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Resumo: Os beija-flores desempenham importante papel na polinizagdo de muitas espécies de plantas
e sdo numérica e ecologicamente dominantes nas interagdes entre aves-planta no Novo Mundo,
representando o maior grupo de vertebrados polinizadores na regido Neotropical. Utilizando um banco
de dados, avaliamos a estrutura das redes de interagdo beija-flor-planta definindo a especializagdo e a
centralidade das espécies componentes, a similaridade na composi¢do de espécies e os atributos
morfologicos das plantas e beija-flores em cinco dominios vegetacionais brasileiros. A fim de avaliar a
estrutura das redes de interagao foram confeccionadas 35 matrizes ponderadas, representando interagdes
registradas nos dominios da Mata Atlantica, Cerrado, Caatinga, Pantanal ¢ Pampa. As redes foram
avaliadas separadamente e calculados os seguintes indices que descrevem sua estrutura: conectancia
(C), especializacdo (H>”), modularidade (M) e aninhamento (NODF2). No total foram registradas visitas
de 41 espécies de beija-flores a 553 espécies de plantas. As métricas que descrevem a estrutura das
redes de interacdo nao diferiram significativamente entre dominios, apesar de haver grande variagdo na
composi¢do de espécies de plantas entre eles. A Conectancia e a Modularidade foram baixas, ao passo
que a Especializagdo (H>”) e o Aninhamento foram moderados em todos os dominios. As interagdes
foram mais especializadas em redes da Mata Atlantica, dados os maiores valores de especializagdo
especifica (d’) e maior comprimento da corola das flores neste dominio. Sugerimos estudos mais
detalhados avaliando o ajuste morfologico entre beija-flores e flores entre os dominios, € como a
especializagdo dessas espécies ¢ afetada por esses atributos.

Introducio

Os beija-flores desempenham importante papel na polinizacdo de muitas espécies de plantas e
sd0 numérica e ecologicamente dominantes nas interacdes entre aves-planta no Novo Mundo,
representando o maior grupo de vertebrados polinizadores na regido Neotropical (Bawa 1990). Essas
aves obtém a maior parte de suas necessidades energéticas do néctar, e sdo altamente especializadas
nesta dieta. Durante a alimentagdo, os beija-flores podem polinizar as flores, estabelecendo, portanto,
uma relacdo mutualistica com muitas das plantas que visitam (Fonseca et al. 2015).

Essas aves apresentam grande flexibilidade no uso de recursos florais, visitando tanto flores
ornitofilas quanto ndo ornitdfilas, podendo inclusive atuar como polinizadores ocasionais dessas ultimas
(Mendonga & Anjos 2005, Maruyama et al. 2019). Visitam ainda espécies exdticas, que podem se tornar
invasoras, tornando-se importante ameaca a biodiversidade e a integridade dos servicos ecossistémicos
(Maruyama et al. 2016). Estas espécies exoticas podem competir com espécies nativas pelos servicos
dos polinizadores, diminuindo assim a aptiddo das plantas nativas. Por outro lado, as plantas exdticas
podem beneficiar as plantas nativas aumentando a disponibilidade geral de recursos florais numa dada
area, promovendo assim maior abundancia e atividade dos polinizadores nas plantas nativas (Maruyama
etal 2016). A dinamica espacial e temporal na disponibilidade dos recursos alimentares pode ter efeitos
diretos na atividade dos beija-flores e, consequentemente, influenciar a polinizagao das plantas (Fonseca
et al. 2015). Portanto, estudos avaliando a estrutura das redes de interag@o e o papel desempenhado
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pelas diferentes espécies, incluindo as plantas exdticas, sdo importantes para compreender como essas
interagdes polinizador-planta variam entre areas, e quais mecanismos podem explicar essa variagao.

As redes mutualisticas apresentam, em geral, estrutura aninhada ¢ modular. Em redes aninhadas
a maior parte das espécies interage com poucos parceiros, € poucas espécies sdo mais conectadas, de
modo que as espécies especialistas interagem com subconjuntos das espécies com as quais as
generalistas interagem, apresentando ligagdes fracas e assimétricas (Bascompte & Jordano 2007). Em
redes modulares subconjuntos de espécies que compdem um moddulo interagem mais entre si do que
com espécies que compdem outros modulos (Araujo et al. 2018). Esses modulos podem representar
ajustes morfologicos entre plantas e polinizadores (e.g., Danieli-Silva et al. 2012), agrupar espécies
filogeneticamente mais proximas (e.g., Martin Gonzalez et al. 2015), espécies que ocorrem num dado
local nos mesmos periodos do ano (ajustes fenologicos, e.g., Tur et al. 2015) ou ainda agrupar espécies
que ocorrem em locais geograficamente mais proximos (Araujo et al. 2018). Considerando abordagens
em escalas amplas, € esperado que espécies que ocorrem em locais geograficamente proximos teriam
mais chances de interagir umas com as outras e, portanto, ocorrer no mesmo modulo, resultando em
modulos que representam a distribuicdo geografica das espécies (Gilarranz & Bascompte 2012,
Gilarranz et al. 2015, Araujo et al. 2018). De fato, em um estudo incluindo redes planta-beija-flor de
diferentes dominios vegetacionais brasileiros, o padrdo modular encontrado foi mais bem explicado por
caracteristicas espaciais e climaticas (Araujo et al. 2018).

As interagdes entre beija-flores e plantas t€ém sido relativamente bem estudadas em florestas e
habitats de savana do Brasil (ver Rodrigues & Araujo 2011 e Aratjo et al. 2011). Os habitats abertos
montanhosos no sudeste do Brasil sdo reconhecidos como importantes centros de endemismo para a
flora e fauna neotropicais (Giulietti ez al. 1997, Safford 1999, Echternacht et al. 2011, Vasconcelos ¢
Rodrigues 2010), e a Mata Atlantica ¢ considerada o bioma mais rico em espécies vegetais polinizadas
por beija-flores no Brasil (Grantsau 1989). Além disso, a diversidade de espécies vegetais neste
ambiente ¢ comparavel a de outras florestas imidas neotropicais, inclusive com as principais familias
em comum (Araujo 1996, Buzato et al. 2000). Estudos que enfocam plantas ornitofilas em nivel de
comunidade sdo concentrados principalmente em areas de Cerrado do centro-oeste ¢ de Mata Atlantica
do sudeste do Brasil, mas pouco ainda se conhece sobre as interagdes entre beija-flores e flores no
Pantanal e Pampas, ¢ nenhum estudo sob este enfoque, incluindo observagdes ao longo de pelo menos
um ano, foi encontrado para a regido Amazonica. Para a Caatinga do Nordeste foram encontrados os
estudos de Lopes et al. (2002), Machado & Lopes (2004) e Santos (2005).

O Brasil ¢ um pais de dimensdes continentais (8.516.000 km?), e abrange diversos dominios de
vegetagdo, incluindo pastagens abertas, savanas e florestas densas. Consequentemente, os padroes de
interag@o entre os beija-flores e as plantas que utilizam como recurso devem variar ao longo desta ampla
escala geografica. Ainda que no estudo de Araujo et al. (2018) tenham sido avaliados os fatores que
explicam o padrdo modular da rede de interagdes incluindo interacdes registradas nos diferentes
dominios fitogeograficos brasileiros, nada se conhece sobre a estrutura das redes que agrupam
interagdes em cada dominio, € nem sobre como as métricas dessas redes e das espécies que as compoe
variam entre essas areas.

Dessa forma, os objetivos deste estudo sdo: a) Comparar a estrutura e a especializacdo das redes
de interagdo beija-flor-planta entre dominios fitogeograficos (Cerrado, Mata Atlantica e Caatinga)
brasileiros, b) Avaliar as caracteristicas e o papel desempenhado pelas espécies exdticas nas redes do
Cerrado, Mata Atlantica , Caatinga, Pantanal e Pampas, c) Determinar as familias botanicas mais
frequentemente utilizadas como recurso por beija-flores, d) Avaliar a similaridade na composicao de
espécies de beija-flores e plantas entre dominios, e) Avaliar como variam as caracteristicas
morfologicas de plantas (comprimento da corola) e de beija-flores (comprimento do bico) entre os
dominios brasileiros.

As nossas hipoteses sdo:

I- Que os padrdes de interagdo variem entre esses dominios, com redes da Mata Atlantica apresentando
interagdes mais especializadas (i.e., maiores valores de especializagdo H,’ e modularidade), tendo em
vista que neste dominio ocorre maior riqueza de espécies de beija-flores e poderia ser esperada maior
parti¢do de nicho. Além disso, dentre os dominios avaliados, a Mata Atlantica é o que apresenta menor
sazonalidade climatica, o que propicia maior especializacdo das interagdes beija-flor-planta (Dalsgaard
etal 2011);



II- Que as espécies exoticas exercam papel periférico nas redes de todos os dominios, tendo em vista
que devem ser menos representativas que as espécies nativas, uma vez que nao apresentam historia co-
evolutiva em comum com os beija-flores;

III- Que as familias de plantas mais frequentemente utilizadas por beija-flores difiram entre os
dominios, devido as diferentes historias biogeograficas entre areas;

IV — Que redes de dominios mais proximos entre si, tenham maior similaridade na composi¢do de
espécies devido a maior facilidade de dispersao entre areas;

V - Que na Mata Atlantica as flores apresentem corola mais longa e, consequentemente, que os beija-
flores apresentem comprimento de bico mais longo, sugerindo interagdes mais especializadas neste
dominio.

Métodos
Banco de dados

Para as analises deste estudo foi utilizado um banco de dados de interagdes entre beija-flores e
plantas nas Américas recentemente publicado (Dalsgaard et al. 2021). Apos a analise desse banco de
dados, foram selecionadas as redes disponiveis para o Brasil (n = 35). Em seguida, essas redes foram
separadas de acordo com o dominio fitogeografico de origem - Mata Atlantica (18), Cerrado (10),
Caatinga (5), Pantanal (1) e Pampa (1). Para identificar a origem das espécies de plantas nas redes e
classifica-las como nativas ou exoéticas foi utilizado o site Flora do Brasil
(http://floradobrasil.jbrj.gov.br/). Para atualizagdo da nomenclatura das espécies de plantas foi
consultado o site http://www.theplantlist.org/.

Métricas de rede e de espécie

A fim de avaliar a estrutura das redes de intera¢ao foram confeccionadas 35 matrizes ponderadas,
representantes dos cinco dominios, em que as espécies de plantas foram apresentadas nas linhas e as de
beija-flor nas colunas, € o nimero de interagdes registrado entre um par de espécies preenchia as células.

As redes foram avaliadas separadamente e foram calculados os seguintes indices que descrevem
sua estrutura: conectancia (C), especializagdo (H,’), modularidade (M) e aninhamento (NODF2). A
conectancia € dada pela razdo entre o numero observado de interagdes € 0 nimero maximo de interagdes
potenciais (ligagdes/espécies?) (Jordano 1987, Dunne ef al. 2002). Ela varia de 0-1, de modo que redes
com maiores valores de conectancia indicam maior generalizacao das interagdes. A especializagdo H,’
indica o quanto as espécies que compde a rede restringem suas interagdes dentre aquelas que poderiam
ser esperadas com base na disponibilidade de parceiros, sendo util para comparacdes entre diferentes
redes de interagdo. Este indice varia de 0-1, que indicam extrema generalizagdo e especializagdo,
respectivamente (Bliithgen ef al. 2006). A modularidade (M) avalia a presenca de subconjuntos de
espécies que interagem mais entre si do que com espécies pertencentes a outros subconjuntos da rede.
Seu valor também varia de 0-1, sendo que redes com valores mais altos, sio mais modulares e,
consequentemente, mais especializadas. Essa métrica foi calculada usando o algoritmo LPAwb+
(Beckett 2016) que maximiza a modularidade obtida através de replicagdes. Foram feitas 10 simulagdes
e utilizada a configuragdo que apresentou o maior valor de Modularidade. Foi calculado ainda o
aninhamento NODF2, que avalia a ocorréncia de um padrio de interagdes em que as espécies com
menos parceiros interagem com os parceiros das espécies com mais interagdes (Bascompte et al., 2003).
Este indice varia de 0-100 sendo que valores mais altos indicam redes mais aninhadas. Para testar a
significancia dessas métricas 100 redes aleatorias foram geradas utilizando o modelo nulo “vaznull”
(Dormann et al. 2008).

Para avaliar o papel desempenhado pelas diferentes espécies de plantas e beija-flores que
compdem a rede, foram calculadas duas métricas: a especializagdo (d’) e a centralidade por
intermediacdo ponderada (wbc). O indice d' descreve o quao especializadas sdo as interagdes em nivel
de espécie (Bliithgen ef al. 2006) ¢ mede o desvio da frequéncia observada do uso de recursos em



relagdo ao uso esperado, dado pela disponibilidade total de recursos na rede (Bliithgen et al. 2006,
2008). Ele varia entre 0 (extrema generalizacdo) e 1 (extrema especializagdo). A centralidade de
intermediagdo (wbc) mostra o quanto as espécies estdo conectadas a outras espécies na rede por vias
indiretas. Espécies com wbc> 0 sdo importantes pois conectam diferentes regioes da rede (Guimera &
Amaral 2005).

Todas essas métricas foram calculadas usando os pacotes bipartite, ggplot2, iNEXT, vegan do
programa estatistico R Development Core Team (2021).

Analise de dados

A frequéncia das diferentes familias botanicas nas redes foi comparada entre os dominios
fitogeograficos de ocorréncia utilizando Analise de Contingéncia. Para calcular a similaridade na
composi¢do de espécies de plantas e de beija-flores entre redes dos diferentes dominios utilizamos o
indice de similaridade quantitativo de Bray-Curtis (BC) (1957), este indice varia entre 0
(dissimilaridade total) e 1 (similaridade total), e é fortemente influenciado pelas espécies dominantes,
e pouco influenciado pelas espécies raras. O comprimento médio da corola das plantas e do bico dos
beija-flores foi comparado entre dominios através da Analise de Varidncia (ANOVA).

Os valores médios de conectancia, modularidade, aninhamento e especializacdo das redes foram
comparados entre as redes de mesmo dominio e entre redes de dominios diferentes utilizando Analise
de Variancia (ANOVA), somente para a Mata Atlantica, Cerrado e Caatinga, dominios representados
por pelo menos cinco redes. E as métricas em nivel de espécie (d’e wbc) foram comparadas entre os
cinco dominios, separadamente para beija-flores e plantas, também utilizando ANOVA. Para a
comparagao entre grupos (beija-flores x plantas) dentro de cada dominio, utilizamos o Teste T. Essas
analises foram realizadas no Programa PAST.

Resultados

No total foram registradas visitas de 41 espécies de beija-flores a 553 espécies de plantas. Na
Mata Atlantica foram 226 espécies de plantas distribuidas em 60 familias; no Cerrado foram 171
espécies em 42 familias; na Caatinga foram 130 espécies em 34 familias; no Pantanal foram 14 espécies
em seis familias e, no Pampa, foram 12 espécies em 10 familias. As familias botanicas mais frequentes
diferiram significativamente entre dominios (Cramer’s V = 0,45, Contingency C = 0,669, p<0,0001).
Na Mata Atlantica a familia mais representativa foi Bromeliaceae, ao passo que no Cerrado, na Caatinga
e no Pantanal foi Leguminosae, e, no Pampa, foi Boraginaceae (Fig. 1). As espécies vegetais
representadas em mais dominios (M. Atlantica, Caatinga e Cerrado) foram Lantana camara
(Verbenaceae), Manettia cordifolia (Rubiaceae) e Pyrostegia venusta (Bignoniaceae). No total
ocorreram 14 espécies exoticas nas redes estudadas, sendo 11 delas registradas na Mata Atlantica, e trés
no Pampa.

Quanto as caracteristicas morfologicas, as flores da Mata Atlantica apresentaram, corola
significativamente mais longas que a dos demais dominios (p <0,0001, Kruskal-Wallis), com exce¢ao
do Pantanal, que ndo diferiu. Por outro lado, ndo houve diferengca no comprimento do bico dos beija-
flores (p = 0,28; ANOVA) entre dominios (Tabela 1).

A similaridade de Bray-Curtis na composicao de espécies de plantas entre dominios foi muito
baixa, sempre menor do que 10%. O dominio que teve alguma similaridade com os demais foi o Cerrado
(BC = 0,09 - M. Atlantica, BC = 0,08 - Caatinga ¢ BC = 0,07 - Pantanal), enquanto o que mais se
diferenciou foi o Pampa, que ndo teve nenhuma espécie de planta em comum com os demais. Ja a
similaridade na composi¢ao de espécies de beija-flores foi mais alta entre Cerrado e Mata Atlantica
(BC=0,62), ¢ entre Caatinga e Cerrado (BC=0,56), e mais baixa entre Caatinga ¢ Pampa (BC=0,1) ¢
entre Mata Atlantica e Pantanal (BC=0,11). Pantanal foi o dominio que mais se diferenciou dos demais
quanto a composi¢do de espécies de beija-flores.



As métricas que descrevem a estrutura das redes de interacdo ndo diferiram significativamente
entre dominios (Tabela 2). A Conectancia e a Modularidade foram baixas, ao passo que a Especializagdo
(H2”) e o Aninhamento foram moderados em todos os dominios (Tabela S.1). Quanto as métricas em
nivel de espécie, a centralidade por intermedia¢ao ponderada (wbc) e a especializacdo (d’) foram mais
altas para beija-flores do que para plantas dentro dos diferentes dominios, exceto para Pantanal e Pampa,
onde a centralidade por intermediagdo nio diferiu significativamente entre esses grupos (Tabela 3). A
especializagdo dos beija-flores diferiu significativamente entre o Cerrado e a Mata Atlantica, sendo os
beija-flores mais especializados registrados na Mata Atlantica. Também houve diferengca quanto a
especializagdo para as plantas, sendo mais alta para o Cerrado e Mata Atlantica, e mais baixa para
Pampa, Caatinga e Pantanal. A centralidade (wbc) para plantas e beija-flores ndo diferiu entre os
dominios (Fig. 2).

Foram registradas 14 espécies exoticas (2,53%) visitadas por beija-flores. Elas foram
principalmente herbaceas (43%) ou arboreas (29%), e apresentaram corola, em sua maioria do tipo
tubular (50%) e de coloragdo vistosa (71%), caracteristicas comuns as espécies polinizadas por aves. O
comprimento médio da corola das flores visitadas foi de 31,16+ 22,73mm (x+ sd). As espécies de
Mpyrtaceae foram as que apresentaram corola mais curta (Tab. 4). Quanto ao papel desempenhado pelas
espécies exoticas na estrutura das redes, Musa ornata € Musa balbisiana, se destacaram por
apresentaram altos valores de centralidade em trés redes, todas da Mata Atlantica (wbc= 0,327; 0,285;
0,555).

Discussao

A Mata Atlantica foi o dominio que apresentou mais registros de interagdes entre plantas e beija-
flores, o que pode ser explicado pelo fato de ter sido representando pelo maior nimero de redes (n =
18) no banco de dados. A familia com mais espécies visitadas por beija-flores neste dominio foi
Bromeliaceae, comumente associada a polinizagdo por essas aves (Snow & Snow 1986, Araujo et al.
1994). Caracteristicas florais das espécies dessa familia tais como: bracteas florais com tonalidade
vermelha, flores amarelas, tubulares, alta producdo de néctar com concentracao de aglicares mediana
(ca. 20-25%) e antese diurna, contribuem para essa associagdo com os beija-flores (Sazima et al. 1996,
Mendonga & Anjos 2003). Além disso, as bromélias oferecem recursos em momentos distintos daqueles
de espécies arboreas (Nadkarni & Matelson 1989), e muitas vezes florescem sequencialmente dentro
de uma dada comunidade (Araujo et al. 1994), fornecendo recursos que permitem a ocorréncia de beija-
flores residentes ao longo do ano (Buzato et al. 2000, Lopes et al. 2002, Machado & Semir 2006),
possibilitando assim maior diversificagdo de nichos entre eles. Além disso, as flores visitadas por beija-
flores na Mata Atlantica apresentaram corola mais longa e maior especializagdo (d’). Ainda que ndo
tenha sido detectada diferenca significativa quanto ao comprimento do bico dos beija-flores entre
dominios, eles também foram mais especializados (>d’) na Mata Atlantica. Esses resultados sugerem
maior especializagdo das interagcdes neste dominio, como era esperado e ja sugerido por Araujo ef al.
(2018). Entretanto, a maior especializagdo das plantas registradas para o Cerrado ¢ Mata Atlantica
poderiam ainda refletir um viés amostral, tendo em vista que mais redes desses dominios (10 e 18,
respectivamente) estavam representadas no banco de dados.

No Cerrado, Pantanal e Caatinga, Leguminosae foi a familia mais comumente associada a
polinizagdo por beija-flores. Esse resultado pode refletir a maior frequéncia da familia nesses dominios,
indicando que os beija-flores estariam utilizando os recursos mais representativos dos ambientes. De
fato, Leguminosae constitui quase um terco de toda a diversidade vegetal da Caatinga (Queiroz 2006).
Os levantamentos floristicos realizados no Cerrado também apontam a familia como uma das mais
importantes em niimero de espécies e de individuos, reunindo 25% dos taxons para a flora vascular do
Cerrado, incluindo tanto o estrato herbaceo-subarbustivo, quanto o arbustivo-arboreo (Silva et al. 2010).
Nos diferentes estudos floristicos ja realizados em areas do Pantanal brasileiro, Leguminosae apresenta
elevado nimero de espécies (240 espécies), sendo reconhecida como uma das familias de maior
importancia na composi¢ao de diversas formagdes vegetacionais deste dominio (Pott & Pott 1994, 1999,
Schessl 1999, Lima Junior 2007, Silva 2010). Além disso, dada a alta representatividade da familia,



espécies de Leguminosae com flores podem ser encontradas durante o ano todo (Sarmiento ef al. 1985),
representando fonte de recursos confidvel para animais de vida longa como os beija-flores. Para o
Pampa, Leguminosae também foi importante (21% das espécies visitadas), mas Boraginaceae (com
29%) foi a familia com mais espécies visitadas por beija-flores. Muitas espécies dessa familia sdo
efémeras, com florag@o no periodo de inverno e primavera em regioes temperadas, desérticas e de altas
altitudes, e sdo polinizadas geralmente por abelhas, vespas, borboletas e moscas (Weigend et al. 2016).
Como somente uma rede de intera¢des beija-flor-planta estava disponivel para o Pampa, e dados sobre
essas interagdes neste dominio ainda sdo escassos, nao € possivel afirmar que a alta frequéncia de uso
de flores de Boraginaceae seja representativa de outras areas de Pampa.

O fato de ndo ter sido registrada diferenca quanto a estrutura das redes de Mata Atlantica, Cerrado
e Caatinga sugere que independente da mudanga na identidade das espécies que compde as redes,
demonstrada pela baixa similaridade da flora entre dominios, sua estrutura se mantém, indicando que a
arquitetura da rede seja uma caracteristica conservada. A capacidade de explorar diferentes espécies
vegetais ¢ mediada principalmente pelas caracteristicas morfologicas e comportamentais dos beija-
flores (Feinsinger & Colwell 1978). Neste estudo, a guilda de beija-flores foi composta por espécies
que ndo apresentaram diferengas entre dominios quanto ao comprimento médio do bico. Contudo,
apresentaram especializagcdo maior que as das plantas em todos os dominios. Isso pode ser explicado
pelo fato de as redes serem normalmente compostas por maior nimero de espécies de plantas do que
de beija-flores (Vizentin-Bugoni et al. 2015, Zanata et al. 2017). De fato, as espécies de beija-flores em
geral se especializam em plantas generalistas e abundantes (Piacentini & Varassin 2007), prevalecendo
assim, especializagdo assimétrica nas comunidades (Vazquez & Aizen 2004).

Os padrdes detectados para a estrutura das redes podem ser afetados ainda pelo esfor¢o amostral
empregado. Os resultados apresentados por Vizentin-Bugoni et al. (2015) sugerem que as redes beija-
flor planta tendem a apresentar conectincia moderada, especializacdo intermedidria e alta
modularidade, mas que essas métricas dependem das dimensdes da rede (i.e., riqueza de espécies),
sendo pouco afetadas pela adi¢do de links mais raros. De modo semelhante, Zanata et al. (2017)
sugerem que com o aumento da intensidade amostral tende a ocorrer redugdo da conectincia e da
modularidade. Outro fator que pode afetar essas métricas ¢ o método de amostragem, sendo que redes
amostradas através de observagdes focais (fitocéntricas) tendem a ser mais especializadas que as
zooceéntricas, i.e., aquelas amostradas através da analise da carga de polen carregada pelos visitantes
florais (Zanata et al. 2017). Além disso, a correspondéncia morfologica e a sobreposi¢do temporal
apareceram como os melhores preditores da frequéncia das interagdes (Vizentin-Bugoni ef al. 2015), o
que confirma que o periodo de floragdo e o fato de as espécies florescerem sequencialmente parecem
ser os principais mecanismos que determinam as interagdes entre as plantas e os beija-flores. Nesse
sentido, o comprimento de bico e da corola das flores podem contribuir para a redugdo da sobreposi¢ido
de nicho, levando a o aumento da especializa¢do no nivel da comunidade (Abrahamczyk & Kessler
2010, Cotton 1998b, Maglianesi et al. 2015, Maruyama et al. 2014).

A similaridade na composicdo de espécies de plantas entre dominios foi baixa. Das 553 espécies
de plantas registradas no estudo, somente 21 foram comuns a dois dominios, o que corresponde a 3,79%
das espécies. E trés destas (0,5%) ocorreram em trés dominios, Lantana camara (Verbenaceae),
Manettia cordifolia (Rubiaceae) e Pyrostegia venusta (Rubiaceae). Essas espécies representadas nas
redes de mais dominios apresentam ampla distribuicdo geografica, florescem por longos periodos e/ou
apresentam caracteristicas relacionadas a polinizagdo por beija-flores. Lantana camara, possui
inflorescéncias hemisféricas, bracteas caducas na frutificacdo e corola de coloracdo vermelha e/ou
amarela (Cardoso et al. 2018). No Brasil ¢ a espécie de Lantana com distribuicdo mais ampla,
encontrada em todos os dominios fitogeograficos como planta ruderal (BFG 2015). Sua floracdo ocorre
de margo a outubro. Manettia cordifolia é uma planta trepadeira com os individuos dispostos em
agrupamentos e florescendo abundantemente (senmsu Gentry 1974) o ano inteiro. Apresenta
caracteristicas tipicas da sindrome de ornitofilia, tais como antese diurna, corola tubular relativamente
rigida, coloragdo vermelha, néctar abundante localizado distante dos 6rgdos sexuais e auséncia de odor
(Faegri & Van der Pijl 1979). Pyrostegia venusta também apresenta flores com caracteristicas
ornitofilas tais como odor ausente, corola vermelho-alaranjada brilhante, textura grossa, tubo estreito



com abertura larga, levemente glabro internamente. Floresce ao longo de todo o ano (com excegdo de
dezembro), com pico entre junho e outubro (Pool 2008).

Para os beija-flores houve maior similaridade na composi¢ao de espécies entre dominios, o que
pode estar relacionado a sua maior mobilidade e distribui¢des geograficas mais amplas em relagdo as
plantas, reduzindo assim diferencas entre areas. Conforme esperado, a similaridade na composi¢do de
espécies de beija-flores foi mais alta entre Mata Atlantica e Cerrado que sdo geograficamente proximos,
e difeririam mais entre Caatinga e Pampas, que sdo distantes. Entretanto, outro fator que poderia
explicar a similaridade entre areas ¢ a sazonalidade climatica. De fato, Cerrado e Caatinga, que
apresentaram semelhanca na composicao de espécies de beija-flores, sdo ambientes marcadamente
sazonais. Por outro lado, a Mata Atlantica e Pantanal diferiram bastante, o que pode também ser
explicado pelas diferengas quanto a sazonalidade climatica, que ¢ baixa na Mata Atlantica e alta no
Pantanal. Assim, além da distancia geografica entre dareas, fatores climaticos parecem explicar as
diferencas na composi¢@o de espécies de beija-flores entre dominios (Araujo ef al. 2018).

Das 41 espécies de beija-flores registradas, duas (4,87%), Chlorostilbon lucidus e Eupetomena
macroura (Trochilinae), foram comuns a quatro dos cinco dominios estudados. Ambas as espécies
apresentam amplitude de distribuicio extremamente ampla: Chlorostilbon lucidus (7,080,000 km?) e
Eupetomena macroura (8,380,000 km?) (BirdLife International 2021). Essas espécies sdo consideradas
generalistas quanto ao uso de recursos florais (Mendonga & Anjos 2005), o que permite que explorem
recursos disponiveis nos diferentes ambientes, incluindo espécies ndo adaptadas a polinizagao por aves.
Eupetomena macroura apresenta acentuado comportamento territorialista, que favorece a ocorréncia de
encontros agonisticos, devido ao seu maior tamanho e peso corporal em relagdo as outras espécies
(Temeles et al. 2004).

Apenas 14 das 553 espécies (2,53%) visitadas por beija-flores sdo exoticas, sendo a Mata
Atlantica o dominio com maior representatividade desse grupo. Entretanto, conforme ja mencionado,
também foi o dominio com mais redes amostradas. Dentre essas espécies exoticas, Musa balbisiana e
Musa ornata se destacaram por apresentarem alta centralidade por intermediagdo, indicando que
exercem papel central na estrutura das redes em que ocorrem pois se conectam a muitas espécies da
rede de maneira indireta. As espécies da familia Musaceae tem flores vistosas e, por essa razao, sao
geralmente cultivadas como plantas ornamentais. Musa balbisiana e M. ornata tem corola longa (38,44
e 40,8mm respectivamente) com caracteristicas ornitofilas (corola tubular de coloragdo
vermelha/amarela), o que explica sua atratividade para beija-flores. Poderia ser esperado que plantas
exoOticas sem uma historia evolutiva compartilhada com beija-flores ndo fossem prontamente
incorporadas como espécies importantes nessas redes (Richardson et al. 2000, Aizen et al. 2008). No
entanto, um dos principais fatores para as plantas exdticas se estabelecerem em novos ecossistemas ¢
sua integracdo bem-sucedida em redes mutualisticas (Richardson et al. 2000, Traveset & Richardson
2014). De fato, Maruyama et al. (2016) demonstraram que as plantas exoticas estdo fortemente
integradas as redes planta-beija-flor, desempenhando papéis importantes na estrutura dessas redes,
podendo ser utilizadas como recursos florais privados ou exclusivos por algumas espécies de beija-
flores, conforme revelado por seu alto grau de especializacdo complementar (Bluthgen et al. 2006,
Stouffer et al. 2014). Outras caracteristicas dessas espécies exodticas nao avaliadas aqui, tais como a
disponibilidade temporal de flores em relagdo a das plantas nativas (i.e., fenologia), ou taxas de secreg@o
de néctar mais altas, podem ser importantes para explicar a integragdo de espécies exoticas nessas redes
(ver Chittka & Schurkens 2001, Godoy et al. 2009).

Desse modo, concluimos que as familias Bromeliaceae e Leguminosae se destacaram com o
maior nimero de espécies visitadas por beija-flores nos dominios fitogeograficos estudados. A estrutura
das redes de interagao beija-flor-planta nio difere entre esses dominios, apesar de haver grande variagao
na composicdo de espécies de plantas entre eles. O maior comprimento médio da corola e os altos
valores de especializagdo (d’) obtidos para as plantas da Mata Atlantica sugerem que as interagdes nesse
dominio sdo funcionalmente mais especializadas. Duas espécies exoticas de Musaceae apresentaram
alta centralidade nas redes em que ocorreram, indicando que atuam como conectoras dessas redes.
Novos estudos poderiam investigar se essas espécies exoticas atuam facilitando ou competindo com as



espécies de plantas nativas das comunidades onde ocorrem, de modo a compreender melhor como estio
afetando as interagdes nestes locais. Sugerimos ainda estudos mais detalhados avaliando como varia o
ajuste morfologico entre beija-flores e flores entre os dominios, e como a especializagdo dessas espécies
¢ afetada por esses atributos. Informagdes desse tipo podem ajudar a desvendar os mecanismos por tras
da especializagdo das interagdes beija-flor-planta.
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Legendas das Figuras e Tabelas

Figuras

Figura 1. Proporg@o de espécies visitadas por beija-flores de acordo com as familias botanicas nos
dominios Mata Atlantica, Cerrado, Caatinga, Pantanal e Pampa.

Figura 2. Comparag@o das métricas de espécie especializagdo (d’) e centralidade por intermediacao
(wbc) de beija-flores e plantas entre os cinco dominios fitogeograficos avaliados. Para os pares de
dominios que diferem significativamente entre si quanto a essas métricas sdo apresentados os valores
de p obtidos a partir dos resultados da Analise de Variancia.

Tabelas

Tabela 1. Comprimento médio da corola e do bico dos beija-flores registrados nas 35 redes analisadas
de acordo com o dominio de ocorréncia. Simbolos diferentes indicam diferengas significativas (n.s.=
diferenga ndo significativa).

Tabela 2. Comparacdo dos valores médios obtidos para as métricas de rede Conectancia (C),
Especializagdo (H2’), Aninhamento (NODF2) e Modularidade (M) para Caatinga, Cerrado e Mata
Atlantica. Valores de p obtidos a partir da Analise de Variancia.

Tabela 3. Comparagdo das métricas de espécie especializagao (d’) e centralidade por intermediagdo
(wbc) entre beija-flores e plantas dentro dos cinco dominios fitogeograficos avaliados.

Tabela 4. Espécies exoticas visitadas por beija-flores com respectivos habitos, tipo de flor, coloragao
predominante e comprimento da corola, e dominios fitogeograficos de registro (MAT = Mata
Atléantica, PAM = Pampa) registradas e suas caracteristicas.
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Figura 1. Proporcdo de espécies visitadas por beija-flores de acordo com as respectivas familias
botanicas nos dominios da Mata Atlantica, Cerrado, Caatinga, Pantanal e Pampa.
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Figura 2: Comparagdo das métricas de espécie especializacdo (d’) e centralidade por intermediacdo
(wbc) de beija-flores e plantas entre os cinco dominios fitogeograficos avaliados. Para os pares de
dominios que diferem significativamente entre si quanto a essas métricas sdo apresentados os valores
de p obtidos a partir dos resultados da Analise de Variancia.
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Tabela 1. Comprimento médio da corola e do bico dos beija-flores registrados nas 35 redes analisadas
de acordo com o dominio de ocorréncia. Simbolos diferentes indicam diferencas significativas (n.s.=
diferenga ndo significativa).

Mata Atlantica Cerrado Caatinga Pampa Pantanal
| | | | |
Comprimento
corola flores (x+sd  29,2+14,52 21,13+15,01 23,24+18,77 13,2549,81 26,47+12,72
- mm) (n=198)* (n=133) 7 (n=83) 74 (n=14)" (n=12)* ¥

Comprimento bico
beija-flores (x+sd 22,45+14,52™ 20,96+15,01™ 21,03+18,77"  20,09+£9,81™°  25,7+12,72
_ mm) n.s.
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Tabela 2. Comparacdo dos valores médios obtidos para as métricas de rede Conectancia (C),
Especializagdo (H2’), Aninhamento (NODF2) e Modularidade (M) para Caatinga, Cerrado e Mata
Atlantica. Valores de p obtidos a partir da Analise de Variancia.

Caatinga (x£sd)  Cerrado (x+sd) Mata Atlantica (x£sd) p
| | | | | |

Conectancia(C) 0,32+0,05 0,31+0,06 0,31+0,12 0,97
Especializagdo (H>") 0,42+0,18 0,39+0,12 0,49+0,18 0,28
Aninhamento (NODF2)  59,82+5,16 51,86+14,70 44,33+15,81 0,09

Modularidade (M) 0,28+0,15 0,32+0,12 0,38+0,14 0,31
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Tabela 3. Comparacdo das métricas de espécie especializagdo (d’) e centralidade por intermediacao
(wbc) entre beija-flores e plantas dentro dos cinco dominios fitogeograficos avaliados.

Mata Cerrado Caatinga Pampa Pantanal
Atlantica
T T T T T

Especializacao (d’)
Beija-flores 0,49+0,22* 0,36+0,21%* 0,38+0,179*  0,36+014" 0,55+0,30°
Plantas 0,25+0,20*  0,22+0,17*  0,157+0,3"  0,10+0,12*  0,17+0,24°
Centralidade por
intermediacao
(wbc) 0,12+0,24* 0,11+0,22% 0,154+0,301  0,25+0,38™%  0,25+0,5"*
Beija-flores 0,03+0,11%* 0,04+0,12% 0,038+0,15f 0,08+0,16™%  0,08+0,28 ™*
Plantas

*p<0,0001, “p<0,001, +p<0,01, °p<0,05, n.s. = diferenca estatisticamente nio significativa
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Tabela 4. Espécies exoticas visitadas por beija-flores com respectivos habitos, tipo de flor, coloragao
predominante e comprimento da corola, e dominios fitogeograficos de registro (MAT = Mata
Atléantica, PAM = Pampa) registradas e suas caracteristicas.

Familia/Espécie Habito Tipo de Flor Cor Corola (mm) Dominio
| Balsaminaceae | | | | |

Impatiens walleriana Herbaceo  Calcarada Rosa 22,31 MAT

Bignoniaceae

Campsis grandiflora Liana Trombeta Vermelho/laranja 28,8 PAM

Iridaceae

Crocosmia crocosmiiflora Herbaceo Tubular Laranja - MAT

Malvaceae

Dombeya wallichii Arvore Aberta Rosa - MAT

Hibiscus rosa-sinensis Arbusto Tubular Rosa 54,75 MAT

Talipariti tiliaceum Arvore Tubular Amarelo 57,2 MAT

Marecgraviaceae

Marcgravia myriostigma Epifita Pincel Esverdeada - MAT

Musaceae

Musa balbisiana Herbaceo Tubular Amarelo/vermelho 38,44 MAT

Musa ornata Herbaceo Tubular Amarelo/vermelho 40,8 MAT

Myrtaceae

Callistemon speciousus Arbusto Pincel Vermelho 2,5 PAM

Melaleuca leucadendra Arvore Pincel Branco 2,4 PAM

Syzygium jambosa Arvore Pincel Branco 1,35 MAT

Xanthorrhoeaceae

Phormium tenax Herbaceo Tubular Vermelho 29,0 MAT

Zingiberaceae

Hedychium coronarium Herbaceo Tubular Branca 65,25 MAT
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Tabela S. 1. Sintese das Métricas das Redes com respectivos quartis e Delta da Modularidade para as
35 redes avaliadas (CAA: Caatinga; PAN: Pantanal; PAM: Pampa; CER: Cerrado, MAT: Mata

Atlantica).

Redes C  25% 975% H2 25% 97.5% NODF2 25% 975% Q 25% 97.5% DeltaQ
CAA40 0,381 0,512 0,580 0,127 0,002 0,005 63,51 6583 75,07 0,093 0,009 0,009 0,083
CAA41 025 0569 0,638 0473 0,015 0,023 5398 61,76 74,33 0,155 0,014 0,014 0,140
CAA43 031 0,538 0,6 0475 0,041 0,064 60,06 5345 6569 0351 0,072 0,072 0,278
CAA44 0372 0,678 0,729 0417 0,011 0,019 66,12 60,78 73,72 0,362 0,044 0,044 0,318
CAA45 0,295 0,556 0,647 0,631 0,013 0,035 5544 57,37 769 0,458 0,041 0,041 0,416
PAN54 0,326 0,653 0,769 0,64 0,009 0,023 4226 48,61 7028 0,274 0,016 0,016 0,258
PAM74 0,303 0,383 0,464 038 0,018 0,086 6347 53,58 69,09 0,161 0,053 0,053 0,107
CER50 0,305 0,342 0,398 0352 0,072 0,170 56,79 32,31 4885 0,394 0,183 0,183 0,210
CER51 0,441 0,657 0,705 0,366 0,023 0,042 65,6 5447 699 0324 0,073 0,073 0,321
CER52 0,367 0,626 0,660 0444 0,030 0,046 5446 49,61 64,51 0,440 0,070 0,070 0,370
CER53 0,255 0,663 0,714 0,665 0,023 0,034 3037 54,74 64,68 0,545 0,059 0,059 0,485
CER55 0,266 0,366 0466 0322 0,006 0,040 2986 549 7646 0,105 0,022 0,022 0,083
CER56 0,329 0,609 0,698 0224 0,005 0,010 5937 60,61 76,53 0,201 0,027 0,027 0,173
CER57 0,304 0,604 0,690 0402 0,000 0,001 66,21 73,33 8592 0,298 0,009 0,009 0,288
CER58 0,285 0,392 0455 0434 0,056 0,124 5049 36,64 56 0385 0,136 0,136 0,249
CER85 0,206 0,307 0346 0416 0,062 0,111 36,73 42,73 53,65 0,305 0,113 0,113 0,191
CER86 0,334 0,561 0,595 0241 0,021 0,031 68,7 63,14 73,67 0254 0,065 0,065 0,189
MAT47 0216 0,538 0,593 0,553 0,010 0,019 5441 70,66 81,16 0,484 0,042 0,042 0,442
MAT59 0,562 0,5 0,562 0 0 1 21,62 0 27,58 0,073 0412 0412  -0,339
MAT60 0,468 0,671 0,728 0,404 0,043 0,070 63,08 46,5 59,947 0,359 0,093 0,093 0,266
MAT61 0,393 0,64 0,690 0,512 0,045 0,083 5339 33,06 5099 0457 0,124 0,124 0,235
MAT62 0,248 0,528 0,566 0,477 0,028 0,038 63,99 56,68 64,81 0,408 0,063 0,063 0,369
MAT63 0,216 0,389 0,440 0,599 0,089 0,139 33,75 38,16 52,39 0,553 0,150 0,150 0,405
MAT64 0262 0,262 0,287 0,289 0,045 0,251 33,07 2484 43,84 0,062 0,050 0,050 0,011
MAT65 0,194 0433 0465 0,6 0,006 0,009 31,57 63,56 69,7 0,505 0,024 0,024 0,481
MAT66 0,259 0,451 0,490 0,456 0,045 0,06 4528 53,59 63,73 0,436 0,096 0,096 0,339
MAT67 0,366 0,553 0,62 0413 0,07 0,121 3428 37,9 4932 0,399 0,163 0,163 0,235
MAT68 0,192 0,295 0,319 0,576 0,060 0,109 5567 4525 5823 0467 0,131 0,131 0,280
MAT69 0,35 0,658 0,716 0,539 0,022 0,046 5242 42,69 63,79 0412 0,069 0,069 0,342
MAT70 0,191 0,295 0,341 0,472 0,050 0,103 41,66 4045 5828 0,323 0,096 0,096 0,22
MAT71 0,535 0,75 0,857 0,698 0 0,009 7592 27,74 75,63 0,321 0,019 0,019 0,302
MAT72 04 0,536 0,675 0,374 0,001 0,017 19,7 5044 76,6 0,182 0,023 0,023 0,298
MAT73 0,268 0,490 0,564 0,865 0,027 0,064 31,06 5085 68,56 0,523 0,060 0,060 0,462
MAT91 0,152 0,264 0,293 0,541 0,136 0,208 30,79 29,3 43,01 0484 0,225 0,225 0,259
MAT92 0,294 0410 0463 0435 0,075 0,129 56,27 42,84 56,33 0432 0,146 0,146 0,285




