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ATRIBUTOS MORFOLÓGICOS E ESTRUTURADE REDES DE

INTERAÇÃO BEIJA-FLOR PLANTA

Dissertação formatada conforme as normas da revista Biotropica

RESUMO

A especialização biótica desempenha um papel central na coexistência das espécies.

Muitos estudos abordam a polinização realizada por beija-flores, porém, trabalhos

relacionados aos efeitos de caracteres morfológicos de plantas e beija-flores na

especialização de redes são escassos. Nesse contexto, este estudo visa responder se i)

a dominância de espécies vegetais ornitófilas aumenta a especialização das redes de

interação beija-flor-planta?; ii) plantas ornitófilas apresentam maior diversidade de

interações com beija-flores do que plantas não-ornitófilas?; iii) o tamanho do bico e o

peso do beija-flor influenciam na diversidade de suas interações? Pesquisas foram

realizadas para estudos sobre interações beija-flor-planta na região Neotropical.

Compilamos 24 redes compostas por 34 espécies de beija-flores, 326 espécies de

plantas e 1.182 interações distintas. Não encontramos efeito da dominância de plantas

ornitófilas na estrutura (conectância e modularidade) das redes. Por outro lado, as

interações em nível de espécie foram influenciadas por características morfológicas de

plantas e beija-flores. A similaridade das interações entre espécies vegetais foi maior

para plantas ornitófilas do que para plantas não-ornitófilas. Isso se deve ao conjunto

de caracteres presentes no grupo de plantas ornitófílicas que conferem atratividade

aos beija-flores. Assim, os beija-flores tendem a visitar mais espécies de plantas

semelhantes levando a uma maior similaridade de interações. O tamanho do bico

influenciou positivamente no grau e especialização das interações dos beija-flores. O

maior número de interações entre beija-flores com bicos mais longos é provavelmente
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é resultado do ajuste morfológico entre o bico das aves e a corola da flor. Nossos

achados mostram que características morfológicas das espécies de beija-flores e

plantas influenciam diretamente na diversidade de interações das redes beija-flor-

planta neotropicais e especialização das espécies. Estudos como esse fornecem

informações importantes para a compreensão dos fatores que estruturam as

comunidades.

Palavras-chave: correspondência morfológica, especialização, guilda, ornitofilia,

Trochilidae.

ABSTRACT

Biotic specialization plays a central role in the coexistence of species. Many studies

address the pollination performed by hummingbirds, however, researches related to

the effects of morphological characters of plants and hummingbirds on the

specialization of networks are scarce. In this context, this study aims to answer

whether i) the dominance of ornithophilous plant species increases the specialization

of hummingbird-plant interaction networks?; ii) ornithophilous plants show greater

diversity of interactions with hummingbirds than non-ornithophilous plants?; iii) do

the size of the beak and the weight of the hummingbird influence the diversity of their

interactions? Searches were carried out for studies on hummingbird-plant interactions

in the Neotropics. We compiled 24 networks composed of 34 species of

hummingbirds, 326 species of plants and 1,182 distinct interactions. We found no

effect of the dominance of ornithophilous plants on the structure (connectance and

modularity) of the networks. On the other hand, interactions at the species level were
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influenced by morphological characteristics of plants and hummingbirds. The

similarity of plant species interactions was higher for ornithophilous plants than non-

ornithophilous plants. This is due to the set of characters present in the group of

ornithophilic plants that confer attractiveness to hummingbirds. Thus, hummingbirds

tend to visit more similar plant species leading to a greater similarity of interactions.

The beak size positively influenced the degree and specialization of hummingbird

interactions. The greater number of interactions between hummingbirds with longer

beaks is probably a result of the morphological fit between the birds' beak and the

flower's corolla. Our findings show that morphological characteristics of

hummingbird species and plants directly influence the diversity of interactions of

Neotropical hummingbird-plant networks and species specialization. Studies like this

provide important information for understanding the factors that structure

communities.

Key-Words: morphological correspondence, specialization, guild, ornithophily

Trochilidae.

1. INTRODUÇÃO

Diversos processos ecológicos envolvem interações entre as espécies, que

podem ser estudadas através da abordagem de redes complexas (Delmas et al., 2018).

Uma rede ecológica é representada através de grafos compostos por dois elementos

básicos: um conjunto de nós, que correspondem as espécies, conectadas por linhas ou

links, que representam a interação entre pares de espécies (Landi et al., 2018; Poisot

et al., 2016). Estudos envolvendo redes podem ser caracterizados de diversas formas,
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no entanto, são normalmente agrupados em redes antagonistas e redes mutualistas

(Ings et al., 2009; Landi et al., 2018). As relações entre polinizadores e plantas e

outras associações mutualísticas são tópicos muito abordados sobre a perspectiva de

redes (e.g., Olesen et al., 2007; Bascompte & Jordano, 2013), devido a sua

reconhecida importância ecológica, evolutiva e econômica para o funcionamento e

manutenção das comunidades ecológicas (Ollerton, 2017; Rech et al., 2016; Ratto et

al., 2018).

A interação planta-polinizador, ocorre através da oferta de recursos

florais pelas plantas aos visitantes que, durante o forrageamento secundariamente as

polinizam (Willmer, 2011; Agostini et al., 2014). Muitas espécies de plantas

dependem de animais como agentes polinizadores. Estima-se que pelo menos cerca

de 87,5% das angiospermas do mundo sejam polinizadas por animais (Ollerton et al.,

2011). Entre os vertebrados que operam como polinizadores, as aves representam um

dos grupos mais diversos (Regan et al., 2015), com destaque para os beija-flores

(Aves: Trochilidae) que atuam como os principais polinizadores de

aproximadamente 15% das plantas da região Neotropical (Bawa, 1990; Las-casas et

al., 2012). Entretanto, muitas vezes esse processo envolve a participação de centenas

de espécies que apresentam diversos graus de especialização (Bender et al., 2017;

Rodríguez-flores et al., 2019). Nesse sentido, espécies de beija-flores tendem a

visitar plantas com características morfológicas florais específicas, sendo essas

caracterizadas como ornitófilas ou troquilófilas (ver Fenster, 2004; Maglianesi et al.,

2015).

As angiospermas são extremamente diversas em seus atributos florais (Dafni

et al., 2005), e algumas características podem favorecer a atratividade de diferentes

tipos de animais. As plantas adaptadas à polinização pelos beija-flores, apresentam
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características morfológicas, estruturais e fenotípicas associadas à síndrome

ornitofílica (Faegri & Van Der Pijl, 1979). Dentre elas se destacam as flores com

corolas tubulares e diâmetro reduzido, cores contrastantes (e.g., laranja, vermelho e

violeta), ausência de cheiro, antese diurna, alta produção de néctar e separação

espacial da câmara nectarífera em relação aos estigmas e anteras (Castellanos et al.,

2004). Além disso, as plantas troquilófilas apresentam flores pendentes favorecendo

o voo pairado dos beija-flores (Faegri & Van Der Pijl, 1979). No entanto, as

comunidades vegetais na região neotropical apresentam flores com ampla variação

morfológica (Dafni et al., 2005; Silva, 2014). Essas flores podem apresentar menor

ou maior grau de especialização morfológica em relação ao comprimento e forma da

corola e o bico dos beija-flores, sendo que algumas podem ser visitadas por muitas

espécies de animais, enquanto outras apresentam morfologia que restringe seu uso

apenas por beija-flores (Muruyama et al., 2014; Strauss & Irwin, 2004).

Caracteres morfológicos dos troquilídeos como, por exemplo, o comprimento

do bico e a massa corpórea, podem refletir diretamente no sucesso de obtenção de

recurso pelos beija-flores (Rico-Guevara et al., 2019), bem como, nas estratégias de

forrageamento executadas por eles (Mendonça & Anjos, 2005). Entretanto, apesar da

massa corporal ser de grande importância nas interações beija-flor-planta (Araya-

Salas et al., 2018), ela está mais intimamente relacionada a sistemas

comportamentais de dominância entre os beija-flores (e.g., Marquez-Luna et al.,

2019). Desse modo, espécies de beija-flores de maior tamanho e massa corporal,

tendem a ser dominantes em relação a beija-flores menores, restringindo seu acesso

às flores defendidas (Claudino et al., 2021). Por outro lado, estudos recentes indicam

que o comprimento do bico é a variável mais importante para explicar a frequência

de interação e especialização em redes beija-flor-planta (e.g., Maglianesi et al., 2014;

https://www.biorxiv.org/content/10.1101/2021.02.27.433160v1.full
https://www.biorxiv.org/content/10.1101/2021.02.27.433160v1.full
https://www.biorxiv.org/content/10.1101/2021.02.27.433160v1.full
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Claudino et al., 2021). Isso se deve ao tamanho do bico estar diretamente relacionado

ao acoplamento morfológico com as corolas das plantas, fazendo com que beija-

flores com bicos de diferentes tamanhos utilizem recursos florais distintos (Brown &

Bowers, 1985; Machado, 2009).

A especialização biótica desempenha um papel central na coexistência das

espécies (Dalsgaard et al., 2011), principalmente em interações mutualistas

polinizador-planta devido ao seu impacto no sucesso da polinização e estabilidade da

rede (e.g., Waser & Ollerton, 2006). Geralmente, essas redes são estruturadas de

forma que espécies especialistas interagem especialmente com generalistas (e.g.,

Bascompte et al., 2006). Desse modo, incongruências morfológicas e fenotípicas,

podem restringir o tipo, o número e força das interações exercidas por uma

determinada espécie (Stang et al., 2009; Junker et al., 2013). Além disso, fatores

como a disponibilidade sazonal de recursos, podem tornar os beija-flores versáteis

em seu forrageio, explorando também espécies de plantas com síndrome não-

ornitofílica em épocas de escassez de alimento (Machado, 2009). Esses elementos

podem influenciar diretamente a especialização das comunidades de polinizadores e,

consequentemente, a modularidade das redes de interação. Uma vez que espécies

com ligações mais especializadas tendem a formar grupos que interagem entre si

(Olesen et al., 2007).

Apesar de muitos estudos abordarem a polinização realizada por beija-flores,

inclusive avaliando sobre o ponto de vista das redes de interação beija-flor-planta (e.g.,

Vizentin-Bugoni et al., 2014), trabalhos com foco nos efeitos dos atributos

morfológicos das plantas e dos beija-flores sobre a especialização das redes são

escassos. Em vista do panorama atual de mudanças globais nos ecossistemas, a
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compreensão de como essas interações se comportam dentro e entre comunidades é

importante para entender a dependência entre as espécies e dinâmica das comunidades.

Nesse contexto, este estudo visa responder as seguintes questões: i) a

dominância de espécies de plantas ornitófilas aumenta a especialização das interações

das redes de beija-flor-planta?; ii) plantas ornitófilas apresentam maior diversidade de

interações com beija-flores do que flores não-ornitófilas?; iii) o tamanho do bico e o

peso do beija-flor influenciam na diversidade de suas interações? Esperamos que: i)

proporções altas de espécies ornitófilas influenciem positivamente na estrutura das

redes de interação aumentando a sua conectividade e diminuindo sua modularidade; ii)

espécies de plantas ornitófilas possuam uma maior diversidade e especialização de

interações dentro das redes quando comparadas às espécies não-ornitófilas; iii) beija-

flores com bicos maiores são mais especializados em relação a beija-flores com bicos

de tamanho menores ou intermediários. Por outro lado, beija-flores com maior massa

corporal, terão um maior número de interações dentro das redes.

2. MATERIAL E MÉTODOS

2.1 Compilação de dados

Foi produzida uma base de dados a partir de estudos sobre interações entre beija-

flores e plantas com flores da região Neotropical extraídos do trabalho de Moreira et

al., (2020). Para isso, foram realizadas buscas através de base de dados acadêmicos

como por exemplo: Google scholar (www.scholar.google.com), Web Database

(www.nceas.ucsb.edu/interactionweb/) e Scopus Database (www.scopus.com/).

Foram usadas as seguintes palavras-chave e suas combinações em português e inglês:

http://www.scholar.google.com/
http://www.nceas.ucsb.edu/interactionweb/
http://www.scopus.com/
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planta (or plant), polinizador (or pollinator), visitante floral (or floral visitor), rede de

interações (or interaction network) e pesquisa ou lista (or research or list).

Adicionalmente, foi realizada uma busca na literatura citada em revisões e estudos em

macro escala sobre interação de aves, por exemplo, Zanata et al. (2017). Também

foram incluídos dados disponíveis em 01 (um) artigo publicado em congresso, 06

(seis) dissertações de mestrado e 08 (oito) teses de doutorado. Após a busca, os

estudos foram analisados e, em seguida, filtrou-se esses documentos a fim de evitar

redundâncias (como, por exemplo, redes iguais usadas em estudos diferentes). Não

foram impostas nenhuma restrição quanto à data das publicações e a última busca foi

realizada até janeiro de 2019.

Para a inclusão dos estudos foram considerados os seguintes critérios: (1)

forneceu pelo menos uma descrição básica da área de estudo, contendo uma

coordenada geográfica; (2) indicou as espécies (ou morfoespécies) de beija-flores em

cada espécie (ou morfoespécies) de plantas; (3) a rede possuía pelo menos cinco

espécies de plantas e cinco espécies de visitantes florais, totalizando pelo menos 10

espécies e (4) apresentou pelo menos 80% dos visitantes identificados a nível de

espécie. Para os estudos selecionados foram extraídos os seguintes dados:

coordenadas geográficas, altitude, país, tipo de ecossistema e família de plantas.

Foram encontrados um total de 28 redes de interação beija-flor-planta distribuídos na

região neotropical, das quais apenas 24 redes foram consideradas neste estudo

(Figura 1; Anexo 1). Para este estudo não foram determinados o tipo de interação

entre os parceiros interagentes (i.e., interações legítimas ou ilegítimas).
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Figura 1. Distribuição das 24 redes beija-flor-planta analisadas no estudo. Nesta

escala de mapa, algumas das redes estão localizadas tão próximas umas das outras que

são indistinguíveis.

As espécies de plantas compiladas foram categorizadas e divididas em duas

classes (ou “guildas”): ornitófilas ou não-ornitófilas. Para isso, utilizamos a base de

dados disponível em Rodríguez-Flores et al. (2019) que caracterizou as famílias

botânicas de acordo com a morfologia floral de suas espécies. Para as espécies de

plantas de famílias categorizadas como “intermediárias”, por Rodríguez-Flores et al.

(2019) nós realizamos buscas adicionais na literatura, por estudos relacionados à

descrição das espécies de interesse. A partir disso, foram compiladas informações

relacionadas as seguintes características das espécies: tamanho (cm) e cor da corola.

Com base nas características determinadas, foi possível categorizar e escrever

quantitativamente os diferentes tipos de flores das espécies de plantas, que vão desde

flores com síndrome ornitófila a flores consideradas como entomófilas. De acordo

com esse critério, as plantas presentes nas redes foram categorizadas em ornitófilas ou
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não ornitófilas. Redes que apresentaram mais de 5% das espécies de plantas para as

quais não foi possível a caracterização, não foram incluídas em nossas análises.

Para a classificação taxonômica das espécies de plantas foi utilizado o Flora e

Funga do Brasil (2022). Para as espécies de beija-flores a nomenclatura científica

segue a disposição proposta pelo Comitê Brasileiro de Registros Ornitológicos

(Pacheco et al., 2021).

2.2 Análise das Redes de Interação

Usando as informações compiladas, nós construímos matrizes binárias com as

espécies de beija-flores (I) representadas nas colunas e as espécies de plantas (J) nas

linhas. Para descrever a estrutura das redes, usamos os parâmetros de conectância e

modularidade. Esses descritores são geralmente usados para descrever a arquitetura de

redes bipartidas qualitativas (e.g., Rodríguez-Flores et al., 2019).

A conectância (C), proporção de interações que ocorrem na rede, foi calculada

através da razão entre o número de interações observadas (I) e o número de interações

possíveis dentro da rede. Em contrapartida, a modularidade é caracterizada pelo

agrupamento de espécies em relação às interações que realizam. Desse modo, é

esperado que a modularidade aumente a especialização de ligações entre as espécies

(Olesen et al., 2007). Para calcular a modularidade da rede, usamos o índice de

modularidade bipartida Q (Barber, 2007) por meio do algoritmo LPAb+ para detectar

módulos presentes nas redes (Beckett, 2016). Para o cálculo desses descritores foi

usado o pacote bipartite (Dormann et al., 2008) do software R (R Core Team, 2020).

Para caracterizar as interações ao nível de espécies para as redes beija-flor-

planta nós calculamos o grau (k), a especialização (d’) e a similaridade de interações

de cada espécie de planta e de beija-flor presente nas matrizes. O grau da espécie é
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uma medida relacionada ao número de espécies com as quais uma dada espécie

interage. O índice d’ é uma medida de especialização robusta, que compara a

distribuição de frequência observada das interações de uma espécie em relação à

disponibilidade de parceiros interagentes (Blüthgen et al., 2006). Além disso, o índice

d’ varia de ‘um’ para uma espécie completamente especializada a ‘zero’ para uma

espécie totalmente generalista (Blüthgen et al., 2006). Para o cálculo dos índices será

usado o pacote bipartite (Dormann et al., 2008).

2.3 Análise de Dados

Para medir a dominância de espécies de plantas ornitófilas nas redes, nós utilizamos a

proporção de espécies ornitófilas em relação ao total de espécies de plantas de cada

rede. Usamos Modelos Lineares Generalizados (GLM’s) com distribuição de erro do

tipo gaussiana (para dados com distribuição normal), para testar o efeito da proporção

de plantas ornitófilas sobre a conectância e a modularidade das redes. Nesses modelos

o tamanho das redes (i.e., número total de interações entre beija-flores e plantas) foi

usado para controlar os possíveis efeitos da riqueza de espécies sobre a topologia da

rede. Todas as análises estatísticas foram conduzidas no software estatístico R (R

Core Team, 2020).

Para analisar se os descritores de redes ao nível específico (grau,

especialização e similaridade) diferem entre guildas de plantas ornitófilas e não-

ornitófilas foram utilizados Modelos Lineares Generalizados de Efeito Misto

(GLMM’s). Nestes modelos, a espécie de planta foi usada como variável de efeito

aleatório a fim de controlar possíveis diferenças intrínsecas entre as espécies que

podem afetar as interações beija-flor-planta. GLMM’s também foram usados para
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testar o efeito do tamanho do bico (cm) e do peso corpóreo (g) sobre o grau,

especialização e similaridade das espécies de beija-flores. Nesses modelos, a espécie

de beija-flor foi utilizada como variável de efeito aleatório. Para esta análise foram

usadas apenas as espécies de beija-flores para os quais foram obtidos dados

morfométricos confiáveis na literatura. Todos os GLMM’s foram construídos

utilizando o pacote lme4 (Bates et al., 2015).

3. RESULTADOS

Ao todo, as 24 redes analisadas foram compostas por 34 espécies de beija-flores, 326

espécies de plantas e 1.182 interações distintas (Anexo 2). As espécies de beija-flores

mais frequentes na base de dados foram Chionomesa fimbriata (Gmelin, 1788),

representada em 62,5% das redes compiladas e Chlorostilbon lucidus (Shaw, 1812) e

Eupetomena macroura (Gmelin, 1788) representadas em 54,2% das redes cada. Já as

espécies de beija-flores que interagiram com o maior número de espécies de plantas

foram Thalurania glaucopis Gmelin, 1788 (n = 139); Phaethornis eurynome Lesson,

1832 (n = 125) e Chlorostilbon lucidus Shaw, 1812 (n = 104). O maior número de

espécies vegetais registradas em nosso estudo (183 espécies ou 55,79%), pertencem à

guilda de plantas ornitófilas. Enquanto que 41,15% (135) espécies, foram

determinadas como não-ornitófilas e 3,04% (10) foram categorizadas como

indeterminadas.

A conectância média das redes beija-flor-planta foi de 0,32 (± 0,08) desvio

padrão). Já a modularidade média foi de 0,36 (± 0,10). Não houve efeito da proporção

de espécies ornitófilas sobre a conectância e a modularidade das redes (Tabela 1). Do

mesmo modo, a conectância e a modularidade das redes também não foram afetadas

pelo tamanho das redes. Por outro lado, a similaridade de interações das espécies de
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plantas difere significativamente entre as guildas de espécies de plantas ornitófilas e

não-ornitófilas (Tabela 2). Nós encontramos uma maior similaridade de interações

para as espécies de plantas ornitófilas do que para as não-ornitófilas (Figura 2).

Entretanto, não foram observadas diferenças no grau e na especialização das

interações entre espécies de plantas ornitófilas e não-ornitófilas.

Tabela 1. Modelos lineares generalizados (GLMs) mostrando os efeitos da proporção

de espécies de plantas ornitófilas (%) e tamanho da rede sobre os descritores

estruturais (conectância e modularidade) de redes Neotropicais beija-flor-planta.

Variável resposta Variável explanatória Df. Sum. Sq. Mean. Sq. F P

Conectância % ornitófila 1 0.002 0.002 0.307 0.584

Tamanho da rede 1 0.012 0.012 1.852 0.187

Modularidade % ornitófila 1 0.012 0.012 1.678 0.209

Tamanho da rede 1 0.015 0.015 2.130 0.159

Tabela 2. Resultados dos modelos lineares generalizados de efeito misto (GLMMs)

avaliando os efeitos de guildas de plantas (plantas ornitófilas e não-ornitófilas) nas

variáveis de resposta (grau, especialização e similaridade) de espécies vegetais em

redes neotropicais beija-flor-planta. Os valores qui-quadrado e P são os coeficientes

de regressão do modelo geral.

Variável resposta Modelo Parâmetros

Grau Efeitos aleatórios Grupos Variância Std.Dev.

Espécies de plantas 0.896 0.946
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Resíduo 2.663 1.632

Efeitos fixos Variável explanatória Qui-quadrado p

Resíduo 1.131 0.288

Especialização (d’) Efeitos aleatórios Grupos Variância Std.Dev.

Espécies de plantas 0.001 0.024

Resíduo 0.019 0.136

Efeitos fixos Variável explanatória Qui-quadrado p

Guilda de plantas 0.004 0.949

Similaridade Efeitos aleatórios Grupos Variância Std.Dev.

Espécies de plantas 0.008 0.089

Resíduo 0.030 0.173

Efeitos fixos Variável explanatória Qui-quadrado p

Guilda de plantas 7.490 0.006
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Figura 2. Comparação da similaridade de interações entre guildas de espécies de

plantas ornitófilas e não-ornitófilas em redes beija-flor-planta neotropicais.

Nossos resultados mostram que existem efeitos da estrutura corpórea dos

beija-flores sobre suas interações (Tabela 3). O tamanho do bico influenciou

positivamente tanto no grau (Figura 3) quanto na especialização (Figura 4) das

interações das espécies de beija-flores. Por outro lado, o tamanho do bico não afetou a

similaridade de interações. Por sua vez, o peso corpóreo não influenciou em nenhum

dos parâmetros estruturais analisados.
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Tabela 3. Resultados dos modelos lineares generalizados de efeito misto (GLMMs)

avaliando os efeitos do tamanho do bico e peso corporal nas variáveis de resposta

(grau, especialização e similaridade) de espécies de beija-flores em redes Neotropicais

beija-flor-planta. Os valores qui-quadrado e P são os coeficientes de regressão do

modelo geral.

Variável resposta Modelo Parâmetros

Grau Efeitos aleatórios Grupos Variância Std.Dev.

Espécies de beija-flores 0.841 0.917

Resíduo 62.460 7.903

Efeitos fixos Variável explanatória Qui-quadrado p

Tamanho do bico (cm) 4.086 0.043

Peso corporal (g) 0.173 0.678

Especialização (d’) Efeitos aleatórios Grupos Variância Std.Dev.

Espécies de beija-flores 0.000 0.012

Resíduo 0.024 0.156

Efeitos fixos Variável explanatória Qui-quadrado p

Tamanho do bico (cm) 14.587 < 0.001

Peso corporal (g) 0.166 0.684

Similaridade Efeitos aleatórios Grupos Variância Std.Dev.

Espécies de beija-flores 0.012 0.111

Resíduo 0.040 0.201

Efeitos fixos Variável explanatória Qui-quadrado p

Tamanho do bico (cm) 2.194 0.139

Peso corporal (g) 0.202 0.653
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Figura 3. Efeito do tamanho do bico (cm) sobre o grau das espécies de beija-flores

em redes beija-flor-planta neotropicais.

Figura 4. Efeito do tamanho do bico (cm) sobre a especialização das espécies de

beija-flores em redes beija-flor-planta neotropicais.

4. DISCUSSÃO



29

Nós não encontramos efeito da dominância de plantas ornitófilas sobre os descritores

topológicos ao nível de rede (conectância e modularidade), mas nossos resultados

mostram que as características estruturais tanto de plantas quanto de beija-flores

afetam os descritores de interações ao nível de espécies em redes beija-flor-planta.

Por exemplo, a similaridade de interações das espécies de plantas diferiu

significativamente entre as guildas, com uma maior similaridade para as espécies de

plantas ornitófilas. Além disso, nossos resultados mostram que existem efeitos da

estrutura corpórea dos beija-flores sobre a especialização dos beija-flores. O tamanho

do bico influenciou positivamente tanto no grau quanto na especialização das

interações das espécies de beija-flores.

A ausência de efeito da dominância de plantas ornitófilas sobre a conectância

das redes, pode ser atribuída ao número de interações raras, uma vez que redes mais

conectadas são menos especializadas (Araújo et al., 2015). Esses resultados sugerem

que, as espécies de plantas ornitófilas na região Neotropical, apresentam

especializações que restringem o seu número de interações, corroborando com a ideia

da correspondência morfológica (e.g., Maglianesi et al., 2014; Claudino et al., 2021).

A falta de efeito em relação a dominância de plantas ornitófilas sobre a modularidade,

pode estar relacionada a especialização do grupo de plantas ornitófilas, levando a uma

alta similaridade de interações ao longo de toda a rede. Desse modo, essas

características intrínsecas das redes mostram que elas têm uma alta conectância e uma

baixa modularidade independentemente da proporção de espécies ornitófilas nas redes.

Plantas ornitófilas e não-ornitófilas diferiram significativamente na sua similaridade

de interações, com plantas ornitófilas compartilhando um maior número de interações

(maior similaridade). De acordo com Santamaría e Rodríguez-Gironés (2007), os
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traços complementares afetam diretamente a interação entre as espécies. Desse modo,

o conjunto de caracteres presentes no grupo de plantas ornitófílicas (e.g., antese

diurna, altas concentrações de néctar, cor das flores, o comprimento e curvatura da

corola, dentre outros; Castellanos et al., 2004), que conferem atratividade aos beija-

flores, irão proporcionar uma maior atratividade para os polinizadores, que irão visitá-

las com mais frequência (Forister et al., 2012). Desse modo, os beija-flores tendem a

visitar espécies de plantas mais parecidas morfologicamente, o que pode aumentar a

eficiência do uso de recursos e/ou reduzir a competição (Stiles, 1981). Em

contrapartida, a menor similaridade para as plantas não-ornitófilas, pode estar

relacionada a variação dos traços funcionais e morfológicos das plantas que são

direcionados a polinização por insetos, e que são visitadas ocasionalmente pelos beija-

flores.

Nossos resultados indicam que alguns traços morfológicos dos beija-flores

(e.g., o comprimento do bico) contribuíram para uma maior especialização e maior

número de interação entre as aves, corroborando com o encontrado em outros

trabalhos (e.g., Maglianesi et al., 2014 e Claudino et al., 2021). O maior número de

interações entre beija-flores de bicos mais longos, provavelmente é resultado do ajuste

morfológico entre o bico das aves e a corola da flor, uma vez que, espécies com bico

maiores são capazes de interagir com flores com corolas pequenas e também de maior

tamanho (Maglianesi et al., 2014). Essa correspondência de traços é conhecida por

estar associada à eficiência do uso de recursos pelos beija-flores que acessam o néctar

dessas flores com menor dificuldade (Temeles et al., 2009). No entanto, a ausência de

efeito da massa corporal sobre os parâmetros analisados, está de acordo com o

encontrado na literatura (e.g., Lopez-Segoviano et al., 2018; Marquez-Luna et al.,

2019). A massa corporal dos beija-flores é relacionada à hierarquia de dominância das

https://www.biorxiv.org/content/10.1101/2021.02.27.433160v1.full
https://www.biorxiv.org/content/10.1101/2021.02.27.433160v1.full
https://www.biorxiv.org/content/10.1101/2021.02.27.433160v1.full
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aves. Onde, beija-flores maiores tendem a dominar, excluindo espécies menores de

recursos energéticos de alta qualidade (Marquez-Luna et al., 2019). Entretanto,

eventos comportamentais não foram avaliados neste estudo.

O maior número de espécies de beija-flores compiladas em nosso estudo

pertence ao gênero Chionomesa (Lesson, 1843). Vale ressaltar que o gênero

Chionomesa foi readotado recentemente para agrupar as espécies irmãs Chionomesa

fimbriata e Chionomesa lactea (ver Pacheco et al., 2021), portanto a discussão aqui

apresentada se baseia em publicações acerca do antigo gênero (Amazilia). Esse gênero

é composto por espécies de beija-flores com ampla distribuição na região Neotropical.

Estudos indicam que as espécies do gênero Chionomesa apresentam uma ampla

plasticidade alimentar e ambiental, sendo capazes de utilizar um conjunto

diversificado de recursos florais (Feinsinger, 1976) e responder favoravelmente às

mudanças ambientais e à presença de novos recursos. O beija-flor-de-fronte-violeta

(Thalurania glaucopis), interagiu com o maior número de plantas no estudo. Esse

resultado pode estar relacionado ao comportamento territorialista da espécie indicado

por Machado e Semir (2006), em um estudo realizado em áreas de Mata Atlântica.

Dentre as espécies de beija-flores que interagem com o maior número de espécies de

plantas, o besourinho-de-bico-vermelho (Chlorostilbon lucidus Shaw, 1812) é uma

espécie de ampla distribuição geográfica e dieta diversificada, sendo considerado

altamente generalista em relação aos recursos que exploram (Machado 2009).

5. CONCLUSÃO

https://www.biorxiv.org/content/10.1101/2021.02.27.433160v1.full
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Nossos achados mostram que a diversidade de interações ao nível das espécies,

tendem a ser mais afetadas por características morfológicas das plantas e beija-flores,

do que os descritores topológicos ao nível das redes. Desse modo, mostramos que a

guilda de plantas ornitófilas, que compartilha características morfológicas similares,

apresenta interações ecológicas mais similares, quando comparadas à plantas com

morfologia mais variáveis (plantas não-ornitófilas). Além disso, nossos achados

mostram que variação morfológica entre as espécies beija-flores influenciam os

padrões de especialização ecológica na região Neotropical. O tamanho do bico

demonstrou ser o atributo mais importante para os beija-flores associado à eficiência

no uso de recursos, pois teve um efeito positivo sobre o número e diversidade de

interações dos beija-flores. Este estudo é a primeira investigação sistemática que

avalia os efeitos das características das plantas sobre a especialização de redes beija-

flor-planta neotropicais. Estudos como esse fornecem informações importantes para a

compreensão dos fatores que estruturam as comunidades.
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7. MATERIAL SUPLEMENTAR
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Anexo 2. Lista de espécies de beija-flores e plantas associados amostrados em 24 redes de interações da região Neotropical.
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Plantas
Abarema lusoria 1
Abutilon
amoenum 1 1

Abutilon
bedfordianum 1 1 1

Abutilon rufinerve 1
Abutilon striatum 1 1 1 1 1
Acnistus
arborescens

1 1 1

Adenocalymma
campicola

1 1 1 1

Aechmea
cylindrata

1 1 1 1

Aechmea
araneosa

1 1 1 1 1
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Plantas
Aechmea
blumenavii

1 1

Aechmea
bromeliifolia

1 1 1 1 1 1

Aechmea
distichantha

1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1

Aechmea fulgens 1 1
Aechmea
gamosepala

1 1 1 1

Aechmea muricata 1 1
Aechmea mutica 1 1 1
Aechmea
nudicaulis

1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1

Aechmea
organensis

1 1 1 1

Aechmea ornata 1 1 1
Aechmea
pectinata

1 1 1
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Plantas
Aechmea
pineliana

1 1 1 1

Aechmea
tomentosa

1 1

Aechmea
triangularis

1 1 1

Aechmea
vanhoutteana

1 1 1 1

Aechmea
victoriana

1 1 1 1 1

Aegiphila obducta 1 1 1
Agapanthus
africanus

1 1 1

Alstroemeria
inodora

1 1 1

Ananas
ananassoides

1 1

Ananas
ananassoides

1 1 1 1 1 1
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Plantas
Ananas bracteatus 1 1
Aniseia nitens 1
Aphelandra
colorata

1

Aphelandra
longiflora

1

Arrabidaea sp. 1
Barbacenia
blanchetii

1

Bauhinia brevipes 1 1 1
Bauhinia forficata 1 1 1 1 1
Bauhinia ungulata 1 1 1 1 1 1 1 1 1
Besleria
longimucronata

1 1

Billbergia amoena 1 1 1
Billbergia
distachya

1 1 1

Billbergia morelii 1 1
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Plantas
Billbergia vitata 1 1 1
Bionia coriacea 1 1 1
Blepharodon
nitidun

1

Bomarea edulis 1 1 1
Bomarea
salsilloides

1 1

Bowdichia
virgilioides

1 1 1 1 1

Bromelia
balansae

1 1 1 1 1

Bromelia plumieri 1 1 1 1 1
Brunfelsia
pauciflora

1 1 1 1

Brunfelsia
uniflora

1 1 1 1

Caesalpinia
peltophoroides

1 1
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Plantas

Calliandra
brevipes

1

Calliandra
hygrophylla

1

Calliandra
mucugeana

1 1 1 1 1 1

Calliandra sessilis 1 1
Calliandra
sincorana

1 1

Calliandra
tweediei

1 1 1 1 1 1 1 1 1

Calliandra
viscidula

1 1 1 1

Callianthe
rufinerva

1 1 1

Calophyllum
brasiliense

1
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Plantas

Camptosema
coriaceum

1 1 1 1 1 1 1 1

Camptosema
ellipticum

1

Canistrum
perplexum

1 1 1 1

Canistrum
triangulare

1 1 1

Canna indica 1 1 1
Canna paniculata 1
Caryocar
brasiliense

1 1 1 1 1 1

Caryocar
coriaceum

1 1 1

Cassia leptophylla 1
Cattleya elongata 1 1
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Plantas
Centropogon
cornutus

1 1 1

Clusia melchiorii 1
Combretum
fruticosum

1 1

Corymborchis
flava

1 1

Costus spiralis 1 1 1 1 1 1
Crocosmia
crocosmiiflora

1 1 1 1 1 1 1

Cuphea ericoides 1 1 1 1
Cuspidaria
convoluta

1

Dahlstedtia
pentaphylla

1 1 1 1 1

Dicliptera
squarrosa

1 1

Ditassa retusa 1
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Plantas
Dombeya
wallichii

1

Duranta vestita 1 1 1 1 1 1 1 1
Dyckia dissitiflora 1
Dyckia
leptostachya

1 1 1

Edmundoa
lindenii

1 1

Eriotheca
gracilipes

1 1

Eriotheca
pubescens

1 1

Erythrina crista-
galli

1 1 1 1 1 1 1 1 1

Erythrina
speciosa

1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1

Erythrina velutina 1 1 1
Erythrochiton
brasiliensis

1 1 1
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Esterhazya
splendida

1 1 1 1

Eugenia uniflora 1 1
Euphorbia milii 1 1 1
Euphorbia
pulcherrima

1 1 1 1 1 1

Fridericia
speciosa

1 1 1

Fuchsia regia 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1
Gaylussacia
brasiliensis

1

Gaylussacia
virgata

1

Geissomeria
tetragona

1 1 1

Geissomeria
longiflora

1

Geissomeria
pubescens

1 1
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Plantas
Geissomeria
schottiana

1 1 1 1 1

Gladiolus
hortulanus

1 1

Gordonia
fruticosa

1 1 1 1

Hamelia patens 1
Hedychium
coronarium

1 1 1 1 1 1 1

Heliconia angusta 1 1
Heliconia farinosa 1 1
Heliconia
psittacorum

1 1 1 1 1

Heliconia
simulans

1 1 1

Heliconia
spathocircinata

1 1

Helicteres
brevispira

1 1
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Plantas
Helicteres
macropetala

1 1 1 1 1

Helicteres
sacarolha

1 1

Hibiscus sinensis 1 1 1 1 1 1 1
Hibiscus tilliaceus 1 1 1
Hippeastrum
aulicum

1 1 1 1

Hippeastrum
stylosum

1 1 1

Hohenbergia
ramageana

1 1 1 1 1 1 1

Humiria
balsamifera

1 1 1

Hydrangea
macrophylla

1 1

Hyptis asperrima 1 1 1
Impatiens
walleriana

1 1 1
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Plantas
Inga edulis 1 1 1 1 1
Inga
luschnathiana

1 1 1 1 1 1 1

Inga sessilis 1 1 1 1 1 1 1
Inga sp. 1
Inga vera 1 1 1 1
Ipomoea alba 1
Ipomoea
hederifolia

1 1 1 1 1 1

Ipomoea purpurea 1 1 1 1 1
Ipomoea
quamoclit

1

Ipomoea sp. 1 1 1
Jacaranda irwinii 1
Jacaranda
puberula

1 1 1 1 1 1 1 1

Jacquemontia
hirsuta

1 1
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Justicia ramulosa 1 1
Justicia brasiliana 1 1 1 1 1
Justicia carnea 1 1
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