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RESUMO

O estudo de interacdes ecoldgicas, principalmente mutualisticas, atraveés da abordagem de
redes permitiu um rapido avanco no entendimento de como esses sistemas estdo estruturados
a nivel de comunidade, sendo possivel descrever padrdes e conhecer seus determinantes.
Apesar do grande namero de estudos investigando diferentes aspectos da ecologia de redes,
alguns taxons, como por exemplo morcegos permaneceram relativamente pouco estudado.
Morcegos desempenham um papel fundamental no funcionamento dos ecossistemas
tropicais, dispersando sementes de centenas de espécies de plantas, principalmente de
estagios iniciais de sucessdo florestal. Nesse sentido essa tese busca aumentar o
entendimento de como as redes morcego-fruto respondem a perda de habitat e quais 0s
fatores determinantes do papel que as espécies desempenham nesse sistema. No capitulo 1
nds comparamos a estrutura e composicao das redes morcego-frutos em areas de floresta
continua e fragmentada utilizando um conjunto de dados de 14 redes de interacdo morcego-
fruto na Floresta Atlantica. Apesar de nossos resultados demonstrarem ndo haver mudancas
significativas na estrutura nas redes entre esses dois ambientes, nds encontramos uma menor
riqueza de frutos consumidos por morcegos em fragmentos florestais, o que pode ter impacto
negativo na dindmica e funcionamento dos ecossistemas. A similaridade na estrutura das
redes entre os dois ambientes pode ser atribuida ao nlcleo da rede ser composto por poucas
espécies de morcegos que sdo capazes de ocupar tanto areas continuas como perturbadas, o
que mantendo a estrutura da rede similar. No segundo capitulo da tese, nés ampliamos nosso
conjunto de dados, utilizando 20 redes (dados primarios e secundarios) do México ao sul do
Brasil e avaliamos a importancia da abundéncia das espécies e de tracos ecoldgicos como
determinantes no papel desempenhado por estas nas redes de interacdo morcego-fruto.
Nossos resultados demonstram que a abundancia tem uma maior importancia do que tragos
biol6gicos como determinantes nas interacdes morcego-fruto. NOs atribuimos a esse
resultado o fato de todas as redes apresentarem de duas a trés espécies superabundantes que

interagem com um maior numero de plantas do que as outras espécies registradas na rede.

Palavras-chave: Frugivoria. Redes mutualisticas. Fragmentacdo. Abundancia



ABSTRACT

The study of ecological interactions, mainly mutualistic, using a network approach has
resulted in rapid advancements in understanding how these systems are structured at the
community level, making it possible to describe patterns and know their determinants.
Despite the large number of studies that have investigated different aspects of ecological
networks, some taxa are still relatively poorly studied, for example, bats. Bats play a
fundamental role in the functioning of tropical ecosystems by dispersing the seeds of
hundreds of plant species, mainly those of initial stages of forest succession. In this sense,
this thesis seeks to increase what is known about bat-fruit networks responding to a loss of
habitat and the factors that determine the role the species play in these system. In the first
chapter, we compare the structure and composition of bat-fruit networks in areas of
continuous and fragmented forest using a data set of 14 bat-fruit interaction networks in the
Atlantic Forest. Although our results demonstrate there are no significant changes in the
structure of the networks of these environments, we encountered a lower richness of fruits
consumed by bats in fragmented forests, which could have a negative impact on the
dynamics and functioning of the ecosystems. The similar network structure of the two
environments can be attributed to the core of the network being composed of a few bat
species that can occupy both continuous and disturbed areas, thus maintaining the similarity.
In the second chapter of the thesis, we increase the data set to 20 networks (primary and
secondary data), from Mexico to southern Brazil, and evaluate the importance of species
abundance and ecological traits as determinants in the role bat species play in bat-fruit
interactions. Our results demonstrate that abundance is more important than biological traits
as a determinant in bat-fruit interactions. We attribute this result to the fact that all the
networks have two or three superabundant species that interact with more plants than other

species in the network.

Keywords Frugivory. Mutualistic network. Fragmentation. Abundance.
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PRIMEIRA PARTE



1. INTRODUCAO
INTRODUCAO GERAL

Em comunidades ecoldgicas as espécies estabelecem multiplas interacdes, formando
complexas redes, que a muito tempo desperta o interesse de pesquisadores. Darwin (1859)
se mostra fascinado como diferentes espécies dependem uma das outras de forma tdo
complexa e descreve essa teia de interacdes como um “entangled bank”. Algumas dessas
associagOes trazem beneficios para ambos os envolvidos (mutualismos), como por exemplo
um animal que se alimenta de um fruto e consequentemente dispersa as sementes dessa
planta (HOWE; SMALLWOOD, 1982). Essas redes de interacbes desempenham um papel
essencial na estabilidade dos ecossistemas e na manutencédo da biodiversidade (BASTOLLA
etal., 2009; TYLIANAKIS et al., 2010).

Pesquisadores tém utilizado ferramentas da teoria redes, 0 que propiciou um enorme
avanco nas Ultimas décadas, na compreensdo de como estdo estruturados esses sistemas
mutualisticos a nivel de comunidade (BASCOMPTE; JORDANO, 2007; JORDANO, 1987).
A partir da descricdo da topologia de diferentes redes, foram revelados a existéncia de alguns
padrdes consistentes em diferentes sistemas ao longo do espaco e do tempo (BASCOMPTE
et al., 2003; BASCOMPTE; JORDANO, 2007; OLESEN et al., 2007). Dentre eles
destacam-se: a presenca de uma estrutura aninhada, onde as espécies especialistas (com
poucas interacfes) interagem com espécies generalistas que também interagem entre si que
concentram o maior nimero de interacdes (BASCOMPTE et al., 2003; BASCOMPTE;
JORDANO, 2007); a divisdo das redes em modulos, que sdo sub-comunidades dentro da
rede, formado por espécies que interagem mais entre si do que com outras espécies
(DONATTI et al., 2011); a distribuicdo assimétrica das interacfes, na qual uma espécie de
frugivoro depende fortemente de uma espécie de plantas, enquanto essa espécie de planta
depende fracamente do frugivoro, e vice-versa (VAZQUEZ, 2005) e a presenca de poucas
espécies altamente generalistas concentrando a maior parte das interagdes (PALACIO;
VALDERRAMA-ARDILA; KATTAN, 2016).

A descrigdo da estrutura de diferentes redes mutualisticas através de um amplo
conjunto de metricas melhorou a compreensao de como impactos antropicos, como a perda
e fragmentacdo de habitats, afeta esses sistemas, pois foi possivel comparar a estrutura das
redes ao longo de gradientes antropicos e naturais (LAURINDO et al., 2018; PASSMORE
et al.,, 2012; TRAVESET et al., 2018). Contudo até o0 momento os resultados tem sido

idiossincraticos, enquanto uma grande parte dos estudos indica que a perda de habitat pode
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afetar de forma negativa a estrutura das redes, causando o decréscimo do aninhamento,
aumento da modularidade e exting¢ao de interacGes especializadas (ALBRECHT et al., 2014;
DE ASSIS BOMFIM et al., 2018; TRAVESET et al., 2018), outros estudos tem encontrado
similaridades na estrutura das redes localizadas em fragmentos florestais em comparacéo a
floresta continua, sugerindo que essas interagdes sdo resistentes as mudancgas na paisagem
(FAYLE et al., 2015; PASSMORE et al., 2012). Esses resultados, em parte, séo reflexo de
caracteristicas do taxon estudado, por exemplo, a rede aves-fruto sdo sensiveis a mudancas
na paisagem, principalmente devido a extin¢éo de frugivoros obrigatérios de grande porte
(BOMFIM et al., 2018), enquanto redes formiga-planta tem se mostrado mais resistentes
(FAYLE et al., 2015; PASSMORE et al., 2012). Porem para outros sistemas, como
interacdes morcego-fruto, esses processo ndo foi explicitamente investigado ate 0 momento.

Neste contexto, no primeiro capitulo da tese avaliamos pela primeira vez o efeito da
reducdo de habitat na topologia das redes de interacbes morcego-fruto na Mata Atléantica
Brasileira. Especificamente, testamos se a perda de habitats afeta a estrutura das redes de
interacdo e se ha mudancas na identidade taxonémica das espécies-chave entre os ambientes.
Nos ndo encontramos mudancas significativas na estrutura, na especializacdo e na identidade
taxondmica das espécies de morcegos que compdem o nlcleo das redes nos dois ambientes,
porém descobrimos que a riqueza de plantas que compdem a dieta dos morcegos diminui
substancialmente em florestas continuas e fragmentadas e identificamos mudangas na
identidade das plantas que compdem o nlcleo das redes em cada ambiente.

Os resultados obtidos no capitulo 1, evidenciam que tanto em ambientes
fragmentados como floresta continua algumas poucas espécies de morcegos concentram a
maior parcela das interacfes e com isso desempenham papeis centrais, contribuindo de
forma desproporcional para estruturacdo da rede. Sendo assim, a presenca dessas espécies
pode ser um fator-chave para manter a estruturacdo das redes em ambientes perturbados.
Porém ainda é pouco compreendido quais fatores influenciam no papel que uma espécie
desempenha na rede. Estudos recentes mostram que distintos fatores, como por exemplo, a
abundancias das espécies (i.e. ‘neutralidade’ ou ‘processos neutros’; VAZQUEZ;
CHACOFF; CAGNOLO, 2009) ou tragos ecoldgicos (i.e. processos baseados em nicho;
(VIZENTIN-BUGONI; MARUYAMA,; SAZIMA, 2014), sédo determinantes para definir o
papel que uma espécie desempenha na rede (SCHLEUNING et al., 2014; SEBASTIAN-
GONZALEZ, 2017). Sendo assim, no capitulo 2 nds testamos o papel da abundancia e de

tracos ecoldgicos (grau de frugivoria, peso, forma da asa) como determinante no papel que
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as espécies desempenham nas redes morcego-fruto em toda regido neotropical. Nossos
resultados destacam que a abundéncia relativa dos animais em cada comunidade foi mais
importante que os tracos bioldgicos para definir o papel das espécies dos morcegos nas redes
de dispersdo de sementes. Essas diferencas podem ser atribuidas a caracteristicas especificas
do tdxon estudado, como por exemplo, a variabilidade interespecifica na morfologia de
frutos e nos aparatos bucais de dispersores, que podem gerar um maior ou menor numero de
restricbes as interacOes, além da distribuicdo da abundéancia relativa das espécies.
Recomendamos investigar os determinantes em diferentes tdxons e também em regides
distintas para uma melhor compreensédo de quais fatores influenciam nas interacdes par-a-

par.
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Abstract

Habitat loss and fragmentation typically lead to species loss and, consequently, changes in the structure and
stability of interaction networks. These changes may lead to important limitation of crucial ecosystems
services such as seed dispersal. Here, we compared the spatial structure and species composition of bat-fruit
interaction networks in continuous and fragmented forests based on the compilation of 14 datasets from the
highly diverse and threatened Atlantic Forest sites in Brazil. As predicted, the number of bat-dispersed
species was reduced in fragmented forests. Surprisingly, in both continuous and fragmented forests, bat-fruit
networks were nested and modular and presented high complementary specialization. Bat species from
genera Artibeus, Carollia, and Sturnira, as well as five plant genera (Cecropia, Ficus, Piper, Solanum, and
Vismia) played a central role in both continuous and fragmented forests, revealing small effects of habitat
loss on the phylogenetic identity of core species. These bats are considerably tolerant to habitat loss and may
support seed dispersal of they preferred plants also in fragmented forests, which explains the similarities of
the networks between continuous and fragmented forests. In addition, these key plants provide food resources
continuously throughout the year, which facilitates the persistence of seed disperser bats year-round in the
community. Although our results indicate that habitat loss had little influence on the structure of the bat-fruit
interactions, we evidenced that fragmentation reduces the number of resources consumed and dispersed by
bats, which may have negative impacts on forest dynamics and ecosystem functioning.

Keywords - Atlantic rainforest, habitat disturbance, interaction networks, species roles
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Introduction

The effects of habitat loss on the biodiversity are complex and include changes in species abundance and
distribution which, in turn, may lead to variations on assemblage composition, resource fluctuations,
population declines, and local extinctions (Green et al. 2005; Tscharntke et al. 2005). Besides that, the
effects of local extinctions due to habitat loss may have indirect and insidious effects on other crucial
dimensions of the biodiversity such as interspecific interactions via secondary extinctions, e.g. loss of
species dependent on the initially extinct species (Janzen 1974). Despite the potential impacts on
ecosystem functioning and services for human populations (Morris 2010), the consequences of landscape
changes on interactive assemblages remain poorly understood (Albrecht et al. 2014; Traveset et al. 2017).

Seed dispersal by animals is a mutualistic interaction ubiquitous in most ecosystems and comprises a
significant proportion of species, especially in tropical regions (Fleming and Kress 2013; Dalsgaard et al.
2017). The reciprocal dependence between plants and their dispersers constitute complex interaction
networks whose structural patterns may be associated with the stability of a system and its responses to
environmental disturbances (Fortuna and Bascompte 2006; Menke et al. 2012). For example, nested
structure of interactions implies in the existence of a core of generalist species which interacts with other
generalist partners and to which the more specialized species tend to attach (Bastolla et al. 2009). In
addition, higher stability is expected in networks with high interaction redundancy (e.g., low
specialization and high connectivity) in which frugivores feed on a wide array of fruits, and plants interact
with various dispersers (Jordano 2000). The high redundancy in interactive partners decreases the mutual
dependence between pairs of species, reducing the probability of secondary extinctions (Tylianakis et al.
2010). Moreover, it is known that specialists are generally more prone to extinction due to habitat loss,
while generalist species, which often play key roles on the structure and dynamics of the network, tend to
be less affected (Newbold et al. 2013; Palacio et al. 2016).

Few studies have addressed the impacts of habitat loss on the structure of mutualistic plant-animal
networks to date, and they present idiosyncratic results from distinct taxa and communities (Fortuna and
Bascompte 2006; Mello et al. 2011; Albrecht et al. 2014; Revilla et al. 2015; Traveset et al. 2017).
Overall, most studies indicate that habitat loss negatively affects the structure of networks, leading to a
decrease in species richness, nestedness, and the loss of specialized interactions (Spiesman and Inouye
2013; Revilla et al. 2015; Traveset et al. 2017; Bomfim et al. 2018). However, in some systems such as

mutualistic ant-plant interactions, the network structure was found to be similar in fragmented and
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continuous forests, what potentially indicates high resistance or resilience to habitat loss (Passmore et al.
2012; Fayle et al. 2015). In relation to seed dispersal interactions, bird-fruit networks located along forest
edges were shown to be more connected, nested, and robust to species extinctions than those inside
forests (Menke et al. 2012). On the other hand, Bomfim et al. (2018) reported that loss of native habitat
affects the integrity and resilience of bird-fruit networks.

Beyond the effects on the structure of mutualistic networks (Fortuna and Bascompte 2006; Revilla et
al. 2015; Traveset et al. 2017), habitat loss may impact plant-frugivore interactions by (i) altering fruit
removal rates, (ii) reducing the availability of resources (both fruits and dispersers), and (iii) altering the
composition of plants and animal assemblages (Silva and Tabarelli 2000; Staggemeier and Galetti 2007;
Uriarte et al. 2011). Although all these pathways may cause loss of interactions, their relative importance
for networks disassembling remains poorly understood for plant-seed disperser interactions, especially for
bats and their foodplants.

Bats play a key role in the functioning of tropical ecosystems, acting as seed dispersers of multiple
plant species (Lobova et al. 2009), which often exhibit adaptations for their dispersal (e.g.,
chiropterochory; see Van der Pijl 1972). Despite their importance in tropical ecosystems, bat-fruit
networks have been relatively poorly studied. Forest fragmentation and habitat reduction were shown to
cause declines in abundance or local extinction of some bat species (Rocha et al. 2017), but many species
of frugivore bats feed on pioneer plants common in both secondary forest and forest edges, making them
relatively tolerant to habitat loss (Muylaert et al. 2016; Oliveira et al. 2017). This tolerance to habitat loss
may be a key factor in maintaining the structural stability of bat-fruit networks in degraded environments,
but this remains untested.

Here, we present the first quantitative study to look at the effects of habitat reduction resulting from
forest fragmentation on the structure of bat-fruit interaction networks in tropical forests. Using a dataset
of interactions from the Atlantic Forest in Brazil, we tested whether continuous and fragmented forests
present differences in (1) the structure of the bat-fruit interaction networks and (2) the taxonomic and
phylogenetic identity of the key species for both bats and plants. We expect less complex networks in
fragmented forests, presenting reduced bat and plant richness which would lead interactions to be more
randomly established among the persisting partners and, therefore, networks are expected to present low
specialization, modularity, and nestedness than the continuous areas (Revilla et al. 2015; Bomfim et al.

2018). We expect habitat loss to have no influence on the taxonomic and phylogenetic identities of both
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bats and their resources because frugivore bats are known to occur in both continuous and fragmented

areas (Muylaert et al. 2016; Oliveira et al. 2017) and they present consistent association to certain groups

of plants (Lobova et al. 2009; Saldafia-Vazquez et al. 2013).

Methods

Data survey and categorization

We compiled 14 quantitative datasets of bat-fruit interactions from the Brazilian Atlantic Forest (Table 1

and Appendix 1 in the Supplementary material) based on the literature search. This ecosystem is a global

hotspot for both biodiversity and conservation (Myers et al. 2000) but has been reduced to less than 10%

of its original coverage in the last 500 years, leading to highly fragmented landscapes with endangered

species often confined in forest patches or within few larger legally protected areas (Ribeiro et al. 2009).
To compile networks, we performed searches (last search on July 2017) on the Web of Science

(webofknowledge.com/), Scientific Electronic Library Online (scielo.org/), Science Direct

(sciencedirect.com/), Scopus (scopus.com/home.uri), SpringerLink (link.springer.com/), Wiley Online

Library (onlinelibrary.wiley.com/), Google Scholar (scholar.google.com/) and CAPES’s thesis dataset

(capes.gov.br/servicos/banco-de-teses). The latter repository encompasses virtually all theses and

dissertations funded by the main Brazilian scientific funding agencies (CAPES and CNPq). Our search
included combinations of the following keywords (both in English and Portuguese): Atlantic Forest, bats,
Brazil, Chiroptera, forest patch, frugivory, interaction network, and seed dispersal. Since seasonality can
influence phenology and bat-fruit interactions (Laurindo et al. 2017; Ferreira et al. 2017) we only
considered studies sampling both dry and wet seasons.

Each of the 14 datasets was categorized as either continuous forest or fragmented forest. We defined
continuous forest as forested areas greater than 1,000 ha and fragmented forest as areas composed of one
or more forest fragments between 200 and 500 ha, isolated by a matrix composed of pastures, crop fields,
or urban areas. The lack of accurate geographical coordinates in the original publications, and the time
interval between the data collection in the field and the present hampered more accurate quantification of
the level of fragmentation in the studied areas (e.g., forest coverage measured using GIS).

All studies quantified interactions based on seeds found in fecal samples of bats captured using mist
nets. All datasets used in this study include frequency of interactions, estimated as the number of fecal
samples in which seeds of a given plant species were present. To construct the matrices, the interaction

intensity (1) was defined using the following:


file:///C:/Users/User/Downloads/webofknowledge.com/
http://www.scielo.org/
file:///C:/Users/User/Downloads/sciencedirect.com/
file:///C:/Users/User/Downloads/scopus.com/home.uri
file:///C:/Users/User/Downloads/link.springer.com/
http://onlinelibrary.wiley.com/
https://scholar.google.com/
http://www.capes.gov.br/servicos/banco-de-teses
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1= (%) x 100
where | is the interaction intensity, Oyx is the number of samples of a bat y with the presence of
seeds of a plant x; and Sy is the total number of samples collected for a bat species y. Thus, interaction
intensity is the proportion of samples of a bat species in which a given plant species was present. This
accounts for differences in the number of samples collected for bat species and improves comparisons

among species within a community and among communities.

Analysis

We used six complementary metrics to describe the network structures: number of bat species (Npats),
number of fruit species consumed by bats (Npiants), total richness (Nnets), nestedness, modularity and
specialization. All metrics were calculated using intensity of interaction as described above. In order to
test the robustness of our findings, we re-calculated each metric using untransformed matrices, where
interaction intensities were estimated as the number of samples of a bat species in which a given plant
species was present (Supplementary material, Table S2 and S3). Because results were consistent
regardless of the matrix transformation used (compare Table 2 and Table S3), we present here only the
former.

Nestedness was estimated with the metric WNODF, which calculates the non-overlap and
decreasing fill of quantitative matrices (Almeida-Neto and Ulrich 2011). In a nested matrix, the most
specialized species interact with subsets of resources used by more generalist species. WNODF values
range from zero (non-nested) to 100 (perfectly nested). Modularity (Q) was estimated using the
optimization QuanBiMo algorithm (Dormann and Strauss 2014). A matrix is modular when subsets of
species interact more with each other than with other species in the network, forming modules relatively
independent in the community. The modularity ranges from zero (no module division) to 1 (maximum
modularity). Since this is an optimization algorithm, values of modularity can vary between different
runs, so for each network we repeated the analysis 10 times and selected the highest value obtained. We
quantified the number of modules present in a network based on the highest value obtained. We also
calculated the complementary specialization using the metric Hy’ for quantitative matrices (Bluthgen et al.
2006). This index estimates the niche partition among all species in the network based on the
complementary distribution of interactions between available partners. It ranges from 0 (no

specialization) to 1 (perfect specialization). Significance of WNODF, Q and H; was estimated by
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comparing the observed values with the 95% confidence interval obtained from 1,000 random networks
created using the vaznull null model. This null model maintains the same number of interactions per
species and network connectance than the observed matrix (Vazquez et al. 2007).

Because nestedness, modularity, and specialization metrics can be influenced by differences in
network dimensions and sampling effort, raw values are not directly comparable across studies. In order
to control for those possible differences, we used A-scores that is the difference between the observed and
the mean value obtained by the null model above. Thus, A-score represent how much an observed
structure deviates from the expected structure by random (Dalsgaard et al. 2017).

To identify core species in each network, we use untransformed matrices and followed Dattilo et al.
(2013), using the formula:

_ (ki — kmean)

¢ ok

where ki is the average number of links of a bat or plant species (i), kmean is the average number of
links to all bats or plants species present in the network, and oy is the standard deviation of the number of
links across all bats or plants species in a network. We consider core species those with G¢ > 1, which
indicates that the species is involved in more interactions than the average in a particular community and,
therefore, occupies a central position in the network.

Differences in network structure between the continuous or fragmented communities were tested
using one-way ANOVA for Npiants, Nnets, AWNODF, AQ, AHy, or its non-parametric equivalent, the
Mann-Whitney test, for Npas. Homoscedasticity and normality were tested a priori using Levene and
Shapiro-Wilk tests, respectively. All network metrics and null models were performed using the bipartite

package (Dormann et al. 2009) in the R software (R Development Core Team 2008).

Results

In partial corroboration to our predictions, networks in continuous forests had higher fruit richness but
similar number of bat species than fragmented forests (Fig. 1). Specifically, average bat species richness
was 8 + 2.3 and 7 £1.3 species (mean + SD), while fruit species richness was 20 £ 6.5 and 12 + 2.6 (mean
* SD) species in continuous and fragmented forests, respectively (Supplementary material, Table S1).
Contrary to our prediction, networks were structurally complex and similar among areas. Ten out of 14
networks were nested, with similar nestedness in continuous and fragmented forests (WNODF = 15.96 +

4.80 vs. 17.44 + 4.47, respectively; Fig 2A, 2B and Table 2). All networks were modular, presenting from
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three to six modules. However, there was no difference in the overall modularity between continuous and
fragmented forests (Q = 0.54 £ 0.08 vs. 0.51 £ 0.06, respectively). Also, all networks were highly and
similarly specialized (Hz” = 0.70 + 0.14 in continuous forests vs. 0.69 + 0.07 in fragmented forests; Table
2). All observed and standardized values, as well as significance and confidence intervals, are presented
in the Table S1 (see supplementary material).

As predicted, there were no remarkable differences in the taxonomic identity (species and above
species levels) of bat species playing core roles in the networks in continuous and fragmented forests. All
networks had core roles played by one or two of the following species: Artibeus lituratus, Carollia
perspicillata, and Sturnira lilium, except a network in which Sturnira tildae were the core species
(Supplementary material, Table S4). C. perspicillata was the core species in 4 out of 7 networks in
continuous forests, while it was the core species in only one out of 7 networks in fragmented areas. In
respect to plant, we identified 29 species playing core roles. All 29 species (or morphotypes) belong to
only five genera: Cecropia, Ficus, Piper, Solanum, and Vismia (Supplementary material, Table S5).
Contrary to our prediction, the taxonomic identity of the core plants varied between continuous and
fragmented forests, with few species (e.g., Ficus insipida and Cecropia pachystachya) playing core roles
in both fragmented and continuous forests. On the other hand, the phylogenetic identity (e.g., families) of
core species was consistent between environments, with Moraceae, Piperaceae, Solanaceae, and
Urticaceae present in both continuous and fragmented forests. The only exception was Hypericaceae that
was core only in continuous forest (Supplementary material, Table S5).

Seeds of species belonging to 16 and 11 plant families were found on fecal samples of bats in
continuous and fragmented forests, respectively. Seeds of Araceae, Clusiaceae, Fabaceae, Humiriaceae,
Malpighiaceae, Mimosaceae, and Passifloraceae were found exclusively in fecal samples from continuous
forests, while seeds of Caricaceae and Muntingiaceae were found only on fecal samples from forest

fragments (supplementary material, Table S5).

Discussion

Despite the higher number of plant species and, consequently, larger bat-fruit interaction networks in the
continuous forests, both continuous and fragmented forests presented nested and modular structures, as
well as high complementary specialization. These results indicate that habitat loss may affect species

numbers and assemblage composition while the overall bat-fruit network structure remains considerably
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stable (Fortuna and Bascompte 2006; Bastolla et al. 2009). Furthermore, phylogenetic identities of bats
and plants that composed the core of the seed dispersal networks were remarkably consistent between
habitats. This result is probably associated with the resistance and resilience of the core species to habitat
loss. These species are able to keep associations with their specific partners despite the disturbance, which
leads to similar network structures in areas with distinct disturbance levels.

Artibeus, Carollia, and Sturnira bats played a central role in bat-fruit networks in both continuous
and fragmented forests, and seem to tolerate habitat disturbance (Muylaert et al. 2016). Indeed, species of
these genera (particularly A. lituratus, C. perspicillata, and S. lilium) interact with many partners and/or
connect different modules within networks (Memmott et al. 2004; Christianou and Ebenman 2005). This
means that network cohesion is largely dependent on these species and their extinction would lead to
significant changes in network structure and likely decreasing seed dispersal (Costa et al. 2016; Palacio et
al. 2016).

Species of Cecropia, Ficus, Piper, Solanum, and Vismia were the core plants in the bat-fruit
networks. The importance of these plant species in the diet of Neotropical bats is already well
documented (Lobova et al. 2009; Saldafa-Vazquez et al. 2013). Like the core bat species, these particular
plants are tolerant or early colonizers of disturbed environments (Fleming et al. 1993; Souza and Lorenzi
2008). Moreover, there was little change in the phylogenetic identity of the core species between forest
categories. However, Piper and Vismia species played core roles more often in continuous forest. On the
other hand, Solanum species played core roles similarly in both environments and the pervasive
importance of these species is likely due to their capacity to colonize forests in earlier successional stages
and persist in the community over the next successional stages (Guariguata and Ostertag 2011; Coelho et
al. 2011)

Despite these minor changes in the phylogenetic identity of core species across environments,
neither network structure nor the associated bat assemblage was deeply affected by disturbance since the
five core plant genera (Cecropia, Ficus, Piper, Solanum, and Vismia) are commonly found in different
proportions in the diet of frugivore bats. Thus, this small group of highly connected plant species is
important to maintain the modularity and structural stability of the network in face of habitat loss
(Bascompte et al. 2003).

All of the analyzed networks had high complementary specialization as a result of genus-genus

associations between bats and plants. In fact, previous studies have provided empirical and experimental
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evidence that certain bats prefer fruits of specific plants (e.g., Carollia prefers Piper, Sturnira prefers
Solanum, and Artibeus prefers Ficus and Cecropia) (Andrade et al. 2013). This suggests a narrow trophic
niche partition within trophic level for both bats and plant species, which could decrease interspecific
competition and favor the coexistence of multiple species in each assemblage (Marinho-Filho 1991), as
well as increase the functional complementarity in the system (Zapata-Mesa et al. 2017; Bliithgen and
Klein, 2011).

We also found modular networks in both environments, meaning that subgroups of species
interact more among themselves than with other species within the network. The genus-genus
associations between bats and plants (Andrade et al. 2013) discussed above can have a strong influence
on the formation of these modules, since phylogenetically close species (e.g., same genus) are expected to
interact with a set of phylogenetically close partners (Gomez et al. 2010). The high cohesion within
modules in the network promote resilience to species loss, since redundant interactions within module
would buffer co-extinctions (Bezerra et al. 2009) or even limit the spreading of the effects of species lost
to the entire network which, on the contrary, is restricted to the module to which the extinct species
belong. In addition, it is possible that the maintenance of modularity in disturbed environments facilitates
the recolonization by early lost species, which can reattach to their former modules.

Although there were few changes in the network structure between continuous and fragmented
forests, habitat loss decreases the consumption of fruits of several plant families (e.g., Araceae,
Clusiaceae, Fabaceae, Humiriaceae, Malpighiaceae, Mimosaceae, and Passifloraceae). The decrease in
foodplant richness in fragmented areas may lead to the hyperdominance of pioneer species and, therefore,
cause reduction in plant diversity and changes in the forest structure (Silva and Tabarelli 2000; Lima and
Mariano-Neto 2014). In fact, habitat loss has been shown to decrease plant richness in communities and
also cause a pronounced reduction in the diversity of zoochorous and late successional species (Arroyo-

Rodriguez et al. 2013; Pessoa et al. 2017).

Conclusions

In sum, we have shown that bat-fruit interaction networks have a similar structure in continuous and
fragmented Atlantic forests. These networks are modular, nested and present high complementary
specialization, suggesting that they are considerably stable and resilient to habitat disturbance. This

stability likely occurs because the networks’ cores are composed of few bat species that are capable of
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living in both continuous and fragmented forests, and are able to fly long distances from roosts to
foraging areas. This result reinforces the key role of bats in natural regeneration processes, especially
early stages by facilitating seed dispersal into degraded habitats. On the other hand, habitat loss causes a
reduction in the bat-dispersed plant richness, which can have negative effects on local forest dynamics
and ecosystem functioning. Finally, as the datasets explored in this study encompassed high spatial and
temporal heterogeneity, we encourage further research incorporating more details of landscape
complexity (e.g., percentage of vegetation cover, patches connectivity, number and shape of forest
fragments), in order to disentangle the multiple facets of habitat loss on the structure and dynamics of

multispecies interactive assemblages.
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Table 1. Datasets of bat-fruit networks from the Atlantic Forest, Brazil, used in this study.

Dataset Localities

Coordinates

Category

Author

1

2

10

11

12

13

14

Rio Piracicaba, Antdnio Dias,

Minas Gerais, Brazil

RPPN Fazenda Lagoa, Monte Belo,

Minas Gerais, Brazil

Parque Florestal Sdo Marcelo,
Mogi-Guacu, Sao Paulo, Brazil
Reserva de Santa Genebra,
Campinas, Sao Paulo, Brazil
Fazenda Experimental Edgardia,
Botucatu, Sdo Paulo, Brazil
Fazenda Lageado, Botucatu, Sdo

Paulo, Brazil

Rio lvai, Doutor Camargo, Parana,

Brazil

Reserva Natural Vale, Linhares,

Espirito Santo, Brazil

Parque Estadual Rio Doce, Minas

Gerais, Brazil

RPPN Feliciano Miguel Abdala,
Caratinga, Minas Gerais, Brazil
Parque Estadual do Ibitipoca,

Minas Gerais, Brazil

Parque Natural Municipal do Curio,
Paracambi, Rio de Janeiro, Brazil
Parque Estadual de Intervales,
Ribeirdo Grande, S&o Paulo, Brazil
Reserva Natural Salto Morato,
Guaraquegaba, Parang, Brazil

19°40'S, 42°55'W
21°24'S, 46°15'W
22°23'S, 46°49'W
22°44'S, 47°06'W
22°48'S, 48°24'W
22°50'S, 48°26'W
23°33'S, 52°13'W
19°09'S, 40°04'W
19°44'S, 42°32'W
19°50'S, 41°50'W
21°42'S, 43°54'W
22°35'S, 43°41'W
24°16'S, 48°24'W

25°10'S, 48°15'W

Fragmented
Fragmented
Fragmented
Fragmented
Fragmented
Fragmented
Fragmented
Continuous
Continuous
Continuous
Continuous
Continuous
Continuous

Continuous

Garcia et al. (2000)
Laurindo et al. (2017)
Silveira (2011)

Faria (1996)
Carvalho (2008)
Hayashi (1996)

Brito et al. (2010)
Lima et al. (2016)

Tavares et al. (2007)

Aguiar and Marinho-
Filho (2007)

Mello et al. (2014)
Gomes (2013)
Passos et al. (2003)

Munster (2008)
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Table 2. Analyses of variance (one-way ANOVA) comparing network structure metrics
between continuous and fragmented forests. Each forest category had six networks.
Significant differences are in bold. Interaction matrices used here had interaction
intensities estimated the proportion of samples of a bat species in which a given plant
species.

*For Npat We used the non-parametric Mann-Whitney test.

Statistics F-value p-value

Nbat® 135 0.50
Nplant 9.33 0.01
Nret 9.34 0.01
AWNODF 499 0.06
AQ 0.49 0.49

AH2 0.28 0.60
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Figures Captions

Figure 1. Bat-fruit mutualistic networks in fragmented (gray triangles) and continuous (white squares) forests.
Core (red) and peripheral (blue) bat species interacting with fruits of plants species (black) in fragmented (1-7)
and continuous (8-14) forests in the Atlantic Rainforest, Brazil. Details of the localities, see Table 1.

Figure 2. Box-plot of (A) bat richness (Nbats), fruit richness consumed by bats (Npiants), total richness (Nnets) and
A-nestedness (WNODF), and (B) A-complementary specialization (H2”) and A-modularity (Q) in bat-fruit
networks from fragmented and continuous forests in the Atlantic Rainforest. Asterisks indicate significant
differences (P<0.05).
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Supplementary material

Appendix 1. References of the datasets of bat-fruit networks from the Atlantic Forest, Brazil,
used in this study.
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Atlantic forest. — Acta Chiropterol 9:251-260. https://doi.org/10.3161/1733-
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Brito J E C et al. (2010) Abundancia e frugivoria da quiropterofauna (Mammalia, Chiroptera)
de um fragmento no noroeste do Estado do Parana, Brasil. — Acta Scient. Biol Sci 32:265—
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Table S1. Observed (obs) and standardized (A-score) metrics describing bat-fruit interaction networks. Number of species of bats (Npats), number
of fruit species (Npiants), network size (Nnets), nestedness (WNODF), modularity (Q), number of modules (No), and complementary specialization
(H2). Confidence intervals (CI) and significance values, ns = not significant, ** = p < 0.01, and *** = p < 0.001 are also presented. Interaction
matrices used here had interaction intensities estimated the proportion of samples of a bat species in which a given plant species was present.
Localities and other information on each dataset are available in Table 1.

Dataset Nbat Npant Nnet WNODF(obs) AWNODF Cl125% Cl197.5%  Q(obs) AQ No Cl125% Cl197.5% H2’(obs) AH?’ 1.C.25% 1.C.97.5%
1 6 14 20 19.701** -9.93 22.3 38.2 0.519%** 0.321 5 0.143 0.28 0.710%** 0.368 0.242 0.455
2 8 14 22 17.924m -2.63 13.75 27.86 0.568*** 0.27 4 0.159 0.275 0.825%** 0.294 0.379 0.7
3 6 7 13 19.958** -11.47 22.03 40.74 0.455%** 0.3 5 0.115 0.22 0.717%** 0.343 0.265 0.496
4 8 14 22 15.896*** -14.91 22.49 40.17 0.535%** 0.331 6 0.159 0.255 0.693*** 0.324 0.288 0.463
5 6 12 18 21.356** -10.55 23.71 39.93 0.569*** 0.344 5 0.164 0.31 0.723*** 0.279 0.32 0.574
6 7 13 20 37.685™ -10.5 35.18 63.79 0.380*** 0.266 4 0.07 0.17 0.563*** 0.407 0.084 0.252
7 5 11 16 10.307** -18.73 15.35 41.66 0.552*** 0.251 5 0.247 0.366 0.662*** 0.267 0.333 0.489
8 13 23 36 21.961** -5.25 22.06 31.99 0.564*** 0.331 5 0.17 0.303 0.711%** 0.385 0.288 0.435
9 7 9 16 12.865** -9.23 12.27 33.62 0.533*** 0.175 3 0.253 0.473 0.805*** 0.23 0.427 0.717
10 7 21 28 29.139** -6.74 30.99 40.1 0.385*** 0.179 4 0.17 0.252 0.410%** 0.177 0.178 0.296
11 7 14 21 9.95%** -10.6 13.75 27.86 0.601*** 0.266 4 0.244 0.43 0.742%** 0.299 0.32 0.574
12 6 22 28 22.918™ 2.19 16.82 24.95 0.675** 0.347 7 0.253 0.361 0.783*** 0.365 0.356 0.476
13 7 25 32 27.368™ 1.19 20.79 31.36 0.532*** 0.234 4 0.231 0.374 0.666*** 0.271 0.31 0.484
14 7 28 35 15.823*** -10.64 19.91 34.52 0.524*** 0.383 4 0.104 0.192 0.828*** 0.414 0.299 0.522
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Table S2. Observed (obs) and standardized (A-score) values of metrics describing bat-fruit interaction networks. Number of species of bats (Npats),
number of fruit species (Npiants), network size (Nnets), nestedness (WNODF), modularity (Q), number of modules (No), and complementary
specialization (H2). Interaction matrices used here had interaction intensities estimated the number of samples of a bat species in which a given
plant species was present. Confidence intervals (CI) and significance values, ns = not significant, ** = p < 0.01, and *** = p < 0.001 are also
presented. Localities and other information on each dataset are available in Table 1.

Dataset WNODF(obs) AWNODF Cl25% CIl1975%  Q(obs) AQ No Cl125% CI197.5% H2’(ebs) AH2” 1.C.25% 1.C.97.5%
1 22.16™ 5.39 6.99 27.28 0.401™ -0.02 4 0.235 0.533 0.389 -0.007 0.334 0.506
2 24.85** -15.91 27.87 52.82 0.436*** 0.217 3 0.157 0.33 0.25 0.489 0.163 0.276
3 47.96* -16.91 47.22 78.7 0.192%** 0.096 4 0.041 0.147 0.184  0.095 0.06 0.139
4 21.98*** -17.25 26.96 53.31 0.353** 0.183 3 0.139 0.293 0.367 0.162 0.163 0.264
5 27.98*** -22.38 34.97 64.19 0.303*** 0.172 4 0.095 0.26 0.373  0.204 0.092 0.186
6 25.9%** -16.82 28.87 55.79 0.446*** 0.247 4 0.116 0.29 0.51 0.319 0.146 0.25
7 11.38** -16.28 13.89 42.43 0.526*** 0.225 4 0.23 0.466 0.652  0.303 0.226 0.389
8 26.59*** -15.85 33.67 51.78 0.421*** 0.246 4 0.13 0.239 0.486  0.307 0.137 0.211
9 21.05* -13.87 17.82 49.71 0.391** 0.15 2 0.174 0.541 0.543  0.206 0.164 0.381
10 28.69** -12.03 28.3 52.09 0.196*** 0.05 4 0.113 0.181 0.394 0.219 0.089 0.27
11 21.03** -20.38 27.75 54.83 0.359%*** 0.19 4 0.116 0.326 0.456  0.245 0.131 0.227
12 24.42m -7.43 21.86 43.05 0.38*** 0.117 4 0.197 0.371 0.418 0.135 0.211 0.314
13 10.56*** -21.17 22.96 39.33 0.49*** 0.227 2 0.226 0.56 0.753  0.383 0.167 0.347
14 30.07*** -13.31 35.87 51.8 0.418*** 0.233 4 0.133 0.23 0411 0.234 0.154 0.223




Table S3. Analysis of variance (one-way ANOVA) comparing network structure metrics between continuous and fragmented forests. Each
forest category had six networks. Interaction matrices where interaction intensities were estimated as the number of samples of a bat species in
which a given plant species was present.
Statistics F-value p-value
AWNODF 0.65 0.4
AQ 0.21 0.6
AH, 0.11 0.7
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Table S4. Values of the core-periphery analysis (Dattilo et al. 2013) of the bat species that compose each bat-fruit interaction network (numbered
form 1 to 14). The values in bold indicate Gc > 1. Locality and other information on datasets are available in Table 1. Quantitative data matrix

Species 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14
Artibeus fimbriatus — -0.609 — — — 0.087 — -0.264 -0.527 -0.659 -0.485 0.527 -1.169
Artibeus lituratus 1.779 1.556 1.253 1.686 0.000 0.897 0.964 1.620 1.588 -0.281 -0.659 0.127 — 0.567
Artibeus obscurus — — — — — — 0.130 — -0.527 — — -0.241 -0.425
Artibeus planirostris — — — — -0.659 — -0.789 — — — — — -0.856 —
Artibeus sp. — — — — — — — — — — — — —
Carollia perspicillata 0.374 0.473 0.716 -0.112 1.648 -0.672 -1.227 2.258 0.971 1.935 1.099 1.967 0.219 0.567
Chiroderma doriae — -0.879 — -1.011 — -0.986 — — -0.882 — — — — —
Chiroderma villosum — — — — — — — -0.720 — — — — — —
Dermanura cinerea — — — — — — -0.720 — — — — — -1.418
Dermanura gnoma — — — — — — -0.720 — — — — — —
Glossophaga soricina — — -0.895 -0.712 — -0.358 — — — — — — — —
Phyllostomus discolor -1.011 — — — — — — — — —
Phyllostomus hastatus — — — — — — — -0.720 — — — — — —
Platyrrhinus lineatus -0.749 -0.067 0.179 0.487 -0.659 0.583 — — -0.882 -1.020 -0.439 — — —
Platyrrhinus recifinus -0.749 -0.879 — — — — — -0.081 -0.882 — -0.659 -0.485 — —
Pygoderma bilabiatum -0.879 — -0.412 -0.989 -0.986 — — — — — — -0.856 —
Rhinophylla pumilio — — — — — — — 0.982 — — — — — —
Sturnira lilium 0.093 1.285 0.179 1.086 0.659 1.525 0.964 -0.294 0.353 0.703 1.759 -0.485 1.911 0.815
Sturnira tildae — — — — — — — -0.720 — — — — -0.702 1.063
Uroderma magnirostrum — — — — — — -0.720 — — — — — —
Vampyressa pusilla -0.749 — -1.432 — — — -0.294 — -0.281 -0.439 -0.638 — —
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Table S5. Values of the core-periphery analysis (Dattilo et al. 2013) of the plant species that compose each bat-fruit interaction network (numbered
form 1 to 14). The values in bold indicate Gc > 1, and the values in parenthesis indicate which network that plant species is part. Locality and other

information on datasets are available in Table 1.

Family/Species

10

11

12

13

14

Araceae

Philodendron apendiculatum
Philodendron sp. 1 (8)
Philodendron sp. 1 (11)
Unidentified sp. 1 (8)

0.288

0.288

0.919

Caricaceae

Carica papaya

-0.670

Clusiaceae (Guttiferae)
Unidentified sp. 1 (10)

-1.101

Cucurbitaceae
Wilbrandia hibiscoides

Unidentified sp. 1 (12)

0.781

0.557

Fabaceae
Unidentified sp. 1 (12)

0.557

Humiriaceae

Humiriastrum mussunungense

-0.818

Hypericaceae
Vismia brasiliensis
Vismia magnoliifolia
Vismia martiana
Vismia sp. 1 (2)

-1.112

0.288



Vismia sp. 1 (10)
Vismia sp. 1 (13)

0.0550

1.839

40

Malpighiaceae
Byrsonima stipulacea

-0818

Melastomataceae
Miconia cinnamomifolia
Miconia sp. 1 (1)
Miconia sp. 1 (11)

-0.264

0.000

Mimosaceae

Acacia mangium

-0.818

Moraceae

Ficus benjamina
Ficus clusifolia
Ficus enormis
Ficus guarantica
Ficus gomelleira
Ficus insipida
Ficus luschnathiana
Ficus mexiae
Ficus mockii
Ficus retusa
Ficussp. 1 (1)
Ficussp. 2 (1)
Ficussp. 3 (1)
Ficussp.1(2)
Ficussp. 1 (3)
Ficussp. 1 (4)

-0.818



Ficus sp. 2 (4)
Ficus sp. 1 (5)
Ficussp. 1 (7)
Ficussp. 1 (8)
Ficus sp. 2 (8)
Ficus sp. 3 (8)
Ficussp. 1 (9)
Ficus sp. 1 (10)
Ficus sp. 1 (11)
Ficus sp. 1 (12)
Ficus sp. 1 (13)
Ficus sp. 1 (14)
Maclura tinctoria
Unidentified sp. 1 (14)

41

Muntingiaceae

Muntingia calabura

-0.357

-0.996

Myrtaceae

Psidium sp. 1 (1)
Psidium sp. 2 (1)
Psidium sp. 1 (8)
Unidentified sp. 1 (8)

0.503
0.503

-0.818
-0.818

Passifloraceae

Passiflora elegans

-0.881

Piperaceae
Ottonia sp. 1 (14)
Piper amalago
Piper arboreum

-0.357
0.357

-0.781
-0.781

-0.996

-0.242

-0.843

1.211

0.557

-0.881



Piper aduncum
Piper cernuum

Piper crassinervium
Piper dilatatum
Piper gaudichaudianum
Piper hispidinervum
Piper hoffmanseggianum
Piper lindbergii
Piper mollicomum
Piper umbelatum
Piper richardiifolium
Piper rivinoides
Piper sp. 1 (1)

Piper sp. 1 (2)

Piper sp. 2 (2)

Piper sp. 3 (2)

Piper sp. 1 (4)

Piper sp. 2 (4)

Piper sp. 3 (4)

Piper sp. 1 (5)

Piper sp. 1 (6)

Piper sp. 1 (7)

Piper sp. 1 (8)

Piper sp. 2 (8)

Piper sp. 3 (8)

Piper sp. 1 (9)

Piper sp. 2 (9)

Piper sp. 1 (10)

0.503

-0.333

-0.085

0.055

2.368

0.557

0.804
0.557

0.557

42



Piper sp. 1 (11)
Piper sp. 1 (12)
Piper sp. 2 (12)
Piper sp. 3 (12)
Piper sp. 4 (12)
Piper sp. 1 (13)
Piper sp. 1 (14)
Piper sp. 2 (14)
Piper sp. 3 (14)
Piper sp. 4 (14)
Piper sp. 5 (14)
Piper sp. 6 (14)
Piper sp. 7 (14)
Piper sp. 8 (14)

0.557
0.557
0.557
0.557

43

0.970
2.821
0.970
0.970
0.970
0.970
0.970
-0.264

Rosaceae

Eriobotrya japonica
Rubus brasiliensis

-0.186

Solanaceae

Aureliana sp. 1 (13)

Dyssochroma viridiflorum

Solanum aequale

Solanum americanum
Solanum asperolanatum
Solanum atropurpureum
Solanum cinnamomeum
Solanum erianthum
Solanum granulosoleprosum
Solanum mauritianum

2.499

2.345

-1.040
0.000



Solanum megalochiton
Solanum odoriferum
Solanum paniculatum
Solanum paranaense
Solanum pseudoquina
Solanum rufescens
Solanum sanctae-catharinae
Solanum scuticum
Solanum subsylvestris
Solanum swartzianum
Solanum variabile
Solanum sp. 1 (1)
Solanum sp. 2 (1)
Solanum sp. 3 (1)
Solanum sp. 4 (1)
Solanum sp. 1 (2)
Solanum sp. 2 (2)
Solanum sp. 3 (2)
Solanum sp. 1 (3)
Solanum sp. 1 (5)
Solanum sp. 1 (7)
Solanum sp. 1 (8)
Solanum sp. 2 (8)
Solanum sp. 3 (8)
Solanum sp. 1 (10)
Solanum sp. 2 (10)
Solanum sp. 3 (10)
Solanum sp. 4 (10)

-0.670
-0.670
-0.670
0.503

-0.333
-1.112
-1.112

1.396 — —

0.8427 — —

-0.818 — —
— -0.843 -1.101
— — -1.101
— — 0.055
— — -1.101

-0.919

-0.919

0.919
1.839
-0.919
0.00
0.000
-0.919

44



Solanum sp. 5 (10) —
Solanum sp. 1 (11) —
Solanum sp. 1 (12) —
Solanum sp. 1 (13) —
Solanum sp. 1 (14) —
Solanum sp. 2 (14) —
Solanum sp. 3 (14) —
Solanum sp. 4 (14) —
Solanum sp. 5 (14) —
Solanum sp. 6 (14) —
Solanum sp. 7 (14) —
Solanum sp. 8 (14) —
Vassobia breviflora —
Unidentified sp. 1 (8) —

-0.818

-1.101
-1.101

-1.040
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-0.881
-0.881
-0.264
-0.881
-0.264
-0.881
-0.264
-0.881

Urticaceae

Cecropia pachystachya —
Cecropia glaziovii 2.851
Cecropia hololeuca —
Cecropia sp. 1 (5) —
Cecropia sp. 1 (6) —
Cecropia sp. 1 (7) —
Cecropia sp. 1 (8) —

2.002

1.107

-0.357

-0.357

0.000

2.504

-0.264

1.054
-0.843
-0.843

0.0550
0.0550
-1.101

0.000

2.167
0.804
-0.557

0.000
0.919

0.970
0.970

Unidentified

Species 1 (3) —
Species 1 (5) —
Species 1 (6) —
Species 1 (10) —

1.211



Species 2 (10)
Species 3 (10)
Species 4 (10)
Species 5 (10)
Species 6 (10)
Species 1 (13)
Species 1 (14)

0.055
1.211
0.055
1.211
0.055

0.000
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0.881
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RESUMO

As interagBes estabelecidas entre frugivoros e frutos sdo influenciadas por mdaltiplos
fatores, sendo reconhecida a importancia da abundancia e dos atributos ecoldgicos das
espécies na estruturacdo das redes de mutualisticas. Enquanto tragos atuam permitindo
ou restringindo as interacOes par-a-par, as abundancias regulam as probabilidades de
encontro entre espécies, sendo esperado que as espécies mais abundantes interajam com
mais parceiros e com maior frequéncia. Porém a importancia relativa desses dois
mecanismos (abundancia e tracos) como determinantes do papel que as espécies
desempenham nas redes de dispersdo de sementes permanece pouco explorado. Neste
estudo nos utilizamos 20 redes de interagdo morcego-fruto na regido neotropical para
avaliar como a abundancia e os tracos ecoldgicos influenciam o papel (conectora dentro
do seu mddulo ou entre diferentes mddulos) que a espécie desempenha na rede. N0ssos
resultados evidenciam a importancia da abundancia como determinante do papel das
espécies de morcegos em redes de dispersdo de sementes. N@s atribuimos a esse resultado
o fato de todas as redes morcego-fruto apresentarem de duas a trés espécies
superabundantes, de frugivoros priméarios ou secundarios, que interagem com um maior
namero de plantas do que as outras espécies que compdem a rede. Também destacamos
que a pequena variacdo dos tracos morfoldgicos dos morcegos podem diminuir a
ocorréncia de interacbes proibidas devido a incompatibilidade morfoldgica, tornando

tracos morfoldgicos menos influentes sobre as interacdes neste sistema.

Palavras-chave Processos neutros, processos de nicho, frugivoria.



54

55

56

57

58

59

60

61

62

63

64

65

66

67

68

69

70

71

72

73

74

75

76

77

78

49

INTRODUCAO

Em comunidades ecoldgicas, espécies interagem umas com as outras de forma complexa,
formando redes de interagdes (Bascompte Jordano 2007; Hagen et al. 2012, Déttilo et al.
2016). Multiplos processos definem a estrutura dessas redes e o papel desempenhado
pelas espécies nas comunidades (e.g.Vazquez et al. 2009, Vizentin-Bugoni et al. 2014,
Sebastidn-Gonzélez 2017). Em redes mutualisticas envolvendo plantas e frugivoros
dispersores de sementes., em geral, poucas espécies concentram a maior parcela das
interacdes e desempenham papeis centrais, contribuindo de forma desproporcional para
estruturacdo da rede, enquanto a maior parte sdo consideradas especialistas e tendem a ter
papeis menos centrais na rede, e.g. periféricas (Dominguez-Garcia and Mufioz 2015,
Mello et al. 2015, Palacio et al. 2016). Distintos fatores (e.g. abundancias, tracos
ecoldgicos) influenciam no papel que uma espécie desempenha na rede (Schleuning et al.
2014, Sebastian-Gonzélez 2017) porém ainda é pouco compreendido a contribuicdo de
cada um desses fatores para os distintos sistemas de dispersédo de sementes (Chamberlain
and Holland 2009, Winfree et al. 2014, Mello et al. 2015, Gonzalez and Loiselle 2016,
Sebastidn-Gonzélez 2017).

Abundancias e tracos ecoldgicos sao mecanismos ndo-mutualmente exclusivos
reconhecidamente determinantes a estrutura de redes mutualisticas (e.g. Vazquez et al.
2009). Enquanto atributos bioldgicos (i.e morfoldgicos, fisioldgicos ou comportamentais)
atuam permitindo ou restringindo as interacdes par-a-par (processos baseado no nicho,
Maruyama et al. 2014, Vizentin-Bugoni et al. 2014), abundancias regulam as
probabilidades de encontro entre espécies, nos quais as espécies abundantes irdo interagir
com mais parceiros e com maior frequéncia, independentemente de suas diferencas
comportamentais e fenotipicas (Chamberlain and Holland 2009, Vazquez et al. 2009,

Winfree et al. 2014). Os tracos ecomorfologicos mais comumente utilizados para explicar



79

80

81

82

83

84

85

86

87

88

89

90

91

92

93

94

95

96

97

98

99

100

101

102

103

50

o papel funcional que dispersores desempenham na rede sdo grau de frugivoria que
normalmente é dividido em classes de acordo com a porcentagem de frutos encontrados
na dieta (i,e frugivoros obrigatorios, secundarios ou oportunistas) e massa corporal
(Chamberlain e Holland 2009; Sebastidn-Gonzélez 2017), sendo que a importancia de
cada traco difere entre os sistema e taxon estudado.

O papel funcional que uma espécie desempenha em redes mutualisticas pode ser
definido em pelo menos duas categorias baseado na sua contribui¢do para manter a coeséo
entre diferentes médulos ou a coesdo da rede como um todo: 1) module hubs séo espécies
altamente conectadas dentro do seu modulo, as quais promovem a resiliéncia do médulo
a perda de espécies (Bezerra et al. 2009) e 2) conectoras da rede, as quais conectam
diferentes modulos e consequentemente desempenham um importante papel na
manutenc¢do da coesdo da rede (Donatti et al. 2011). Sendo assim, é importante conhecer
os atributos que determinam o papel-chave que essas espécies desempenham nas redes
de dispersdo de sementes para compreender e mitigar possiveis impactos de sua perda.

Morcegos sdo importantes dispersores de sementes na Regido Neotropical,
interagindo com centenas de espécies de plantas (Lobova 2009). Além dos frugivoros
obrigatorios, espécies de outras guildas troficas, como por exemplo, insetivoros,
nectarivoros e carnivoros também se alimentam de frutos em diferentes proporgdes
(Munin et al. 2012, Sarmento et al. 2014). A participacdo de frugivoros obrigatorios e
ndo-obrigatérios, que apresentam uma consideravel variacdo nos tracos ecolégicos e
morfologicos, aumenta a diversidade funcional das redes morcego-fruto (Sarmento et al.
2014, Mello et al. 2015). Outra caracteristica das redes morcego-fruto é a ocorréncia de
poucas espécies hiper-abundantes ocupando posi¢des centrais enquanto a maioria das
especies sao periféricas (Laurindo et al. 2018), contudo ainda permanecem desconhecidos

o0s determinantes do papel das espécies de morcegos nas redes de dispersao de sementes.
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Aqui investigamos como abundancia e tracos ecomorfodgicos influenciam no
papel funcional exercido por morcegos em redes de disperséo de sementes. Utilizando 20
comunidades na regido Neotropical, testamos qual dessas variaveis exerce maior
contribuicdo para determinar o papel das espécies em redes de dispersdo de sementes.
NOs esperamos que a abundancia seja o principal fator para determinar o papel que as
espécies de morcegos desempenham nas redes de dispersdo de sementes, isto porque as
redes morcego-fruto apresentaram poucas espécies superabundantes que concentram a
maior parte das interagdes (Laurindo et al. 2018). Por outro lado, nds também esperamos
que entre os tracos ecoldgicos avaliados nesse estudo o grau de frugivoria exerca
influencia no papel das espécies, porque frugivoros obrigatorios tem maior dependéncia
de frutos se comparado a frugivoros ndo obrigatérios que se alimentam de frutos como
uma forma de complementar sua dieta (Mello et al. 2015). N6s esperamos uma menor
contribuicdo dos tracos morfolégicos como determinantes do papel das espécies devido
a menor variabilidade interespecifica nos tragos morfolégicos entre 0s morcegos

frugivoros (Murillo-Garcia and De la Vega 2018)

MATERIAIS E METODOS

Conjunto de dados

No6s compilamos e analisamos 20 redes de interagdo morcegos-fruto na Regido
Neotropical (Apéndice 1), distribuidas do México ao Brasil. Foram utilizadas seis redes
compiladas por Laurindo et al. (2018) e outros dez conjuntos de dados foram obtidos em
repositorios online, utilizando a combinag6es das seguintes palavras-chave (em inglés e
portugués): morcegos, frugivoria, dieta, rede de interacdo e dispersdo de sementes: Web
of Science (webofknowledge.com), Scientific Electronic Library Online (scielo.org),

Science  Direct  (sciencedirect.com),  Scopus  (scopus.com),  SpringerLink
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(link.springer.com), Wiley (onlinelibrary.wiley.com), Google Scholar
(scholar.google.com) e conjunto de dados de tese da CAPES
(capes.gov.br/servicos/banco-de-teses).

Adicionalmente, outras quatro redes foram obtidas por meio de trabalho de campo
realizado entre outubro de 2015 e dezembro de 2017, em quatro sitios na Area de Protecéo
Ambiental (APA) Serra da Mantiqueira, estado de S&o Paulo, Brasil (Appendix 2). Em
cada sitio, os morcegos foram capturados em duas campanhas de seis noites utilizando
oito redes de neblina de 12 x 3 metros. Cada sitio foi amostrado por 12 noites, sendo seis
na estacdo chuvosa e seis na seca. As amostras fecais foram coletadas diretamente nos
sacos de pano, onde os morcegos sdo colocados apds a captura. As amostras foram
acondicionadas em tubos plésticos individualizados contendo glicerina para posterior
triagem e identificagdo das sementes contidas.

Redes de interagdes quantitativas

Todos os conjuntos de dados usados neste estudo reportam frequéncias de
interacOes, estimada como 0 nimero de amostras fecais em que as sementes de uma dada
espécie de planta estavam presentes. Para construir as matrizes de interacGes, a
intensidade de interacdo (lij) foi definida como a propor¢do de amostras de uma espécie
de morcego j em que uma determinada espécie de planta i esteve presente. Essa medida
leva em consideracgdo, portanto, diferencas no nimero de unidades amostrais coletadas
para as diferentes espécies de morcegos, constituindo uma medidas relativa comparéavel
entre espécies dentro de uma comunidade e entre comunidades.

Papel das espécies na rede

Para definir os papeis das espécies, primeiro calculamos as métricas z e ¢

ponderadas para cada rede, ou seja, ao inves dos valores serem computados com base no

numero de links os célculos sdo baseado na intensidade de interagdo. A primeira meétrica
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calculada, z, é o numero padronizado de interacGes que uma especie i realiza dentro do
seu proprio médulo em comparagdo com outras espécies que ocupam este médulo. A

métrica z é definida como:

Kij —Kj
= X 100
’ ( SDy; )

onde Kij € o numero de ligacfes (grau) da espécie i com outras espécies em seu
préprio modulo k, e K; e SDKj sdo, respectivamente, a média e desvio padrdo do grau
dentro de todas as espécies do modulo k (Guimera e Amaral 2005, Guimera et al. 2007,
Olesen et al. 2007).

A segunda métrica calculada, c, representa a contribuicdo da espécie para a

conectividade entre modulos e é definida como:
< (e’
e=1- ; (ki)

onde ki é grau da espécie i e kit € o nimero de links de i para espécies no modulo
t. Os valores de ¢ sdo préximos de 1 quando os links sao distribuidos aleatoriamente entre
todos os médulos e 0 se todos os links estiverem dentro de um Gnico mddulo (Guimera e
Amaral 2005, Olesen et al. 2007).

Espécies com altos valores de ¢ e z sdo consideradas generalistas e possuem
muitas interacBes em toda a rede, tendo um importante papel seja conectando espécies
dentro de moédulos ou ligando diferentes mddulos. Por outro lado, espécies com baixos
valores de ¢ e z sdo consideradas espécies periféricas.

Tracos ecomorfoldgicos

Baseado em classificacGes prévias de grau de frugivoria dos morcegos na Regido
Neotropical (Mello et al. 2014; Fleming e Kress 2013, Lobova et al. 2009) classificamos

as especies de cada rede em: (1) espécies que se alimentam de frutos ocasionalmente

(filostomideos da sub-familia Phyllostomidae), (2) espécies que tem frutos como
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alimento secundario (subfamilia Glossophaginae e Lonchophyllinae) e (3) o frugivoros
obrigatdrios altamente dependentes de frutos (subfamilias Carolliinae e
Stenodermatinae). O segundo traco utilizado foi massa corpdrea, sendo este um
importante atributo para moldar as interagfes animal-fruto (Jordano 1995), pois ela
representa a demanda energética absoluta que os individuos necessitam para suas
atividade (Soriano, 2000). O terceiro traco utilizado foi relacionado a forma da asa, e n6s
utilizamos a medida de aspecto da asa (aspect ratio), que é calculada dividindo o quadrado
da envergadura da asa pela area da mesma. Esta medida é relacionada ao uso do habitat
e reflete no tipo de forrageamento e dieta das espécies de morcegos. Altos valores
indicam asas estreitas, maior eficiéncia aerodindmica e menor custo de energia durante o
voo (Marinello and Bernard 2014).

Os dados de abundancias relativas foram extraidos das publicacfes compiladas e
se referem a proporcéo de individuos de uma dada espécie em relagdo ao seu nimero total
de individuos capturados, usando redes de neblina. Os dados sobre peso e aspecto da asa
foram obtidos na literatura (Marinello and Bernard 2014, Garcia-Garcia et al. 2014) ou
no banco de dados do Laboratério de Diversidade e Sisteméatica de Mamiferos da
Universidade Federal de Lavras (LADISMA).

Analise de dados

Antes das analises estatisticas foi realizada a exploracdo dos dados a fim de avaliar a
distribuicdo, presenca de outliers, colinearidade e interdependéncia entre as amostras
(Zuur et al. 2010). Para explorar a distribuigdo e correlagdo entre as métricas de rede (c e
z) e abundancia de morcegos, nivel de especializacédo, peso e formato de asa utilizamos a
Anadlise de Componentes Principais (PCA) generalizada para dados com variaveis
continuas, categéricas e ordinais mistas (Hill e Smith 1976, Dray e Dufour 2007). A

correlacdo entre as métricas de rede c e z foi avaliada usando o coeficiente de correlacéo
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de Spearman, sendo considerada baixa (Spearman’s r = 0.20, P=0.001). A colinearidade
entre as variaveis preditoras (abundancia de morcegos, o nivel de especializagdo, 0 peso
e forma da asa) foram avaliados usando o fator de inflagdo da variancia (VIF), sendo
consideradas correlacionadas no caso de VIF> 3 (Tavares et al. 2016). As variaveis

preditoras apresentaram VIF <1.34, ndo sendo consideradas correlacionadas.

Para determinar os fatores mais importantes que influenciam o papel que as espécies
desempenham na rede (métrica c e z) usamos 0 método Random Forests. Os valores de ¢
e z foram considerados variaveis resposta em dois diferentes modelos; 1) com abundancia
de morcego, nivel de especializacao, peso, forma da asa, incluida como preditores e 2)
incluimos outras variaveis que podem influenciar nas métricas ¢ e z, sendo elas, a
identidade taxonémica (espécie), latitude da rede e a identidade da rede (Veja Material
Suplementar; Figura S1). Mais especificamente, os escores de importancia foram
calculados através da simulacdo de arvores de classificacdo condicional para estimar a
importancia de cada variavel preditiva em relacdo a variavel dependente (Hothorn et al.
2006). Os valores de todas as variaveis foram estimados com base nas permutacdes da
area sob a curva (AUC), indicada para dados desbalanceados (Janitza et al. 2013). As
variaveis sdo consideradas significativas se o seu valor for maior que o valor absoluto da

variavel com o menor valor (Lee et al. 2015)

Para avaliar o efeito da abundancia relativa das espécies de morcegos e tracos
ecomorfoogicos (nivel de especializagdo, peso e forma da asa) sobre ¢ e z, utilizamos
modelos mistos usando os Minimos Quadrados Generalizados (GLS). Seguindo
(Gonzalez-Castro et al. 2015), nds consideramos o GLS mais apropriado porgue 0s
valores das métricas de rede ndo seguem uma distribuicdo de dados que poderia atender
a suposicdes estatisticas (ndo normalidade e heterocedasticidade dos residuos) de outras

técnicas, como modelos mistos lineares generalizados e modelos mistos aditivos
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generalizados (Zuur et al., 2009). Devido a presenca da mesma espécie em mdaltiplas
comunidades, as identidade das espécies foi incluida como um termo de correla¢do nos
modelos para considerar os efeitos intragrupos na variavel resposta (Pinheiro e Bates,
2000). O efeito dos preditores nas variaveis resposta foi considerado significativo quando
P <0.05. O ajuste do modelo foi validado por meio de uma inspecéo visual da normalidade
residual e homocedasticidade (Zuur et al. 2010). As analises foram realizadas no software
R verséo 3.4.3, usando o pacote "ade4" para 0 PCA (Dray and Dufour 2007) ‘party’ para

estimar escores de importancia das variaveis e "nlme" para ajuste de GLS.

RESULTADOS

Nos analisamos o papel de 46 espécies de morcegos em 20 redes de interagdes
morcego-fruto compiladas de toda a regido Neotropical. O valor médio da métrica c foi
de 0.32 (méaximo = 0.77 e minimo = 0 SD = 0.27), enquanto z apresentou um valor médio
de -0.0003 (mé&ximo = 1.30 e minimo = -1.37, SD = 0.61).

Os dois primeiros eixos da Analise de Componentes Principais para dados
continuos e categdricos mistos explicaram juntos 49,52% da variabilidade nos dados,
incluindo métricas c e z e tracos ecoldgicos (Figura 1). Ambas as métricas de rede estdo
fortemente correlacionadas com a abundancia de morcegos, sendo que, altos valores de ¢
e z, em geral, foram associados a alta abundancia de frugivoros especialistas, como
Artibeus toltecus, A. jamaicensis e Carollia castanea, e também de frugivoros
secundarios com Glossophaga morenoi e G. soricina, enquanto valores baixos dessas
métricas estdo relacionados a alta abundancia de espécies de morcegos frugivoros
oportunistas como Lophostoma silvicolum, Trachops cirrhosus e Trinycteris nicefori

(Figura 1).
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Figura 1. Diagrama de ordenacéo para a relacdo entre métricas de rede de morcegos (c e
z), tracos ecoldgicos (grau de frugivoria, peso e aspecto da asa) e abundancia. O diagrama
foi obtido com uma Analise de Componentes Principais para dados continuos, categoricos
e ordinais mistos. Apenas as espécies de morcegos mais correlacionadas com os dois
primeiros eixos (escores de correlacdo> 1) sao mostradas no diagrama de ordenacéo.

Os modelos de minimos quadrados generalizados (GLS) indicam que a
abundancia de espécies de morcego tem um efeito geral positivo porém ndo linear no
papel que as espécies desempenham nas redes (P <0,01) (Tabela 1 e Figura 2). A latitude
também apresentou efeito significativo na métrica c.

Tabela 1. Variaveis e parametros dos modelos de minimos quadrados generalizados para

métricas de redes de frutos de morcego como funcGes de diferentes variaveis. Em negrito
as relacdes significativas.

Variavel Preditores B S.E. P-value
Resposta
c Intercept 040 0.26 0.12
Abundancia 0.01 0.00 <0.01
Grau de Frugivoria 0.06 0.03 0.09
Massa 0.00 0.00 0.26
Aspecto da Asa -0.05 0.04 0.21

Latitude 0.00 0.00 0.02
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z Intercept 0.10 0.62 0.88
Abundancia 0.01 0.00 <0.01
Grau de Frugivoria 0.15 0.08 0.07
Aspecto da Asa -0.10 0.09 0.28
1.09 1.04 1.04
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Figura 2. Respostas e intervalor de confianca de 95% (areas sombreadas) das métricas e
z para a abundancia de espécies de morcegos e latitude.

Discussao

Estudos recentes indicam que os tragos funcionais, em especial grau de frugivoria
seria 0 principal determinante dos papeis desempenhados por espécies em redes de
dispersdo de sementes (Sarmento et al. 2014, Mello et al. 2015, Sebastian-Gonzalez
2017). Nossas andlises utilizando um amplo conjunto de dados de interacbes morcego-
fruto na regido neotropical, por outro lado revelam o papel exercido pela abundéancia.
Esse resultado concorda com estudos realizados com redes mutualisticas planta-
polinizador (Winfree et al. 2014), formiga-planta (Chamberlain et al. 2010) e de disperséo
de sementes por aves (Donoso et al. 2017) o que sugere que a neutralidade (Vazquez et
al. 2007, 2009) é o principal processo para estruturar as interacdes entre as espécies de
morcegos e frutos na regido Neotropical. A importancia da abundancia ou dos atributos
biologicos para determinar a ocorréncia das interacdes pode estar relacionado a
caracteristicas especificas do taxon, Vizentin-Bugoni et al. (2018) propGe a hipotese do
neutral-niche continuum model, na qual a diversidade de caracteristicas funcionais da

comunidade pode determinar a importancia de cada processo (neutralidade ou nicho).
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NOs destacamos que o forte papel exercido pela abundancia dos dispersores nas
interacdes entre pares era esperado em nosso sistema, em parte, pelo fato das redes
morcego-fruto apresentaram poucas espécies superabundantes e amplamente distribuidas
que chegam a corresponder a 70-80% de todos os individuos da rede, enquanto a maioria
das espécies sdo raras (Apéndice 3). Sendo assim, é esperado que essas espéecies interajam
com um maior nimero de plantas, desempenhem um papel mais importante na rede
(Véazquez et al. 2007). E provavel que em sistemas com uma menor variagio entre a
abundancia das espécies, aumente também a possibilidade de identificar interacdes
proibidas devido a incompatibilidades morfolégicas ou na distribuicdo temporal
(phenological overlap), o que pode evidenciar uma maior importancia dos tragos
(Vizentin-Bugoni et al. 2014).

N&o encontramos relacdo entre os tracos ecomorfologicos e o papel que as
espécies desempenham nas redes, o que pode ser associado a baixa variabilidade
interespecifica nos tracos morfoldgicos entre os morcegos frugivoros (Murilo-Garcia and
De la vega, 2018). Em aves, grupo com uma grande variacdo em tracos fenotipicos tais
como largura e comprimento do bico, forma da asa e massa corporal ( Kissling et al. 2009,
Sebastian-Gonzalez 2017). o acoplamento morfolégico (e.g. didmetro do fruto e largura
do bico de aves) é considerado um importante determinante das interacBes ave-fruto
(Jordano et al., 2009; Gonzalez-Castro et al. 2015). Essa explicacdo € coerente com a
hip6tese do neutral-niche continuum model que prevé elevada importéncia relativa das
abundéancias em sistemas nos quais a diversidade funcional é reduzida e portanto existem
menos oportunidades para restricbes impostas por desacoplamentos nos atributos e
distribuicbes espaco-temporais entre possiveis parceiros (Vizentin-Bugoni et al. 2018)

Diferente de sistemas mais especializados como polinizador-planta, onde tragos

morfologicos exercem um importante papel na estruturacdo das interacdes devido a
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acoplamento morfoldgico (Vizentin-Bugoni et al. 2014, Sazatornil et al. 2016), as redes
morcego-fruto sdo mais generalizadas (Munin et al. 2012, Laurindo et al. 2017). Apesar
das preferéncias alimentares (Andrade et al. 2013) é comum morcegos frugivoros
compartilharem recursos alimentares, isto porque, as plantas quiroptecéricas ndo impdem
restricbes morfologicas ao acesso de diferentes espécies espécies. Munin et al (2012) em
seu estudo relata o consumo de Ficus por oito espécies de morcegos, sendo cinco
frugivoros primarios, um frugivoro secundério e dois frugivoros oportunistas.

A baixa correlagdo entre espécies conectoras de médulos e espécies hubs do
maodulo indica a baixa redundancia entre os papéis exercidos pelas espécies de morcegos
nas redes. 1sso sugere que diferentes espécies desempenham os papéis de manter a coesao
dentro médulo ou ligar os mddulos que compde a rede. Uma das possiveis implicacdes
dessa complementaridade é importante para manter a robustez da rede no caso de extin¢éo
de espécies. Por exemplo, a extin¢do de uma espécie responsavel por conectar diferentes
maodulos (alto valor de c) pode aumentar a modularidade da rede ja que a conexao entre
maodulos seria comprometida, mas teria um impacto menor na estrutura interna de cada
maodulo (Donatti et al. 2011). Por outro lado, a extingdo de uma espécie responsavel por
manter a coesdo dentro modulo (alto valor de z), pode fazer com que seu moédulo seja
fragmentado ou perdido, tendo, porém, um impacto menor na estrutura geral da rede
(Donatti et al. 2011). Frugivoros primarios, principalmente do género Artibeus, tiveram
grande importancia para manter a coesdo da maioria das redes atuando na ligacdo de
modulos, enquanto frugivoros secundarios do género Glossophaga frequentemente
desempenharam o papel de manter a coesédo dentro do maédulo.

A latitude apresentou uma influéncia significativa na espécies que conectam maodulos,
Dalsgaard et al. (2017) trabalhando com redes aves-frutos, encontrou uma maior

proporcdo de frugivoros obrigatérios que compartilham uma grande diversidade de
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frutos, formando redes mais generalizadas na regido tropical do que em altas latitudes. E
esperado que mudancas na especializacdo influenciem o papel que as espécies
desempenham nas redes, o maior nimero de frugivoros generalistas na regido tropical
pode refletir em uma maior riqueza de espécies-chaves, mantendo as redes mais coesas e
mais dificeis de serem fragmentadas no caso de perda de espécies (Olesen et al. 2007,

Donatti et al. 2011).

Em resumo nossos resultados destacam a importancia da abundancia para definir o papel
das espécies de morcegos em redes de dispersdo de sementes na regidao Neotropical. Nds
atribuimos a esse resultado o fato de todas as redes apresentarem de duas a trés espécies
superabundantes que interagem com um maior numero de plantas do que as outras
espécies registradas na rede. A importancia da abundéncia e dos tragos bioldgicos como
determinantes das interagdes mutualisticas e do papel que as espécies desempenham nas
redes varia entre distintos sistemas. Essas diferencas podem ser atribuidas a
caracteristicas especificas do taxon estudado, como por exemplo, a variabilidade
interespecifica na morfologia de frutos e nos aparatos bucais de dispersores, que podem
gerar um maior ou menor namero de restri¢ces, além da distribuicdo da abundancia
relativa das espécies. Sendo assim € necessario investigar os determinantes em diferentes

taxons e também em regides distintas.
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Figure S1 Figura 2. Ordenacdo das varidveis segundo sua importancia relativa, estimada
pelo método de random forests, para predizer as métricas da rede de frutos do morcego
(c e 2). As variaveis significativamente importantes sdo as que cortam a linha tracejada.
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Appendix 1. References of the datasets of bat-fruit networks used in this study.
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Dataset de interacdo morcego-fruto obtidos no municipio de Piquete/SP (coordenadas -

22.599; -45.221).
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Dataset de interacdo morcego-fruto obtidos no Parque municipal Trabiju no municipio
de Pindamonhangaba/SP (Coordenadas: -22.841; -45.521).
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Dataset de interagdo morcego-fruto obtidos na RPPN Rendpolis no municipio de Santo

Antdnio do Pinhal/SP, coordenadas: -22.804; -45.625.
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N_identificada 11.11 0 0 O 0 O
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Appendix 3 — Dados de abundancia relativa, grau de frugivoria, métricas c e z, massa

corporal, aspecto da asa, de todas as espécies analisadas. Latitude de cada rede

utilizada nas analises.

Grau
de
Frugi Massa [ Aspecto
Espécies Abundancia | voria C z |Corporal[da Asa |Rede| Latitude
Artibeus 19.72722222
lituratus 12.0155 3 [0.375( 0.707 70 6.253 22222
Artibeus 19.72722222
fimbriatus 3.1008 3 0 0 65.5 6.36 22222
Artibeus = | 19.72722222
obscurus 3.4884 3 0 0 48 6.44 § 22222
Carollia S | 19.72722222
perspicillata 64.7287 3 (0519 O 16 6.22 g 22222
3 -
Platyrrhinus < | 19.72722222
lineatus 1.9380 3 0 0 24 7.48 22222
Sturnira 19.72722222
lilium 12.0155 3 [0.498(-0.707 22 6.27 22222
Vampyressa 19.72722222
pusilla 2.7132 3 (0375 O 9 6.11 22222
Artibeus 8.247938888
lituratus 10.231 3 0.57 | 0.866 70 6.253 | 88889
o
IS -
Artibeus s | 8.247938888
fimbriatus 27.233 3 [0.612( 0.866 65.5 6.36 S 88889
(<5}
X -
Artibeus 8.247938888
planirostris 4.179 3 [0.444|-0.866 64 6.4 88889
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8.247938888

Carollia

perspicillata 28.963 0.357| 0.707 16 6.22 88889

Glossophaga 8.247938888

soricina 3.890 0.5 |-0.577 11 6.47 88889

Phyllostomus 8.247938888

discolor 1.585 0 [-0.577 40 6.93 88889

Platyrrhinus 8.247938888

lineatus 4.467 0.444] 1.154 24 7.48 88889

Platyrrhinus 8.247938888

recifinus 1.729 0.4441-0.866 20 8.08 88889

Sturnira 8.247938888

lilium 17.723 0.37 | -0.707 22 6.27 88889

Artibeus

lituratus 52.693 0.58 1 70 6.253 -22.82222222

Chiroderma

doriae 2.108 0 0 34 7.11 -22.8222222?2

Carollia

perspicillata 8.197 0375 O 16 6.22 -22.8222222?2

Glossophaga g

soricina 3.279 0 -1 11 6.47 & -22.82222222

Phyllostomus «©

discolor 2.810 0 [-0.707 40 6.93 If -22.82222222

Platyrrhinus

lineatus 12.412 0.5 0 24 7.48 -22.82222222

Pygoderma

bilabiatum 6.323 0.666| O 22.5 6.3 -22.82222222

Sturnira

lilium 12.178 0.718] 0.707 22 6.27 -22.82222222

Artibeus

lituratus 57.443 0.277] 1.154 70 6.253 -22.6

Artibeus

fimbriatus 5.663 0 [-0.577| 65.5 6.36 - -22.6

Carollia g

perspicillata 31.553 0296 O 16 6.22 g -22.6

Platyrrhinus é

recifinus 3.398 0 [-0.577 20 8.08 & -22.6

Sturnira

lilium 0.162 0 0 22 6.27 -22.6

Vampyressa

pusilla 1.780 0 0 9 6.11 -22.6
£s X

Artibeus 5 | 21.40859031

lituratus 32.353 0.66 0 70 6.253 | 5 © 66667
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21.40859031

Artibeus

fimbriatus 2.731 0.5 [-0.707| 65.5 6.36 66667
Chiroderma 21.40859031
doriae 0.420 0 0 34 7.11 66667
Carollia 21.40859031
perspicillata 13.025 0277 O 16 6.22 66667
Platyrrhinus 21.40859031
lineatus 2.311 0.625] 0.707 24 7.48 66667
Platyrrhinus 21.40859031
recifinus 1.050 0 0 20 8.08 66667
Pygoderma 21.40859031
bilabiatum 0.630 0 [-0.707| 225 6.3 66667
Sturnira 21.40859031
lilium 47.479 0.567| 0.707 22 6.27 66667
Artibeus

lituratus 1.299 0.611]-0.577 70 6.253 10.431231
Artibeus

jamaicensis 10.390 0.666| 1.12 64 6.05 10.431231
Chiroderma

villosum 1.181 0 -0.8 24 6.36 10.431231
Carollia

perspicillata 15.939 0.437| 0.22 16 6.22 10.431231
Carollia .

castanea 23.967 0.185]| 0.71 13 5.2 5 10.431231
Carollia 8_,

sowelli 24.439 0.278]| 1.077 17.5 5.83 = 10.431231
Dermanura sp 8.264 0.639-0.636 S | 10.431231
Glossophaga §

commissarisi 9.681 0.625( 1.154 10.8 5.79 - 10.431231
Hylonycteris S

underwoodi 0.590 0 [-0.577 8 q';_)_ 10.431231
Phylloderma S

stenops 0.236 0 0 48 6.22 10.431231
Uroderma

bilobatum 0.826 0.4441-0.707 16 6.3 10.431231
Vampyressa

pusilla 0.472 05 [-1.371 9 6.11 10.431231
Vampyressa

nymphaea 1.181 0.64 | 0.707 7 5.93 10.431231
Platyrrhinus

helleri 1.535 0 |[-032]| 17.56 6.46 10.431231
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Artibeus 17.06944444
lituratus 11.907 0.64 | 0.866 70 6.253 44444
Artibeus 17.06944444
intermedius 17.531 0.693| 0.866 65 44444
Artibeus 17.06944444
jamaicensis 10.665 0.74 0 64 6.05 44444
Chiroderma 17.06944444
villosum 0.219 0.444 0 24 6.36 :‘-‘3? 44444
Carollia Q | 17.06944444
perspicillata 8.254 0.18 | -0.866 16 6.22 }g 44444
Carollia ‘£ | 17.06944444
brevicauda 5.844 0.165]| 0.866 15 6.13 - 44444
T |17.06944444
Dermanura 19.576 0.402 | -0.866 i 44444
Glossophaga S [17.06944444
soricina 4.237 0.375[-0.866 11 6.47 44444
Platyrrhinus 17.06944444
helleri 0.584 0.5 |-0.866 | 17.56 6.46 44444
Sturnira 17.06944444
lilium 19.284 0.277] 0.866 22 6.27 44444
Uroderma 17.06944444
bilobatum 1.899 07221 0 16 6.3 44444
Artibeus
lituratus 8.130 0 0 70 6.253 -21.7
Artibeus
fimbriatus 0.542 0 0 65.5 6.36 -21.7
Carollia s
perspicillata 9.485 0.345( O 16 6.22 5 -21.7
Platyrrhinus T—U’
lineatus 11.111 0.5 0 24 7.48 ® -21.7
Platyrrhinus =
recifinus 2.168 0 0 20 8.08 | S -21.7
Sturnira
lilium 65.583 0.625| 0 22 6.27 -21.7
Vampyressa
pusilla 2.981 0 0 9 6.11 -21.7
Artibeus 19.56666666
lituratus 3.571 0.375| O 70 6.253 | __ 66667
N
N -
Artibeus & | 19.56666666
jamaicensis 57.563 0.693]| 0.707 64 6.05 = 66667
o -
Carollia = | 19.56666666
perspicillata 1.471 0.5 0 16 6.22 § 66667
Glossophaga 19.56666666
soricina 10.294 0.625| O 11 6.47 66667
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19.56666666

Lophostoma
silvicolum 3.046 0.66 0 30 5.28 66667
Phyllostomus 19.56666666
discolor 1.050 0 [-0.707 40 6.93 66667
Phyllostomus 19.56666666
hastatus 0.840 0.5 0 85 7.12 66667
Platyrrhinus 19.56666666
lineatus 11.029 0.611| O 24 7.48 66667
Sturnira 19.56666666
lilium 11.134 0.72 0 22 6.27 66667
Artibeus 4147777777
fraterculus 54.215 0524 1 26 77778
Artibeus 4147777777
jamaicensis 2.810 0.5 0 64 6.05 77778
Carollia o | 4147777777
perspicillata 2.314 0571] 0 16 6.22 § 77778
Carollia S | 4aar777777
brevicauda 8.264 0375 0 15 6.13 < 77778
> -
o
Glossophaga Z | 4247777777
soricina 14.876 0.5 -1 11 6.47 77778
Platyrrhinus 4147777777
matapalensis 0.661 0 0 20 77778
4147777777
Sturnira luisi 16.860 0.42 0 12 77778
Artibeus 19.15555555
lituratus 1.053 0 [-0.577 70 6.253 55556
Artibeus S | 19.15555555
planirostris 4.211 0 |1.154 64 6.4 2 55556
o
= -
Chiroderma & | 19.15555555
doriae 2.105 0 [-0.577 34 7.11 55556
Carollia 19.15555555
perspicillata 28.947 0.448] 0.132 16 6.22 55556




Glossophaga
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19.15555555

soricina 11.579 0 |-1.059 11 6.47 55556
Platyrrhinus 19.15555555
lineatus 25.263 0.666| O 24 7.48 55556
Sturnira 19.15555555
lilium 26.842 0.37 | 0.927 22 6.27 55556
Artibeus 16.76166666
lituratus 2.878 0 0 70 6.253 66667
Artibeus 16.76166666
jamaicensis 43.453 0.775( O 64 6.05 66667
Artibeus 16.76166666
phaeotis 1.439 0 0 1245 | 589 | ©o 66667
Artibeus Q | 16.76166666
toltecus 24.029 0.666| O 15 5.85 T_; 66667
Carollia = | 16.76166666
sowelli 23.309 0.65| 1.12 17.5 5.83 N 66667
Carollia S [16.76166666
subrufa 0.719 0 0 18.2 5.52 615 66667
Choeroniscus S | 16.76166666
godmani 0.144 0 0 11.3 6.07 =2 66667
Glossophaga 2 116.76166666
morenoi 2.302 0.444 0 10.8 5.97 66667
Sturnira 16.76166666
lilium 0.863 0 -0.32 22 6.27 66667
Sturnira 16.76166666
ludovici 0.863 0.375| -0.8 20.1 5.97 66667
Artibeus 8.204656417
lituratus 10.2632 0.625| 0.216 70 6.253 11116
Artibeus 8.204656417
fimbriatus 42.3684 0.734] 0 65.5 6.36 11116
Artibeus S | 8.204656417
planirostris 3.5526 0.666 [ -0.783 64 6.4 I 11116
(]
o _
Carollia @ | 8.204656417
perspicillata 15.1316 0.656| 0 16 6.22 11116
Glossophaga 8.204656417
soricina 8.2895 0 1.3 11 6.47 11116
Phyllostomus 8.204656417
discolor 0.5263 0 [-0.783 40 6.93 11116




78

8.204656417

Platyrrhinus
lineatus 9.2105 0 0 24 7.48 11116
Sturnira 8.204656417
lilium 10.6579 0617 O 22 6.27 11116
Artibeus 8.145472222
lituratus 3.412 0 0 70 6.253 22222
Artibeus 8.145472222
fimbriatus 12.580 0.444| -1 65.5 6.36 22222
Artibeus 8.145472222
planirostris 29.638 0.666( O 64 6.4 22222
Carollia 8.145472222
perspicillata 8.102 0561 O 16 6.22 ~ 22222

o

S -
Glossophaga S | 8.145472222
soricina 15.565 0.56 | 1.154 11 6.47 U%) 22222
Lonchophylla 8.145472222
mordax 6.397 0.5 |-0.577 9 22222
Platyrrhinus 8.145472222
lineatus 19.190 0.5 1 24 7.48 22222
Sturnira 8.145472222
lilium 1.066 0 0 22 6.27 22222
Trachops 8.145472222
cirrhosus 4.051 0 |-0.577 35 5.83 22222
Artibeus 19.48333333
lituratus 24.706 0.56 | 1.154 70 6.253 33333
Artibeus g 19.48333333
fimbriatus 9.412 0.5 [-0.577| 65.5 6.36 < 33333
Chiroderma = | 19.48333333
doriae 1.176 0 0 34 7.11 @ 33333

& -

>
Carollia S| 19.48333333
perspicillata 37.647 0 |0.707 16 6.22 33333
Platyrrhinus 19.48333333
lineatus 10.588 0 [-0.577 24 7.48 33333
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19.48333333

Platyrrhinus
recifinus 4.706 0 0 20 8.08 33333
Sturnira 19.48333333
lilium 11.765 0 |-0707| 22 6.27 33333
errso'i'('j‘”ata 22.50999232
persp 25.625 0444|0701 | 16 6.22 70988
ﬁtl‘ﬂrr:]”a 22.50999232
325 0625| 0 22 6.27 70988
ﬁtrlj'rt;‘i‘dz 22.50999232
15 056 | 0.783 | 70 6.253 | — 70988
o -
pripeus £ | 2259999232
5 0 |0783] 655 636 | = 70988
[72] -
Pygoderma T | 2250999232
bilabiatum 3.125 0.666(-1.305| 22.5 63 | = 70988
(9] -
Platyrrhinus 3 99 50999232
lineatus 3 '
1.875 0444|-0261| 24 748 | = 70988
D- -
Platyrrhinus 99 50999232
recifinus 3.75 05 | 0 20 8.08 70988
Glossophaga 2950999232
soricina 10.625 o |-0707| 11 6.47 70988
Vampyressa 2250999232
pusilla 25 0 0 9 6.11 70988
8 -
A:(())#rrg i < | 22.80460931
geoniToy 10 0o | 0 15 65 | E | 84388
o -
Carollia n
perspicillata 'cgcs 22.80460931
19 0444| 0 16 622 | § 84388
o -
Glossophaga 2
P = | 22.80460931
3 0 0 11 647 | £ 84388
[a -
Platyrrhinus k) 29 80460931
lineatus 3 0 |o707| 24 748 | 2 84388
(@]
ﬁtl‘i‘l:;'ra < | 22.80460931
53 056| 0 22 627 | & 84388
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P 12 0 |-0.707| 64 6.4 84388
ﬁtrlj'rt;‘i‘dz 23.07222922
02.22922222 056 | 0.707 | 70 6.253 7528
) = -
b 2 | 23.07222922
4259259259 0722|-0707| 22 627 | E 7528
o -
Carollia n
lIe 8 | 23.07222922
perspicillata | 11 11111111 032 0707 | 16 | 622 | § | 7528
D_ -
Eﬁgg?&ﬁ&a % 23.07222922
3.703703704 0 0 225 6.3 2 7528
. < -
Artibeus ()
eus 2 | 23.07222922
planirostris | 7 107407407 0 |0707| 64 64 | S 7528
‘®
(7] -
o
Sﬁiﬁﬁghaga 2 | 23.07222922
7.407407407 0o [-0707| 11 6.47 | S 7528
:Di:]aeg’tg?'”“s 23.07222922
5555555556 0 |-0707| 24 7.48 7528
Carollia )
perspicillata 22.84155017
64.28571429 0612| 0 16 6.22 44786
ﬁ{&ﬁﬂz 8 | 22.84155017
10.71428571 0716|0707 | 70 6.253 | S 44786
Alratint??g:tris ;.,_ 22'841-55017
P 3.571428571 0 |-0707| 64 64 | 3 44786
©
ﬁ:\aeg’trursh'”us o | 22.84155017
4.464285714 0 0 24 7.48 § 44786
(@)] -
c
Sﬁscsiﬁghaga S | 22.84155017
1785714286 0 0 11 6.47 é 44786
. © -
ﬁﬁf&;‘ra 2 | 22.84155017
14.28571429 0444| 0 22 627 | & 44786
E;‘;’t';?jgomus 22.84155017
0.892857143 0 0 85 7.12 44786
] e — -
carolia £ 5| 9.000564727
Persp 75.37473233 0475| 1.154 | 16 622 | & © 7832
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9.090564727
7832

9.090564727
7832

9.090564727
7832

9.090564727
7832

9.090564727
7832

9.090564727
7832

9.090564727
7832

9.090564727
7832

9.090564727
7832

Rhinophylla_p

umilio 3.74732334 0244|1154 | 95 | 6.2
Artibeus

fimbriatus | 3 319057816 0375|1154 | 655 | 636
Artibeus

lituratus 2569593148 05 |-0577| 70 | 6.253
Artibeus

cinereus 5.032119914 0.666| O 17| 619
Trachops

cirrhosus 1,605995717 0.666|-0577| 35 5.83
Artibeus

planirostris 1.605995717 0 |-0577 64 6.4
Artibeus

obscurus 1.82012848 0.5 0 48 6.44
Glossophaga

soricina 1284796574 05 |-0577| 11 | 647
Platyrrhinus

lineatus 0.749464668 0 |-0577| 24 | 7.48
Trinycteris

nicefori 0.535331906 0 |-0577]| 82 | 504
Phyllostomus

elongatus |5 355460385 0] 0 42 6.6

9.090564727
7832

9.090564727
7832
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CONSIDERACOES FINAIS
Essa tese teve como objetivo central o estudo dos padrdes e processos que determinam as

interacdes morcegos-frutos na regido tropical. No capitulo 1 demonstrou-se que a
estrutura das redes morcego-fruto na Floresta Atlantica do Sudeste brasileiro se mantem
similar tanto em ambientes preservados (acima de 1000ha) como em fragmentos
florestais menores (menos que 500ha). As redes apresentam uma estrutura aninhada,
modular e com alta especializacdo complementar em ambos os ambientes. Atribui-se a
esse resultado a presenca de um nucleo generalista formado por poucas espécies de
plantas e morcegos que estdo presentes nos dois ambientes e contribuem para manutencao
do padrédo estrutural da rede. Contudo destaca-se os efeitos negativos da perda de habitat
nas interagdes morcego-fruto, como por exemplo, a dieta mais restrita de morcegos em
ambientes fragmentados, consequentemente, uma menor riqueza de sementes s&o
dispersas nesses ambientes, 0 que a médio e longo prazo pode resultar em impactos
negativos na dindmica florestal e no funcionamento do ecossistema.

No capitulo 2 analisou-se 20 redes de interacdo morcego-fruto da regido tropical, com o
objetivo de avaliar a importancia de tracos ecomorfoldgicos e da abundancia das espécies
como determinantes do papel que cada espécies desempenha na rede. Demonstrou-se uge
que a abundancia das espécies € o principal determinante do papel funcional das espécies
nas redes morcego-fruto. Sendo o fator mais importante tanto para as espécies que atuam
como conectoras de diferentes médulos da rede, como espécies que atuam como
conectoras dentro do seu modulo. Atrabuiu-se a esse resultado o fato de todas as redes
morcego-fruto apresentarem de duas a trés espécies frugivoras primarios ou secundarias
superabundantes, e destaca-se a menor variabilidade dos tracos morfolégicos dos
morcegos filostomideos em compara¢do com outros taxons, como aves frugivoras e
nectarivoras. A menor variabilidade dos tragos morfolégicos podem diminuir a
ocorréncia de interacBes proibidas devido a incompatibilidade morfoldgica, tornando
tracos morfoldgicos menos influentes sobre as interagdes neste sistema. Esta explicacao
é coerente com a hipdtese do neutral-niche continuum model que prevé elevada
importancia relativa das abundancias em sistemas nos quais a diversidade funcional é
reduzida contundo essa hipotese ainda carece de testes empiricos.

Por fim os resultados aumentam o conhecimento sobre como estdo organizadas as redes
de interagcBes morcego-fruto e como esse sistema responde a perda de habitat, além de

demonstrar a importancia da abundancia das espécies para manter a organizagédo da rede.



