao “estimateR”.

Para descrever a estrutura da rede e sub-redes, utilizamos sete métricas
complementares: tamanho da rede, numero de interacdes, assimetria, conectancia
(C), especializacdo (H.), aninhamento ponderado (WNODF) e modularidade
ponderada (Qw). O tamanho da rede € calculado pela soma entre 0 ndmero de
espécies de morcegos e plantas presentes narede. A assimetria quantifica a diferenca
entre 0 numero de espécies de morcegos e plantas, dividido pelo tamanho da rede
(BLUTHGEN et al., 2007). Para assimetria, valores positivos indicam maior proporgao
de morcegos e valores negativos maior propor¢do de plantas (BLUTHGEN et al.,
2007). A conectancia € definida como a proporcéo de interacdes pareadas observadas
em relacdo ao numero total de interacdes possiveis na comunidade, onde o nimero
total de interacBes possiveis € calculado como a riqgueza de espécies de morcegos
frugivoros multiplicada pelo nimero de morfotipos de plantas (BLUTHGEN, 2010).
Determinamos o0 nivel de especializacdo utilizando o indice de especializacdo (H.)
(BLUTHGEN; MENZEL; BLUTHGEN, 2006). Essa métrica estima o desvio das
interagbes de uma expectativa baseada na disponibilidade de parceiros dada pelo
namero total de interacGes de cada espécie (totais marginais) (BLUTHGEN; MENZEL;
BLUTHGEN, 2006). O valor de H2’ varia de zero (todas as espécies interagem entre
si e a frequéncia das interagfes é correspondente ao esperado pela abundancia das
espécies) a um (elevada exclusividade das interacdes e baixa predi¢cdo a partir da
abundancia das intera¢gfes). Portanto, quanto maior o valor de Hz’, mais especializada
é arede (BLUTHGEN, 2010).
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O aninhamento quantifica o quanto as interacdes envolvendo espécies com
poucos parceiros representam o subconjunto das interagBes envolvendo espécies
generalistas. Essa métrica foi estimada pelo indice WNODF da fungao “nestednodf’
(ALMEIDA-NETO et al., 2008). Os valores de WNODF variam de zero (ndo aninhado)
a 100 (perfeitamente aninhado). Para identificar a ocorréncia de modulos, onde grupos
de espécies estdo mais associados entre si do que com as demais espécies na rede,
utiizamos o indice de modularidade ponderada (Qw) através do algoritmo
DIRTLPAwb+ de Beckett (2016) da fungao “computeModules”. A modularidade (Qw)
varia de 0 a 1, onde valores mais préximos de 1 representam redes com maxima
modularidade. Para avaliar se os valores observados para as métricas de rede (H 2 ',
WNODF e Qw) diferiram do esperado pelo acaso, estimamos a significancia dessas
métricas utilizando o modelo nulo "r2dtable” com 1.000 randomizagdes. Esse modelo
nulo mantém fixo os totais marginais de linhas e colunas da rede observada, enquanto
altera os valores das células (DORMANN et al.,, 2009). Consideramos nivel de
significancia de p < 0,05 para todas as métricas.

Também calculamos trés métricas em nivel de espécie para cada taxon nas
redes através da funcéo “specieslevel”’: grau normalizado, especializacao (d’) e forca.
O grau normalizado quantifica o nivel de generalizacdo de uma espécie, sendo
calculado como a proporcdo de parceiros possiveis disponiveis com 0s quais a
espécie interage. Portanto, valores maximos de 1 identificam espécies que interagem
com todos os parceiros disponiveis na rede (GONZALEZ; DALSGAARD; OLESEN,
2010). O indice de especializacdo (d) é uma métrica que, assim como 0 seu
equivalente ao nivel de rede H', considera o desvio das frequéncias de interacdo
entre 0s parceiros em relacdo as suas abundancias. Dessa forma, espécies com
valores de d’ préximos a 1 tendem a interagir com seus parceiros em uma frequéncia
maior do que o esperado por suas abundancias (BLUTHGEN; MENZEL; BLUTHGEN,
2006). Ja a forca da espécie quantifica a importancia de uma espécie com base na
soma das dependéncias de todas as outras espécies com as quais interage (quando
um vértice i e um veértice j estdo conectados, a dependéncia de i em relacdo a j é
definida como a propor¢ao que j representa dentre o conjunto de interacdes de i)
(BASCOMPTE; JORDANO; OLESEN, 2006). Para avaliar se ha diferenca nas
métricas em nivel de espécie entre o0s estratos florestais, utilizamos o teste de ANOVA

ou Kruskal-Wallis, dependendo da distribuicdo das variaveis resposta. Em seguida,
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para determinar se ha diferenca nas métricas entre os estratos, realizamos
comparacdes multiplas com o teste post-hoc de Tukey ou Dunn Test (DUNN, 1964;
LENTH, 2018). O nivel de significaAncia adotado foi de p < 0,05.

Adicionalmente, para identificar as dissimilaridades nas interacfes entre os
estratos, calculamos a diversidade beta de interagcbes (NOVOTNY, 2009).
Dissimilaridades de interacbes (8 wn) entre redes bipartidas originam-se por dois
componentes principais: dissimilaridade de interacfes estabelecidas entre espécies
comuns a todas as redes (8 os), e dissimilaridade de interacdes devido a substituicdo
de espécies (B st) (POISOT et al., 2012). A partir da quantificacdo e soma destes dois
componentes obtém-se o valor total da dissimilaridade de interacées (8 wn) (POISOT
et al., 2012). Os valores para dissimilaridades de interacdes (8 wn) variam de 0 a 1
podendo ser interpretados como a porcentagem de diferenca nas interacées de um
par de redes, sendo que valores mais préoximos de 1 representam maior
dissimilaridade (POISOT et al., 2012). As analises de diversidade beta foram
executadas pela funcao “betalinkr_multi” no pacote “bipartite” v. 2.18 do ambiente R
(POISOT, 2012). Os graficos para visualizar as similaridades e dissimilaridades entre
as redes foram plotados pela fungdo “venn.diagram” no pacote “VennDiagram” v.
1.7.3.
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4 RESULTADOS

A rede morcego-fruto unificada entre os trés estratos florestais € composta por
nove espécies de morcegos, 37 morfoespécies de plantas, 324 interacdes distribuidas
em 89 interacdes pareadas (links) com completude amostral estimada de 69,53%. A
riqueza de morcegos entre os estratos florestais variou entre oito a nove espécies, e
de plantas entre 17 a 27, sendo o sub-bosque o estrato com maior riqueza de
morfoespécies de plantas. Esse estrato também apresentou o maior nimero de pares
de interagbes e maior completude amostral em comparacao ao sub-dossel e dossel
(Tabela 1).

Tabela 1. Métricas de rede entre morcegos frugivoros e plantas analisando separadamente trés
estratos florestais (dossel, sub-dossel e sub-bosque) e dados de amostragem unificados (dossel + sub-
dossel + sub-bosque) no sul da Mata Atlantica, Reserva Natural Salto Morato, Parana, Brasil. P-valor
obtido utilizando "r2dtable”: ***p < 0.001; **p < 0.01.

Métricas Dossel Sub-dossel Sub-bosque  Unificada
Rigueza de morcegos 9 9 8 9
Riqueza de plantas 17 20 27 37
Tamanho da rede 26 29 35 46
Eventos de interacao 61 109 154 324
Pares de interacdes 31 46 58 89
Completude amostral 28,70% 47,70% 73,42% 69,53%
Assimetria -0,31 - 0,38 - 0,54 -0,61
Conectancia 0,20 0,25 0,26 0,26
Especializacéo (Hz") 0,41** 0,29** 0,23** 0,26**
Aninhamento (WNODF) 16,25 22,08 40,13 32,03
Modularidade (Qw) 0,45*** 0,36*** 0,30*** 0,37***
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Todas as redes sdo compostas por maior rigueza de plantas, quando
comparado a dos morcegos, apresentam baixa a moderada conectancia,
especializacdo e aninhamento e moderada modularidade. Em relacéo a significancia,
o aninhamento (WNODF) néo diferiu do esperado pelo modelo nulo, enquanto que a
especializagdo (H2") e a modularidade (Qw) foram significativas para todas as redes.
A sub-rede do dossel apresentou menor conectancia (C = 0,20) e maior
especializacédo (H 2 ' = 0,41) e modularidade (Qw = 0,45), quando comparada as sub-
redes do sub-dossel (C = 0,25; H>' = 0,29; Qw = 0,36) e sub-bosque (C = 0,26; H>' =
0,23; Qw = 0,30). A sub-rede do sub-bosque apresentou maior assimetria (- 0,54) e
aninhamento (WNODF = 40,13), quando comparada ao dossel (-0,31; WNODF =
16,25) e sub-dossel (-0,38; WNODF = 22,08). J4 a rede unificada apresentou maior
assimetria (- 0,61) e valores intermediarios de conectancia (C = 0,26), especializacao
(H2' = 0,26), modularidade (Qw = 0,37) e aninhamento (WNODF = 32,03) em

comparacao as sub-redes (Figura 4-5 e Tabela 1).
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Figura 4. Rede de dispersdo de sementes entre morcegos frugivoros e plantas com dados de
amostragem unificados de trés estratos florestais (sub-bosque + sub-dossel + dossel) no sul da Mata
Atlantica, Reserva Natural Salto Morato, Parana, Brasil. As cores dos vértices das espécies de plantas
indicam os estratos florestais de registro. As espécies de morcegos foram capturadas em todos os
estratos, com excecdo de Vampyressa pussilla (Wagner, 1843), restrita ao dossel e sub-dossel.
Morcegos frugivoros presentes na rede: S| = Sturnira lilium (E. Geoffroy, 1810), Cp = Carollia
perspicillata (Linnaeus, 1758), St = Sturnira tildae de la Torre, 1959, Ac = Artibeus cinereus (Gervais,
1856), Ao = Artibeus obscurus (Schinz, 1821), Af = Artibeus fimbriatus Gray, 1838, Vp = Vampyressa
pussilla (Wagner, 1843), Pr = Platyrrhinus recifinus (Thomas, 1901) e Al = Artibeus lituratus (Olfers,

1818).
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Figura 5. Redes de dispersdao de sementes entre morcegos frugivoros e plantas ao longo de trés
estratos florestais (sub-bosque, sub-dossel e dossel) no sul da Mata Atlantica, Reserva Natural Salto
Morato, Parana, Brasil. Onde as cores dos vértices das espécies de plantas indicam os estratos
florestais de registro. Morcegos frugivoros presentes na rede: Sl = Sturnira lilium (E. Geoffroy, 1810),
Cp = Carollia perspicillata (Linnaeus, 1758), St = Sturnira tildae de la Torre, 1959, Ac = Artibeus cinereus
(Gervais, 1856), Ao = Artibeus obscurus (Schinz, 1821), Af = Artibeus fimbriatus Gray, 1838, Vp =
Vampyressa pusilla (Wagner, 1843), Pr = Platyrrhinus recifinus (Thomas, 1901), Al = Artibeus lituratus
(Olfers, 1818).

B 1B )
Fialpltn soL W @
r &
, # gometatn
: 2 o
Al
— P -9
@
Spl. -
Pr w
£, gaudschaucsanum R pocume Ao '
B
[m— F
©. glaziows - v . comuum
Solanum s,
~ — <&
i )
gometoia
‘ 2
Spo. s @
. ispum
: P B
«® D
2 P.g a m Ac
Piersp ;
s Cp ' 3
spa. Al
-t ® ®
Ficus spa. 3 Vo @) Piper sph St or »
Dossel Sub-dossel Sub-bosque
Dossel; Sub-dossel; - Sub-bosque; || Dossel e sub-dossel; Sub-dossel e sub-bosque; Dossel e sub-bosque; Todos os estratos.

Para os morcegos, ndo ha diferenca nas métricas ao nivel de espécie entre 0s
estratos florestais (grau normalizado, H =0, 47, p > 0,05; especializa¢éo (d), F = 0,43,
p > 0,05 e forca, H = 0,83, p > 0,05). Entretanto, para as plantas, os valores das
métricas variaram entre o0s estratos (grau normalizado, H = 9,73, p < 0,05;
especializacdo (d"), H = 14,62, p < 0,01 e forca, H = 13,36, p < 0,01). As espécies na
rede unificada e na sub-rede do dossel possuem menor grau normalizado, quando
comparado a sub-rede do sub-bosque (Z = - 2,33, p < 0,05; Z = - 2,90, p < 0,01).
Enquanto, as espécies na sub-rede do sub-bosque possuem menor especializacéo (d
") quando comparado a sub-rede do sub-dossel (Z = - 2,89, p < 0,01) e dossel (Z =
3,43, p < 0,001). Ainda, as espécies na rede unificada também possuem menor
especializacéo (d ') do que na sub-rede de dossel (Z = - 2,02, p < 0,05). Para a forca,
as especies da rede unificada possuem menores valores do que na sub-rede de sub-
dossel (Z =- 2,69, p <0,01) e dossel (Z = - 3,06, p <0,01). Bem como, as espécies
da sub-rede do sub-bosque possuem menores valores quando comparado a sub-rede
do dossel (Z = 2,23, p < 0,05) (Figura 6).
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Figura 6. Variacdo dos valores de métricas de espécie, grau normalizado (a), especializacao (d') (b) e
forca da espécie (c), para morcegos frugivoros e morfotipos de plantas, no sul da Mata Atlantica,
Reserva Natural Salto Morato, Parana, Brasil. * p < 0,05, ** p < 0,01, *** p < 0,001.
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Para a diversidade beta de interacdes (B wn), todas as comparacdes de pares
mostraram maior dissimilaridade de interagdo. No entanto, comparacdes entre
estratos superiores, dossel x sub-dossel, apresentaram menor dissimilaridade (8 wn
> 0,67), quando comparados ao estrato inferior, dossel x sub-bosque (8 wn > 0,78),
sub-dossel x sub-bosque (B wn > 0,72) (Tabela 2). A particdo da dissimilaridade de
interacOes ocorre tanto devido ao surgimento de novas interacdes entre pares de
espécies comuns aos estratos florestais (8 os), quanto pela ocorréncia de espécies
diferentes ao longo da estratifica¢ao vertical (8 st) (Tabela 2). Estratos mais distantes,
como dossel e sub-bosque, tem a dissimilaridade propiciada principalmente devido a

substituicdo de espécies (Tabela 2).

Tabela 2. Beta diversidade de interacdes entre morcegos frugivoros e plantas entre trés estratos
florestais (sub-bosque, 3 m; sub-dossel, 4 a 8 m; dossel, superior a 10 m), no sul da Mata Atlantica,
Reserva Natural Salto Morato, Parana, Brasil, onde: 3 OS = rearranjo de interagdes; B ST = substituicao
de espécies: B WN = beta diversidade de interagdes.

Estrato florestal Bos B st B wn
Dossel x sub-dossel 0,36 0,31 0,67
Dossel x sub-bosque 0,37 0,41 0,78
Sub-dossel x sub-bosque 0,47 0,24 0,72

Uma espécie de morcego (Vampyressa pusilla (Wagner, 1843) foi capturada
exclusivamente no dossel e sub-dossel, enquanto que 10 espécies de plantas s6
foram identificadas em fezes de morcegos capturados acima do sub-bosque. Dentre
todas as interacGes pareadas (N = 89), 41,57% foram exclusivas ao sub-dossel e
dossel. Entre os trés estratos, identificamos apenas 10 plantas e 11 interacdes em

comum, que correspondem respectivamente a 27,03% e 12,36% do total (Figura 7).
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Figura 7. Diversidade Unica e compartilhada entre os diferentes estratos florestais (sub-bosque, sub-dossel
e dossel) de (a) espécies de morcegos, (b) espécies de plantas e (c) pares de intera¢gdes em rede morcego-
fruto no sul da Mata Atlantica, Reserva Natural Salto Morato, Parand.

a) Espécies de morcegos b) Espécies de plantas c) Pares de interagdes

' Dossel; [ Sub-dossel; [l Sub-bosque; [l Dossel e sub-dossel; Il Sub-dossel e sub-bosque; Dossel e sub-bosque; | Todos os estratos.
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5 DISCUSSAO

Até onde sabemos este é o primeiro estudo a investigar a variagao vertical dos
padrées de interacbes entre morcegos frugivoros neotropicais e plantas.
Corroborando nossa hipétese, os resultados evidenciam que as sub-redes morcego-
fruto sdo heterogéneas ao longo dos estratos, apresentando alta dissimilaridade nas
interacOes registradas, bem como, alta variacdo no nivel de especializacdo para as
espécies de plantas. Ainda, ao considerar a rede unificada, também detectamos
diferencas em relacdo as sub-redes e observamos que as redes com dados de um
anico estrato representam apenas uma descricdo parcial dos padrdes de interacdes
no sistema morcego-fruto. Essas diferencas parecem estar relacionadas as variacdes
na ocorréncia e abundancia de espécie na comunidade que, por sua vez,
provavelmente estdo relacionadas ao tamanho contrastante e a baixa similaridade das
interacOes detectadas (SCHLEUNING et al.,, 2012). A abundéancia, por regular a
probabilidade de encontro de espécies, também parece contribuir para a diferenca na
especializacdo das espécies de plantas (LAURINDO et al., 2020).

Para as sub-redes de dossel e sub-dossel, observamos menor tamanho e
conectancia e maior valor de especializacdo e modularidade, quando comparado a
sub-rede do sub-bosque. As diferencas na ocorréncia e a abundancia das espécies
entre os estratos podem provocar alta variabilidade de intera¢des, que se refletem na
topologia das redes (FLEMING, 1986; FLEMING, 1992; BERNARD, 2001; FLEMING
e EBY 2003; LOBOVA; GEISELMAN; MORI, 2009; ANDRADE et al., 2013; THIEL et
al., 2021). Varia¢cBes temporais na disponibilidade de recursos alimentares centrais,
por exemplo, podem alterar as estratégias de forrageamento e fazer com que as
espécies de morcegos de dossel (e.g. género Artibeus), se tornem espécies
abundantes no estrato inferior da floresta em alguns periodos do ano (MELLO, 2009;
LAURINDO; GREGORIN; TAVARES, 2017; ZAPATA-MESA; MONTOYA-
BUSTAMANTE; MURILLO-GARCIA, 2017; CARVALHO et al., 2020). Como
consequéncia, a rede do sub-bosque, além de apresentar pares de interacdes entre
plantas e morcegos que usam predominantemente esse estrato, também apresenta
grande numero de pares de interagfes envolvendo morcegos de estratos superiores,
0 que pode propiciar maior tamanho e aninhamento nesta rede (BASCOMPTE et al.,
2003; BASCOMPTE e JORDANO, 2014).
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J4 ao analisar a rede unificada (todos os estratos) detectamos valores
intermediarios para aninhamento e modularidade e maior riqueza de espécies e pares
de interacOes. Esse resultado era esperado, ja que a mesma contempla os processos
ecologicos associados a estratificacdo vertical, portanto, retrata possivelmente o uso
diferenciado do espaco pelas espécies de morcegos, logo, o subconjunto e
abundancia de espécies e suas interacdes em todo espaco vertical (BERNARD, 2001;
KALKO e HANDLEY, 2001; REX et al., 2011; THIEL et al., 2021). Observando essa
rede e contrastando com as demais, percebemos que ao ampliar a amostragem ao
longo da estratificacdo vertical aumentamos a chance de capturar mais individuos de
cada espécie e com isso, aumentamos a probabilidade de detectar a utilizacdo de um
maior nimero de plantas pelos morcegos (BERNARD, 2001; CARVALHO et al., 2020;
THIEL et al., 2021). Inclusive, h4 aumento na especializacdo ao aumentar o nimero
de plantas na rede unificada. Logo, ao realizar a amostragem ao longo de todos os
estratos também estamos aumentando a identificacdo de interacfes raras neste
sistema (DORADO et al., 2011; JORDANO, 2016; VITORINO et al., 2022).

Estes resultados refletem que as redes com dados de uma unidade espacial,
como as de sub-bosque, representam apenas uma parte das interagdes entre estes
organismos, o que interfere nos padrbes e processos compreendidos para o sistema
morcego-fruto (MELLO et al., 201l1a; MELLO et al.,, 2011lb; ZAPATA-MESA,
MONTOYA-BUSTAMANTE; MURILLO-GARCIA, 2017; LAURINDO et al., 2019;
VELASQUEZ-ROA; MURILLO-GARCIA, 2019; HEMPRICH-BENNETT et al., 2020;
LAURINDO et al., 2020). Ademais, amostragens ao longo de todos os estratos pode
refinar nossa compreensédo de quais plantas dependem dos morcegos para a
dispersdo de sementes e, consequentemente, a importancia dessas espécies de
plantas para manter a assembleia de morcegos frugivoros (SCHLEUNING et al., 2011,
THIEL et al., 2021). Esse avanco no entendimento da amplitude das dietas dos
morcegos, por sua vez, também pode resultar em mudancas na especializacdo e
modularidade das redes. Nesta perspectiva, amostragens considerando a
estratificacdo vertical das florestas podem ter implicagbes importantes para a
conservagao e, portanto, precisam ser consideradas (SCHLEUNING et al., 2011;
TIMOTEO et al., 2018; DORE; FONTAINE; THEBAULT, 2021; THIEL et al., 2021).

A proporcdo de morcegos e plantas nas redes também diferiu.

Especificamente, a sub-rede do sub-bosque teve maior assimetria, quando
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comparada as sub-redes dos estratos superiores. No entanto, a rede unificada
apresentou maior numero de plantas do que morcegos em compara¢ao com as sub-
redes. O numero de individuos de morcegos capturados atribuido a cada estrato esta
positivamente relacionado ao nimero de amostras de fezes obtidas. Ademais, pelo
fato de que, cada espécie de morcego pode utilizar diversas espécies de plantas, uma
amostra pode conter sementes de multiplas espécies consumidas. Portanto, quanto
maior o numero de amostras obtidas (como € o caso da rede unificada), maiores as
chances de identificar maior nimero de plantas interagindo com morcegos
(LAURINDO et al., 2020; VITORINO et al., 2022).

Em relacdo as métricas em nivel de espécie, para plantas, o nivel de
especializacdo variou entre os estratos florestais. Nas sub-redes dos estratos
superiores as plantas apresentaram menor grau normalizado, maior especializacao
(d") e forca. Enquanto as plantas na sub-rede de sub-bosque apresentaram maior grau
normalizado, mas menor especializacao (d') e forca, indicando que ha maior nimero
de parceiros interagindo com estas, que elas tendem a interagir com seus parceiros
em uma frequéncia menor, e que ainda apresentam menor dependéncia em relacao
aos seus parceiros (BASCOMPTE; JORDANO; OLESEN, 2006; BLUTHGEN;
MENZEL; BLUTHGEN, 2006; GONZALEZ; DALSGAARD; OLESEN, 2010).

A rede unificada também apresentou menor especializacao (d") e forca quando
comparada as sub-redes de estratos superiores, no entanto, as espécies de plantas
nesta rede apresentaram menor grau normalizado do que na sub-rede do sub-bosque.
A unificacdo dos dados, que inclui as interacdes raras detectadas apenas nas redes
dos estratos superiores, pode ter diminuido a generalizacao das espécies nesta rede
(THIEL et al., 2021). Finalmente, a menor especializacao para as plantas na sub-rede
de sub-bosque e na rede unificada pode ser reflexo da maior abundancia de morcegos
nessas redes, pois a deteccao de interacdes tende a aumentar com a ocorréncia de
maior numero de individuos (LAURINDO et al., 2020). Embora existam associacdes
consistentes género-género que destacam certa especializacdo, o sistema morcego-
fruto ndo impde muitas restricdes as intera¢des, portanto, a generalizagcédo nao é algo
incomum (LOBOVA; GEISELMAN; MORI, 2009; LAURINDO et al., 2019). As plantas
quiropterocoricas podem ser consumidas por ampla variedade de espécies de
morcegos e a abundancia de morcegos € 0 que se constitui como o principal fator
impulsionador das interacdes (LOBOVA; GEISELMAN; MORI, 2009; LAURINDO et
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al., 2020; FLOREZ-MONTERO et al., 2022). Essa caracteristica pode implicar em
maior resisténcia contra extingdes secundarias desse grupo, no entanto, o declinio na
abundéancia de morcegos frugivoros poderia ter consequéncias negativas nos
processos de dispersdo de sementes, logo, para a estruturacao vertical das florestas
(SCHLEUNING et al., 2012; PALACIO; VALDERRAMA-ARDILA; KATTAN, 2016;
ZAPATA-MESA; MOTOYA-BUSTAMANTE; MURILLO-GARCIA, 2017).

Além disso, observamos que as interacbes par-a-par sao altamente
dissimilares entre os estratos florestais. Portanto, a amostragem em diferentes
estratos ndo afeta apenas os valores das métricas em nivel de rede e espécie, mas
também a B-diversidade de interacfes entre as redes. A dissimilaridade de interacdes
ocorreu devido a substituicdo de espécies, principalmente de morfoespécies de
plantas, e as religacdes de interacdes entre espécies nos diferentes estratos. Estudos
recentes sugerem que os padrbes observados de B-diversidade de interacdes sao
influenciados pela variacdo em pelo menos cinco fatores: (1) mudancas na
composicao de espécies de um nivel trofico (por exemplo, plantas); (2) mudancas na
composicdo de espécies de um segundo nivel tréfico (por exemplo, frugivoros); (3)
mudancas na composicdo de espécies de ambos os niveis tréficos; (4) mudancas no
comportamento de forrageamento entre os locais; e (5) abundancia de recursos
alimentares (NOVOTNY, 2009; POISOT et al., 2012; CARSTENSEN et al., 2014;
BURKLE; MYERS; BELOTE, 2016). Mas até o momento, ndo temos investigacdes
gue fornecam expectativas claras para as influéncias relativas da religacdo de
interacdes (B os) e substituicdo de espécies (B st) na B-diversidade de interacbes (8
wn) No sistema morcego-fruto. Vizentin-Bugoni et al., (2019) encontraram alta
dissimilaridade de interacdo entre locais devido a mudancas na composicdo de
espécies e religacdo de interacdes, sugerindo alta flexibilidade de passaros e plantas
para trocar de parceiros. Para morcegos, observamos menor flexibilidade, pois
diferente das aves, ao longo dos anos de evolugéo eles concentraram sua dieta em
taxa centrais de plantas (Cecropia, Ficus, Piper e Solanum) e exibem maior
probabilidade de encontra-las com apoio da ecolocalizacao e olfato que outras plantas
dispersas por morcegos (LOBOVA; GEISELMAN; MORI, 2009; LAURINDO et al.,
2019). Portanto, embora morcegos consumam frutos de plantas de outros géneros,
passam a consumi-las somente frente a variacdo na disponibilidade de seus frutos
preferidos ou para complementar sua dieta (LOBOVA; GEISELMAN; MORI, 2009;
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LAURINDO; GREGORIN; TAVARES, 2017; LAURINDO et al., 2019). Sendo assim, a
variacao de recursos pode ser a responsavel pelos valores atribuidos a religacdo de
interacdes (B os) e a substituicdo de espécies (8 st) nesse sistema (LOBOVA;
GEISELMAN; MORI, 2009; LAURINDO; GREGORIN; TAVARES, 2017; LAURINDO
et al., 2019).

Neste estudo, a substituicdo de espécies (B st) foi alta nas comparagdes entre
as sub-redes, sugerindo que ha diferenca na composicdo de espécies e que essa
pode alterar a distribuicdo e ocorréncia de interagbes ao longo dos estratos. Os
valores atribuidos a substituicdo de espécies (8 st) has comparacdes foram gerados
pela variacdo na composi¢cdo de plantas entre as redes, pois de 37 morfoespécies,
identificamos apenas 10 em comum aos trés estratos. Contrariamente, a assembleia
de morcegos nas sub-redes ndo variou, com excecado de V. pussila que apareceu
apenas nas sub-redes dos estratos superiores. Este resultado chama a atencédo, uma
vez que diversos estudos demonstram que a composi¢cao de espécies de morcegos
tende a variar entre estratos (BERNARD, 2001; KALKO; HANDLEY, 2001;
CARVALHO; FABIAN; MENEGHETI, 2013; CARVALHO et al., 2020). No entanto,
cabe salientar que a estruturacdo vertical da assembleia amostrada € determinada
pela variagcdo na abundancia relativa das espécies, portanto, as espécies podem ser
as mesmas entre 0s estratos, mas as espécies dominantes sdo diferentes entre eles
(BERNARD, 2001; CARVALHO et al.,, 2020). Ademais, dentre as espécies que
defecaram, trabalhamos apenas com espécies de filostomideos frugivoros
obrigatérios que tendem a explorar outros estratos para consumir recursos frente a
variagfes na disponibilidade de seus frutos preferidos, para se deslocar entre sitios
de alimentacdo e abrigo, para fugir de predadores ou por oportunismo e, portanto,
também podem ser capturados fora dos seus principais estratos de forrageamento
(FLEMING, 1986; KALKO, 1998; KUNZ e LUMSDEN, 2003; MELLO, 2009; REX et al.,
2011).

A religacdo de interacdes (B os) também foi alta nas comparacdes entre as
redes, sugerindo que um mesmo conjunto de espécies pode variar em seus padrdes
de interacdo ao longo do espaco vertical. A disponibilidade de recursos desempenha
papel central nas teorias classicas de diversidade de espécies e montagem de
comunidades (TILMAN, 1980), e aqui sua variacdo parece ser o principal fator
impulsionador de tais diferengas (FLEMING, 1986; MELLO, 2009). Artibeus e outros
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grandes morcegos da subfamilia Stenodermatinae, por exemplo, usam
predominantemente os estratos superiores, onde alimentam-se principalmente de
frutos de plantas do género Ficus e Cecropia, mas podem alterar completamente seu
nicho espacial entre os periodos de seca e chuva, para compensar a baixa
disponibilidade de seus frutos preferidos nos estratos superiores (BERNARD, 2001;
KALKO e HANDLEY, 2001; PEREIRA; MARQUES; PALMEIRIM, 2010; SILVA,
SILVEIRA; VERDE, 2020). De modo que essas espécies tendem a aparecer nas sub-
redes de interacbes de todos os estratos, no entanto, com ligacdes distintas
(FLEMING, 1986; KALKO e HANDLEY, 2001; POISOT et al., 2012; CARSTENSEN et
al., 2014). Adicionalmente, esses resultados sugerem que variacdes na abundancia
animal e na fenologia das plantas podem afetar os padrdes de interacoes,
consequentemente, a estrutura da rede e os papéis das espécies (LAURINDO et al.,
2017; ZAPATA-MESA; MONTOYA-BUSTAMANTE; MURILLO-GARCIA, 2017;
RAMOS-ROBLES et al., 2018). Portanto, investigacdes futuras que avaliem a variacéo
temporal no uso do recurso ao longo da estratificacdo vertical de florestas tropicais
S80 necessarias.

Uma ressalva que deve ser feita € que 0s estratos superiores apresentaram
baixa completude amostral. No entanto, a completude amostral se configura como um
problema comum em estudos de redes de interacBes, com grande parte destes
apresentando estimativas de completude amostral abaixo de 70% (CHACOFF et al.,
2011; OLITO e FOX, 2014; COSTA et al., 2016; LAURINDO; GREGORIN; TAVARES,
2017; VITORINO et al., 2022). Embora isso deva ser tratado com cautela, nossos
dados nao sao atipicos. Além disso, para minimizar este problema, abordamos a
variacao vertical nos padrdes de interacfes focando em métricas que ndo mostram
forte viés devido ao tamanho da rede (VIZENTIN-BUGONI et al., 2016; COSTA et al.,
2016). Aqui, a diferenca de completude entre os estratos pode ser explicada pela
diferenca no nimero de individuos capturados por estrato (VAZQUEZ et al., 2009;
JORDANO, 2016; VIZENTIN-BUGONI et al., 2016). Comumente, estratos com maior
namero de captura (por exemplo, sub-bosque), quando comparados a estratos com
menor namero, tendem a apresentar maior nimero de amostras de fezes, maior
deteccdo de pares de interacOes, e possivelmente, maior completude amostral
(VAZQUEZ et al., 2009; COSTA et al., 2016; CARVALHO et al., 2020). Ademais, areas

altamente diversificadas, como o0s estratos superiores, sdo intensamente utilizadas

39



por espécies raras, espécies que assim como suas interacdes, requerem um esfor¢o
de amostragem maior para serem registradas (KALKO e HANDLEY, 2001; VAZQUEZ
et al., 2009; BROWN, 2014). A exemplo temos duas espécies capturadas por
Carvalho et al., (2020) na area de estudo, C. doriae e P. bilabiatum, ambas
consideradas frugivoras de dossel raras, que ndo obtivemos amostras de fezes,
portanto nao foram incluidas neste estudo.

Sendo assim, nossos resultados sugerem que diferentes estratos florestais
podem exigir esforcos amostrais distintos para descrever satisfatoriamente os padrdes
de interacdes (HELENO et al., 2014; COSTA et al., 2016; JORDANO, 2016). Chacoff
et al., (2011) apresentam que para plantas, dependendo da espécie, pode ser
necessario maior esforco amostral para detectar todos os parceiros, este padréo
poderia se aplicar aos morcegos que usam predominantemente determinados
estratos. Primeiramente, para contornar o viés de amostragem em estratos
superiores, sugerimos considerar cuidadosamente 0 uso métricas menos
influenciadas pela amostragem e reunir redes amostradas mais intensamente levando
em consideracao escalas temporais, espaciais e a fenologia anual de frutificacdo das
plantas (VAZQUEZ et al., 2009). O uso de métodos de amostragem complementares,
por exemplo, uso de analises de DNA Metabarcoding, também podem ser formas
valiosas de melhorar a deteccdo de pares de interacdes (COISSAC; RIAZ;
PUILLANDRE, 2012).
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6 CONCLUSAO

Em suma, mostramos que as redes de interagdes morcego-fruto mudam ao
longo do espaco vertical, apresentando principalmente dissimilaridades nas
interacOes registradas e variacées no nivel de especializacdo para as espécies de
plantas. Dentre todas as redes, a unificada foi a que representou de forma mais
abrangente as interacfes no sistema morcego-fruto, pois ao considerar as diferencas
no uso do espaco vertical pelas espécies de morcegos, registrou maior ocorréncia e
namero de espécies e interacdes. Tradicionalmente, as redes morcego-fruto foram
estudadas com limitacdes espaciais definidas pelos pesquisadores, principalmente
por conta de dificuldades associadas a logistica de amostrar estratos altos. No
entanto, a auséncia de estudos abordando amostragem em diferentes estratos parece
resultar em uma lacuna de conhecimento no sistema morcego-fruto, uma vez que,
amostragens restritas a um Unico estrato, representam apenas uma parcela da
composicdo de espécies e podem, em parte, influenciar o conhecimento sobre as
interacbes e 0 grau de especializacdo das espécies nas redes nesse sistema. As
diferencas aqui relatadas sugerem que a estratificacédo vertical parece ser um fator
importante para estruturacédo da variedade de interagbes entre morcegos e plantas e,
portanto, a decisdo de mesclar ou segregar dados de diferentes unidades espaciais
esta longe de ser trivial. Estudos futuros considerando a estrutura vertical das florestas
poderiam propiciar uma descricdo mais precisa das redes de interacdes. A elevagao
de redes de neblina poderia resultar na detec¢éo de interacdes exclusivas para cada
estrato florestal, em valores intermediarios de métricas para andlise de redes e melhor
compreensao sobre o uso do recurso ao longo do espaco e do tempo pelas espécies

em comparacao com dados exclusivos de sub-bosque.
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