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Resumo
A maior parte dos estudos em ecologia trata individuos coespecificos como
equivalentes. No entanto, tem sido crescente o nimero de estudos que verificaram que
os individuos de uma mesma populacdo podem utilizar diferentes subconjuntos do total
de recursos utilizados por sua populagéo, o que foi definido como especializagédo
individual. Morcegos frugivoros sdo importantes dispersores de sementes e a
especializacdo individual no uso do espaco e na dieta traz consequéncias para essa
funcdo ecoldgica. No presente estudo verificamos a presenca de variacao interindividual
no uso do espaco e de especializacdo individual na dieta no morcego frugivoro Sturnira
lilium e investigamos possiveis mecanismos dessa variagdo. Para isso, 28 individuos
adultos foram capturados em rede de neblina e marcados com radiotransmissores
monitorados por meio de receptores fixos (“dataloggers”) distribuidos pela area de
estudo de acordo com caracteristicas da paisagem. Estudamos a dieta desses mesmos
individuos a partir de amostras fecais, com foco na anélise das sementes presentes e
amostras de pelos por meio de analise de is6topos estaveis de carbono e nitrogénio. Para
investigar um possivel mecanismo gerador dessa variacao, estabelecemos a ordem de
preferéncia dos itens alimentares para cada individuo, por meio da razdo entre o
conteido energético e o tempo de manipulacdo de cada recurso (Teoria de
Forrageamento Otimo). Para isso, realizamos experimentos com 30 individuos para
medir o tempo de manipulacéo dos recursos. Também medimos o contetdo energético
dos frutos. Encontramos variacao interindividual no uso do espaco e movimento
sumarizada em sindromes de movimento: individuos generalistas de habitat associados
com frutos de Piper e individuos especialistas em areas abertas associados com frutos
de Solanum. Verificamos que os individuos variam principalmente no consumo de
insetos, com individuos muito frugivoros e individuos onivoros. A analise de isétopos
estaveis indicou que o fruto mais consumido pelos individuos, Solanum, nao foi o fruto
mais rentavel energeticamente segundo os experimentos para metade dos individuos,
para os quais o fruto mais rentavel foi Piper. I1sso pode acontecer por competicdo
interespecifica, uma vez que existem outras espécies de morcegos que consomem 0s
mesmos recursos. Estes resultados sugerem que a diferenca na ordem de preferéncia dos
recursos, somada a competicdo interespecifica e caracteristicas comportamentais
parecem ser 0s mecanismos geradores dos padrdes de movimento e uso do espaco
observados nesta popula¢édo do morcego frugivoro S. lilium em uma paisagem

fragmentada.



Abstract
Most ecology studies treat co-specific individuals as equivalents. However, there has
been a growing number of studies that have verified that individuals from the same
population can use different subsets of the total resources used by their population,
which has been defined as individual specialization. Fruit bats are important seed
dispersers and individual specialization in space use and diet can have consequences for
this ecological function. In the present study we verified the presence of interindividual
variation in the use of space and individual specialization in the diet of the fruit bat
Sturnira lilium and investigated possible mechanisms that trigger this variation. To that
end, 28 adult individuals were captured in mist net and tagged with radio transmitters
monitored by fixed receivers ("dataloggers™) distributed in the study area according to
landscape characteristics. We studied the diet of these same individuals from fecal
samples, focusing on the analysis of the seeds present, and hair samples for stable
isotope analysis of carbon and nitrogen. In order to investigate mechanisms that
generate such variation, we established the rank preference for each individual, as the
ratio between the energy content and handling time of each resource (Optimal Foraging
Theory). For this, we performed experiments with 30 individuals to measure handling
time. We also measured the energy content of the fruits. We found interindividual
variation in space use and this variation was summarized in two movement syndromes:
habitat generalist individuals associated with Piper fruits and individual specialized in
open areas associated with Solanum. We found that individuals vary mainly in insect
consumption, with extremely frugivorous individuals and omnivorous individuals.
Stable isotope analysis indicated that the fruit most consumed by all individuals,
Solanum, was not the most profitable fruit according to the experiments for half the
individuals, for which the most profitable fruit was Piper. This can be pushed by
interspecific competition, since there are other species of bats that consume the same
resources. These results suggest that the difference in the rank preferences for resources,
together with interspecific competition and behavioral characteristics, seem to be the
mechanisms that generate the patterns of movement and space use observed in this

population of the frugivorous bat S. lilium in a fragmented landscape.
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Capitulo 1 - Introducéo Geral

A teoria de nicho tem sido usada para estudar a ecologia de espécies ou de
populacgdes locais, tratando individuos coespecificos como ecologicamente equivalentes
(LEIBOLD, 1995). Por exemplo, a maioria dos modelos de competicdo intraespecifica e
dindmica predador-presa sup@e que individuos da mesma espécie atuam de maneira
idéntica (ROUGHGARDEN, 1979). Essa simplificagdo teodrica tem convivido com a
percepcao empirica de que individuos de uma mesma populacéo podem diferir
ecologicamente em funcéo do sexo, da idade, e mesmo dentro desses grupos
demograficos. Por exemplo, Estes et al. (2003) estudaram os habitos alimentares de
uma populacdo de lontras marinhas, Enhydra lutris, na Califérnia - EUA, e observaram
que a populacdo consumia uma ampla variedade de recursos alimentares, incluindo
abalones, ouricos-do-mar, caranguejos e estrelas-do-mar. No entanto, cada individuo
preferia e consumia principalmente apenas um desses itens, sendo exigidas para iSso
habilidades especificas. Outro exemplo ocorre com o Tentilh&o da Ilha de Cocos —
Costa Rica, Pinaroloxias inomata. A populagdo como um todo apresentava uma
diversidade grande de comportamentos alimentares: ciscar nos galhos (insetos), extrair
larvas do tronco, ciscar nas folhas (insetos), extrair minadores das folhas, ciscar na
serapilheira (insetos), visitar nectarios extra-florais, visitar flores (néctar) e comer
sementes no chdo. No entanto muitos individuos apresentavam apenas um desses
comportamentos alimentares consistentemente ao longo do tempo (WERNER,;
SHERRY, 1987). Outros exemplos de variacdo no uso do recurso entre os individuos ja
foram observados em mais de 200 espécies, incluindo moluscos, insetos, crustaceos,
peixes, anfibios, aves e mamiferos (revisado em Bolnick et al. 2003 e Araujo, Bolnick
& Layman 2011), em diferentes partes do mundo (ARAUJO; COSTA-PEREIRA,
2013).

Para entender melhor essa variacao entre individuos, Roughgarden (1974) prop6s
que o nicho total de uma populacéo (total niche width - TNW) pode ser decomposto em
dois componentes, o componente intraindividual (within-individual component — WIC,
que é a variagdo média dos recursos encontrados dentro do nicho dos individuos) e o
componente interindividual (between-individual component — BIC, que € a variacéo
entre os individuos; Fig. 1). Geralmente se espera que individuos de diferentes idades
ou sexo sejam diferentes. Por exemplo, a varia¢do entre macho e fémeas pode surgir por
diferentes necessidades nutricionais durante a fase reprodutiva (CLUTTON-BROCK;

ALBON; GUINNESS, 1985). Da mesma forma, mudancas no nicho podem ocorrer



devido a mudancas no tamanho corporal, de forma que a variacéo entre os individuos
pode ser um artefato de fatores ontogenéticos (SPECZIAR; REZSU, 2009). No entanto,
individuos do mesmo sexo ou idade podem possuir nichos diferentes. Usando esta ideia,
Bolnick et al. (2003) definiram como especialista um individuo cujo nicho é
substancialmente mais estreito do que o nicho da sua populacéo, devido a razbes ndo
atribuiveis ao sexo ou a idade. Desta forma, a especializacdo individual ocorre quando
os individuos usam apenas um subconjunto dos recursos usados pela populagdo como
um todo.

Assim, surgiu uma importante questdo destacada por Bolnick et al. (2003): por
que diferentes individuos da mesma populagéo, que possuem o0 mesmo conjunto de
recursos disponiveis, selecionam recursos diferentes? Macarthur & Pianka (1966)
propuseram que 0s organismos, ao escolherem a sua dieta, maximizam seu retorno
energético. Essa teoria recebeu o nome de Teoria do Forrageamento Otimo (TFO -
Stephens & Krebs (1986). Segundo esta teoria, os individuos ordenariam os itens
alimentares de acordo com a raz&o entre contetdo energético e tempo de manipulacéo
(e/h) de cada item alimentar. Os individuos devem ignorar itens alimentares menos
rentaveis quando o tempo que seria gasto consumindo-os for melhor aproveitado na
procura de um item mais rentavel. A medida que os itens mais rentaveis se tornam

escassos, 0s individuos passariam a adicionar os itens menos rentaveis a sua dieta.

Frequéncia de uso

AVAVL VAR

Frequéncia de uso

Nicho

Figura 1: O nicho de uma populacéo (curva grossa) pode ser subdividido nos nichos de
cada um dos individuos que a compdem (curvas finas). A amplitude do nicho da

populacéo (total niche width - TNW) € a varia¢do no uso dos recursos por todos 0s



individuos. TNW = WIC + BIC, onde WIC (within-individual component) é¢ a média da
amplitude dos nichos individuais e BIC (between-individual component) ¢ a variagdo
entre as médias individuais. Em uma populagdo de individuos generalistas (A), WIC
representa a maior parte de TNW, enquanto que em uma populacao de individuos
especialistas (B) BIC representa a maior parte de TNW (modificada a partir de Bolnick
et al. 2003).

Uma importante suposi¢do da TFO cléssica € que todos os individuos de uma
populacdo possuem a mesma ordem de preferéncia pelos diferentes recursos alimentares
e possuem a mesma propensao para incorporar 0s recursos alternativos, quando o item
mais rentavel esta escasso (STEPHENS; KREBS, 1986). Svanbédck & Bolnick (2005)
relaxaram essa suposicao, propondo que diferentes fenétipos de uma populacdo podem
possuir ordens de preferéncia distintas se diferirem em suas habilidades de manipulagéo
dos recursos. Assim, eles propuseram trés modelos, destacados a seguir. No modelo de
“preferéncias compartilhadas”, individuos com diferentes fendtipos tém a mesma ordem
de preferéncias alimentares, mas diferem na propenséo de incluir os recursos
alternativos na dieta. Neste caso, quando ndo ha competicdo, os individuos se
especializam no recurso preferido; a medida que a competicdo aumenta, alguns
individuos adotam uma estratégia generalista enquanto outros mantém a especializacao
no recurso preferido (Tabela 1). No modelo de “refigio competitivo”, os diferentes
fendtipos possuem o mesmo recurso preferido, mas diferem nas preferéncias pelos
recursos alternativos. Neste caso, quando a competicao é baixa, os diferentes fenotipos
possuem dietas similares, ao passo que suas dietas divergem a medida que a competicdo
aumenta (Tabela 1). Finalmente, no modelo de “preferéncias distintas”, o recurso
preferido difere entre os fenotipos, mas as preferéncias pelos recursos alternativos se
assemelham em algum grau. Neste caso, as dietas diferem entre os fen6tipos para baixos
niveis de competicdo, tornando-se mais semelhantes a medida que a competicédo
aumenta (Tabela 1).

As diferencas entre as preferéncias alimentares de diferentes fendtipos em geral
resultam de trade-offs funcionais (Bolnick et al. 2003) e fortes trade-offs funcionais
estdo implicitos nos modelos propostos por Svanback & Bolnick (2005). A ideia de
trade-off é que se um fenotipo é eficiente no uso de um recurso, ele é necessariamente
ineficiente no uso de um outro recurso e vice-versa. Os trade-offs podem ser

morfoldgicos, comportamentais ou fisiologicos (SCHLUTER, 1995; ESTES et al.,
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2003; OLSSON et al., 2007). Por exemplo, Robinson (2000) estudou a eficiéncia de
forrageio de uma populacdo morfologicamente variavel do peixe esgana-gatos
(Gasterosteus aculeatus). Os individuos coletados na zona litoranea dos lagos tendiam a
ser morfologicamente divergentes dos individuos coletados na zona pelagica. Uma das
hipdteses testadas foi a de que as formas litoraneas e pelagicas enfrentam trade-offs
envolvendo o consumo de recursos especificos de cada habitat. Para testar essa hipotese,
0 pesquisador mediu a eficiéncia de forrageio em dois tipos de recursos, um benténico e
outro pelégico, e verificou que a eficiéncia de forrageio estava relacionada a diferengas
morfoldgicas entre os dois fendtipos. A forma pelagica consumiu nauplios de Artemia,
uma presa peldgica, a uma taxa maior do que a forma litoranea. Inversamente, a forma
litoranea foi mais eficiente no consumo de anfipodes bentdnicos do que a forma

pelagica.

Tabela 1: Modelos de forrageamento 6timo propostos por Svanback e Bolnick (2005).
Séo apresentadas as ordens de preferéncia dos diferentes fenotipos e a dieta realizada
em um cenario de baixa e um de alta competicdo. A razdo entre o contelido energético e
o tempo de manipulacdo (e/h) é o retorno energético dos itens alimentares, enumerados
de 1 a 4. A dieta realizada corresponde aos recursos consumidos pelos fenotipos sob

cendrios de competicao baixa ou intensa.

Dieta realizada

Modelo Fenotipo Ordem de Preferéncia Baixa Competicédo
competicdo intensa
Preferéncias | e1/h1 > ex/hy > e3/h3 > ealha 1 1,2,3
compartilhadas II e1/hy >> ex/ha>>e3/hs>>es/hy 1 1,2
11 el/hi>>>ex/hy>>>e3/h3>>>e4/h4 1 1
Refugio I e1/h1 > ex/hy > e3/hz > ealhy 1 1,2,3
competitivo 11 e1/h1 > e3z/hs > eslhs > ex/h> 1 1,3,4
11 e1lh1 > eslha > exlhy > eslhs 1 1.4,2
Preferéncias | e1’h1 > ex/hy > e3/h3 > ealha 1 1,2,3
distintas II ex'hy > e1/h1 > e3/h3 > ealha 2 2,1,3
111 eslha > es/hs > ex/hy > er/hy 4 4,32

Aradjo et al. (2010) aplicaram varios métodos baseados na teoria de redes

complexas para investigar os padrées intrapopulacionais de uso de recurso na espécie de
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marsupial Gracilinanus microtarsus. Eles encontraram que as dietas dos individuos
especialistas sdo um subconjunto da dieta dos generalistas, padrdo conhecido como
aninhado. Esse padrao encontrado ¢ consistente com o modelo de “preferéncias
compartilhadas” (SVANBACK; BOLNICK, 2005), pois, de acordo com este modelo,
individuos possuem a ordenacéo de recursos alimentares idéntica, mas diferem em suas
habilidades de incluir novos itens a suas dietas. Em tal cenério, para um dado conjunto
de recursos, alguns individuos na populacdo devem se comportar como generalistas
enquanto outros ainda se especializam no recurso preferido. Como os individuos
possuem os itens alimentares ordenados da mesma forma, eles devem adicionar novos
recursos a sua dieta em uma ordem previsivel, o que gera o aninhamento.

Um estudo com lontras marinhas testou os trés modelos de como a
especializacdo individual na dieta pode surgir. A variacdo entre os individuos era
ausente quando a densidade era baixa, mas aumentava com a densidade de lontras. Os
autores encontraram que quando se considera todos 0s recursos utilizados, o resultado
encontrado é consistente com o modelo preferéncias compartilhadas. No entanto,
quando se consideram apenas 0s principais recursos favoritos, os resultados corroboram
o modelo de “refugio competitivo” (TINKER et al., 2012). Ja o “modelo de
preferéncias” distintas € consistente com os resultados encontrados para a analise da
dieta em uma populacdo do molusco Nucella emarginata, na qual os individuos
possuiram dieta diferente e essa diferenca ndo estava relacionada com a abundancia
relativa dos recursos disponiveis ou distribui¢do de recursos nos diferentes micro-
habitat utilizados por cada um (WEST, 1986).

Assim, a TFO prevé que a competicédo intraespecifica pode aumentar ou
diminuir a especializacéo individual, dependendo da variagdo nos ordem dos recursos.
No entanto, a competicdo interespecifica, a oportunidade ecoldgica e a predacédo
também podem afetar o grau de especializacdo individual em populacGes naturais
(Aradjo et al 2011, Fig. 2).

A ideia de que a competicdo interespecifica interfere na especializagdo
individual vem da Hipdtese da Variacdo de Nicho, que afirma que quando uma
populacdo é ecologicamente liberada de competicdo interespecifica, a amplitude do
nicho total da populagdo (TNW) aumenta principalmente pelo aumento da variagéo
entre os individuos (BIC, Van Valen 1965). Se a competicdo interespecifica enfraquece
a especializacdo individual, espera-se que a especializacdo individual seja fraca em

comunidades ricas em espécies, onde a competicdo interespecifica deve ser mais forte
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(ARAUJO; BOLNICK; LAYMAN, 2011). Por exemplo uma populacio de Truta do
Avrtico Salvelinus alpinus, em um lago com poucas espécies, apresenta maior variagao
interindividual no uso do recurso do que outra populacdo da mesma espécie em um lago
que possuia mais espécies de peixes competidoras (KNUDSEN et al., 2007).

Competicdo interespecifica e oportunidade ecoldgica sdo conceitos relacionados,
mas distintos (ARAUJO; BOLNICK; LAYMAN, 2011). A oportunidade ecolgica
pode ser entendida como a diversidade de recursos disponiveis para uma espécie.
Presume-se que a competicao interespecifica reduza a oportunidade ecoldgica de uma
espécie, mas ela também pode depender de fatores como o tamanho do ecossistema, a
diversidade de micro-habitats e a estabilidade ambiental. Por exemplo, no morcego
frugivoro Rousettus aegyptiacus, o grau de especializacdo individual foi maior na
primavera, quando o nimero de plantas frutificando também é maior (HERRERA et al.,
2008). Uma revisdo encontrou uma correlacdo entre grau de especializacdo individual e
a latitude. Uma explicacao plausivel para isso seria que a maior diversidade de recursos
(oportunidade ecoldgica) em regides tropicais pode promover maior variacao
intraespecifica no nicho (ARAUJO; COSTA-PEREIRA, 2013).

Os predadores podem influenciar no grau de especializacdo individual das presas
ao regular a densidade populacional (influenciando a densidade de individuos e
consequentemente os padrdes de competicdo intraespecificas citados acima). Além
disso, a presenca de um predador em um determinado micro-habitat pode fazer com que
as presas se refugiem em outro micro-habitat, mesmo que o custo disso seja que todos
os individuos precisem convergir no uso dos mesmos recursos (ARAUJO; BOLNICK;
LAYMAN, 2011; CAMP et al., 2017). Os individuos podem também divergir com
relacdo a aversdo ou exposicao ao risco, de forma que os individuos avessos ao risco
mudam para habitats menos lucrativos ou possuem area de vida menor do que 0s
individuos mais ousados (COLEMAN; WILSON, 1998; DUBOIS; GIRALDEAU,
2014).

Além da competicdo intra e interespecifica, predacao e oportunidade ecoldgica
(Aradjo et al 2011), diferencas consistentes no comportamento entre os individuos
(personalidade animal) pode ser um fator adicional que contribui para a existéncia e
persisténcia da especializa¢do individual (TOSCANO; GOWNARIS; HEERHARTZ,
2016). A personalidade animal pode promover especializacéo individual por

proporcionar diferencas interindividuais no comportamento de forrageio. Um dos
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mecanismos que podem conectar a personalidade animal e a especializacao individual
esta relacionado com o aspecto espacial do forrageio. Tragos de personalidade animal
frequentemente covariam com tendéncias a dispersao, migracao, tamanho da area de
vida e fidelidade de habitat em populag¢Ges naturais, sugerindo que a personalidade pode
levar a especializacdo individual quando os recursos sao distribuidos de maneira
heterogénea pela paisagem. Por exemplo, o comportamento de exploracéo de individuos
de Chapim-real (Parus major) esta relacionado com a resposta espacial a experimentos
de mudanca na disponibilidade de comida. Apds a comida ser removida dos
alimentadores, todos os individuos aumentaram o tamanho de suas areas de vida. Mas
individuos mais lentos permaneceram relativamente proximos ao alimentador, mudando
para o recurso alternativo, enquanto que individuos mais rapidos imediatamente
mudaram para areas de forrageio mais longe buscando o recurso preferido (VAN
OVERVELD; MATTHYSEN, 2010).

Dessa forma, varia¢do na ordem de recursos, competicao intra e interespecifica,
aversao ao risco, oportunidade ecoldgica e personalidade podem ser 0s mecanismos
geradores da variacao entre os individuos no uso do recurso e também nos padrdes de
movimento e uso do espaco em paisagens heterogéneas observados em populacdes
naturais. Ainda, esses mecanismos ecoldgicos também podem auxiliar na compreensao
de como a especializagéo individual no recurso se relaciona com o uso do espaco e

movimento animal.
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Figura 2: llustracdo de como os mecanismos ecolégicos podem afetar o grau de

especializacdo individual. Setas ligando recursos a consumidores individuais indicam

consumo de recursos (espessura relativa indica contribui¢do proporcional). Setas

horizontais indicam o sinal (positivo ou negativo) do efeito no grau de especializacao

individual. a) Consumidores com fen6tipos diferentes (diferentes tons de cinza)

compartilham o mesmo recurso preferido (tridngulo cinza escuro), mas diferem nos

recursos alternativos (triangulos brancos e cinza claro). Quando ambos os fenétipos

estdo com baixa densidade, eles consomem o recurso preferido; em maior densidades, a

medida que o recurso preferido torna-se escasso (triangulo de tamanho menor) devido a

alta competigéo intraespecifica, os consumidores adicionam os recursos alternativos a
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suas dietas, aumentando o grau de especializacéo individual. (b) Alternativamente, o0s
consumidores com diferentes fenotipos podem ter os recursos preferidos distintos, de
modo que, em baixa densidade, ha dietas distintas. Em densidades mais altas, todos os
individuos convergem para 0 mesmo recurso alternativo (triangulo cinza escuro),
reduzindo a variacdo na dieta. (c) Na auséncia de uma espécie concorrente (diamantes
negros), os consumidores com diferentes fendtipos exploram recursos diferentes e a
especializacdo individual € alta. Na presenca de um concorrente, o nicho populacional é
restrito a um recurso (triangulo cinza escuro) que limita o grau de especializagéo
individual. (d) se os recursos ocorrem em diferentes micro-habitat, a presenca de um
predador em um dos micro-habitat pode restringir os consumidores a area segura,

reduzindo o escopo para a especializacdo individual (adaptacdo de Araujo et al 2011).

A forma como um animal explora a paisagem desempenha um papel crucial para
a sua persisténcia. O movimento animal é definido como a mudanca na localizacdo
espacial no tempo. Mesmo que o movimento seja baseado no individuo, tem um papel
central na estrutura e dindmica da populacdo, comunidade e ecossistema. Nathan et al.
(2008) propuseram que o movimento de qualquer organismo movel é o resultado da
interacdo entre quatro componentes: estado interno, capacidade de movimento,
capacidade de navegacéo e fatores externos. Esses componentes estdo relacionados com
as questbes por que, como e onde se mover. Com base nessas ideias, propuseram o
paradigma da Ecologia do Movimento para unificar as pesquisas sobre movimento animal

e cunhou definitivamente essa area da ciéncia (Figura 3).
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Figura 3. Uma estrutura conceitual para a ecologia do movimento, composto por trés
componentes basicos (fundo amarelo) relacionado ao individuo focal (estado interno,
capacidade de movimento, e capacidade de navegagdo) e um quarto componente basico
(fundo azul claro) que se refere a fatores externos que afetam o movimento. A relagéo
entre os componentes relacionados com os processos pelos quais eles afetam um ao outro,
com setas indicando a direcdo do impacto. A trajetoria resultante alimenta novamente os

componentes externos e internos (Modificado de Nathan et al. 2008).

A fragmentacao do habitat, o padréo de uso da terra e as mudancas climaticas
destacam a conexao entre 0 movimento dos animais e as mudancas na paisagem. Uma
melhor compreensdo sobre as causas, padrdes, mecanismos e consequéncias do
movimento animal e uso do espaco séo centrais para 0 gerenciamento e restauracéo de
paisagens fragmentadas (Nathan et al 2008).

A andlise do uso de espaco e selecdo de habitat € crucial para identificar os
fatores que determinam a distribuicdo de espécies (Pulliam & Danielson, 1991). O
movimento e 0 uso do espaco estdo diretamente relacionados a paisagem, uma vez que
as caracteristicas dela promovem diferentes quantidades de recursos, riscos e facilidades
ou dificuldades de locomocéo (Fahrig 2007).

Como os ambientes naturais, como a Mata Atlantica, estdo cada vez mais
impactados e muito do que sobra séo pequenos fragmentos (Ribeiro et al., 2009),
tornou-se cada vez mais importante para a conservagao entender como as espécies
respondem a caracteristicas distintas da paisagem. Atualmente, muitas abordagens
espacialmente explicitas tém buscado acoplar os modelos de movimento e uso do
espaco a ecologia da paisagem (Ovaskainen 2004). Por exemplo, com modelos de
selecdo de habitat, que consideram a preferéncia ou predisposi¢do de uma espécie em
usar um habitat particular (Morales et al. 2004; Capra et al.2017). Como essa dindmica
ocorre no nivel individual, e o individuo sdo 0s agentes que interagem com a paisagem e
realizam o movimento, muitos modelos tentam inserir a variacao entre os individuos
nos modelos (Jgnsson et al. 2016, Delgado et al 2014, Patterson et al 2008).
Geralmente, esses modelos usam caminhos individuais para encontrar um padréo de
movimento para uma populacao inteira.

Austin et al (2004) estudaram uma populacao de focas cinzentas. Eles
modelaram o0 movimento como uma caminhada aleatoria correlacionada (CRW) para 0s

individuais. Eles usaram o comprimento médio do passo, o angulo de virada e o
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deslocamento (R2n: a taxa de mudanca na area ao longo do tempo) em movimentos
sucessivos. As focas cinzentaas exibiam trés tipos de movimento, conforme
determinado pelo ajuste do modelo CRW: motores direcionados (animais exibindo
viagens de longa distancia direcionadas significativamente subpredicados pelo CRW);
moradores (animais remanescentes na area circunvizinha que foram superestimados
pelo modelo); e caminhantes aleatdrios correlacionados (aqueles em que 0 movimento
foi previsto pelo modelo CRW). A variacao intraespecifica no comportamento de
forrageamento reflete diferentes taticas usadas por individuos ou sexos dentro de uma
espécie ou populacao para sobreviver. Dado que a selecdo natural opera no nivel
individual, os modelos ecoldgicos que consideram todos os individuos dentro da mesma
categoria de comportamento, efetivamente desconsideram essa variacao.
Consequentemente, 0 exame das respostas medias para uma populacéo obscurece a
variabilidade na ecologia comportamental. O movimento animal geralmente se torna
mais intrigante quando se examina como os individuos ndo conseguem se ajustar as
previsdes dos modelos (Austin et al. 2004).

Um animal que explora o espago amplamente sdo os morcegos. Por serem 0s
Unicos mamiferos com voo verdadeiro, eles podem sobrevoar dezenas de quildmetros
em uma unica noite (BERNARD; FENTON, 2003). Essa é uma das caracteristicas que
os tornam importantes dispersores de sementes nos Neotrépicos (MELLO; KALKO;
SILVA, 2008a). Herrera et al. (2008) encontraram variagao interindividual na dieta do
frugivoro Rousettus aegyptiacus (Chiroptera: Pteropodidae). Considerando a
distribuicdo heterogénea das plantas que os morcegos se alimentam, eles também
exibiriam especializagéo individual no uso do espago?

Um bom modelo para se estudar a especializacao individual no uso do espago e na
dieta s@o os morcegos da familia Phyllostomidae. Esta familia constitui grande parte da
fauna de morcegos, possui ampla distribuicédo e € fundamental para processos
ecologicos, como a polinizacéo e a dispersao de sementes (HEITHAUS; FLEMING;
OPLER, 1975). Entre os morcegos da familia Phyllostomidae, uma das espécies mais
abundantes na Mata Atlantica é Sturnira lilium. Individuos de S. lilium s&o conhecidos
por terem uma forte preferéncia por frutos do género Solanum, mas também por
consumirem frutos de Piper e Cecropia entre outros (MELLO; KALKO; SILVA,
2008b). Alguns estudos sugerem que existem varia¢Oes espaciais na dieta dessa espécie,
como por exemplo um aumento no consumo de Solanum correlacionado com o0 aumento
na altitude (SANCHEZ; DOS SANTOS, 2015). Com relagdo ao uso do espago e
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movimento, S. lilium utiliza amplas areas, e, por sua capacidade de se locomover,
conecta fragmentos florestais (LOAYZA,; LOISELLE, 2008; MELLO; KALKO;
SILVA, 2008a), e, por se alimentar de plantas consideradas pioneiras, sugere-se que nao
é, aparentemente, afetada pela fragmentacdo (FENTON et al., 2000). Além disso, 0
modelo de “refligio competitivo” pode ser ttil para compreender o padrao de uso de
recursos alimentares por morcegos S. lilium. Em um estudo experimental realizado por
Muylaert, Matos & Mello (2014) foram oferecidos frutos em uma tenda de voo, sendo
observada uma forte preferéncia de morcegos S. lilium por frutos de Solanum.
Entretanto, os individuos de morcegos diferiram na escolha do fruto secundario. No
entanto, em outra populagdo de S. lilium, os individuos forrageram constantemente em
diferente areas que diferiam na disponibilidade de recursos (ROGERI, 2011), o que
sugere que os individuos preferem diferentes recursos, em linha com o modelo de
“preferéncias distintas”. Compreender se esse padrao ocorre por diferencas na
habilidade de cada individuo na manipulag&o dos frutos, e, consequentemente, na ordem
de preferéncia alimentar € fundamental, pois tem consequéncias diretas sobre a escolha
dos frutos dispersados por esses morcegos e, portanto, no processo de dispersao de

sementes.
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Consideracoes finais

O presente estudo teve como objetivo estudar a variacdo interindividual com
relacdo a dieta, uso do espaco e movimento na espécie de morcego frugivoro Sturnira
lilium. Para isso, utilizamos dados de fezes e is6topos para determinar a dieta realizada,
experimentos em tenda de voo para determinar a dieta 6tima e receptores fixos para
monitorar o uso do espaco e movimento dos individuos. Encontramos que os individuos
variam na forma como utilizam os elementos da paisagem e também em caracteristicas
de movimento. Além disso, essa varia¢do pode ser descrita em sindromes de
movimento, uma vez que encontramos forte correlagdo entre diferentes parametros. As
duas principais sindromes de movimento foram individuos que séo generalistas de
habitat e individuos que sdo especialistas em areas abertas.

Para verificar a especializacdo individual na dieta, utilizamos dados de fezes e
isdtopos estaveis. Além disso, investigamos um possivel mecanismo para essa
especializacdo individual na dieta por meio de experimentos em tenda de voo. O
objetivo desses experimentos foi determinar a ordem de preferéncia de recurso de cada
individuo de acordo com a rentabilidade (medido pela razéo entre conteudo energético e
tempo de manipulacdo). Encontramos que os individuos variam principalmente no
consumo de insetos, com individuos muito frugivoros e individuos onivoros. A analise
de isétopos estaveis indicou que o fruto mais consumido pelos individuos foi Solanum.
No entanto, segundo os experimentos em tenda de voo, muitos individuos estudados ndo
possuem Solanum como o fruto mais rentavel. Para esses individuos, o fruto mais
rentavel foi Piper. Discutimos nos capitulos anteriores que essa diferenca entre recurso
preferido e “recurso realizado” pode ser resultado de competigao interespecifica, uma
vez que existem outras espécies que podem competir por Piper na area de estudo.

As duas principais sindromes foram generalistas de habitat e especialistas em
area aberta e 0s dados de dieta mostram que existem individuos para os quais o fruto
mais rentavel é Solanum e individuos para os quais o fruto mais rentavel é Piper,
presentes principalmente em areas abertas e florestas, respectivamente. Possivelmente
os individuos que possuem preferéncia por Solanum sdo os especialistas em areas
abertas, enquanto os que preferem Piper s&o na verdade especialistas em floresta, que
precisam forragear também em areas abertas por incorporarem o recurso alternativo
para eles, ou seja Solanum, devido a competicdo interespecifica por Piper,
provavelmente com a espécie Carollia perspicillata, tornando-se generalistas de

habitats. Nossos resultados sugerem que na auséncia do competidor, a especializagao
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individual na dieta e no uso do espaco seria alta, uma vez que parte da populacao
consumiria Piper e seria especialista em floresta, e a outra parte consumiria Solanum e
seria especialista em areas abertas.

Esses resultados sdo importantes por evidenciar que a variagdo no uso do recurso
estd presente em mais de um aspecto do nicho ecoldgico e comportamental na
populacdo estudada. Além disso, esses aspectos do nicho interagem entre si gerando
padrdes complexos de movimento e uso do espaco, que por sua vez podem influenciar
em outros processos ecoldgicos, como dispersao de sementes.

Assim, nossos resultados sugerem que a diferenca na ordem de preferéncia dos
recursos, somada a competicdo interespecifica e caracteristicas comportamentais
parecem ser 0s mecanismos por tras dos padrdes de movimento e uso do espaco
observados em uma populacéo do morcego frugivoro S. lilium em uma paisagem
fragmentada. Mais estudos séo necessarios para confirmar essa relacédo, por exemplo,
para testar se a competicdo interespecifica realmente diminui a especializacdo individual
na dieta. Sugerimos também mais estudos para uma maior compreensao das implicacdes
ecoldgicas e evolutivas da presenca dos padrfes encontrados e se 0S mesmos ocorrem

em outras populacdes de S. lilium e de outras espécies.
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