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RESUMO 

 

Redes de interações mutualísticas podem ser estruturadas por processos neutros ou baseados 

em nicho. Processos neutros levam em consideração eventos estocásticos, como o encontro 

aleatório de duas espécies devido suas abundâncias. Processos baseados em nicho, são 

influenciados pelas características dos indivíduos, dessa maneira a correspondência 

morfológica entre as espécies é fundamental para que as interações ocorram. Em redes de 

interações planta-esfingídeos as características morfológicas são importantes para que as 

interações aconteçam. As alterações na diversidade funcional de comunidades podem ocasionar 

em mudanças nas redes de interações resultando em modificações nos nichos ocupados pelos 

indivíduos. Em redes planta-esfingídeos, a forma como os indivíduos interagem podem estar 

ligadas as características morfológicas, pois espécies com probóscides longas são capazes de 

interagir tanto com plantas de tubo longo, quanto curto, enquanto que espécies com probóscide 

curta, são impedidas morfologicamente de interagir com plantas de tubo longo. Para entender 

como as redes de interações plantas-esfingídeos são estruturadas, calculamos métricas ao nível 

de rede e das espécies, diversidade funcional e criamos modelos para testar quais fatores 

estruturam essas redes planta-esfingídeo em seis comunidades nas Américas. Nossos resultados 

mostram uma redundância funcional entre as comunidades e uma relação positiva entre as 

estruturas das redes com variáveis neutras, indicando que os processos neutros são os possíveis 

responsáveis pela estruturação das redes de interação planta-esfingídeo. 
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INTRODUÇÃO 

 

A ecologia de comunidade tem com um de seus principais objetivos investigar quais 

os processos por trás dos padrões dentro das comunidades de espécies interagentes (Vellend 

2010). Os processos podem ser divididos em duas grandes frentes: processos neutros baseados 

em fenômenos estocásticos e processos baseados em nicho, cujos fenômenos são determinados 

pelos atributos das espécies. Processos neutros são aqueles em que as interações entre pares são 

reguladas através da probabilidade do encontro interespecífico e assumem que os indivíduos 

são ecologicamente equivalentes, assim o que influenciará para que ocorra a interação é a 

abundância dessas espécies (Hubbell 2001, Vázquez 2005). Processos baseados em nicho são 

influenciados pelos atributos das espécies, e nesse caso a correspondência dos atributos dos 

indivíduos será responsável pela interação entre os pares de espécies na comunidade (Jordano 

et al. 2003). Neste sentido, as comunidades que possuem atributos funcionais heterogêneos têm 

maior probabilidade de serem estruturadas por processos baseados em nicho, uma vez que as 

correspondências morfológicas entre as espécies podem variar bastante, e desta forma 

influenciar a partição de nicho entre pares de espécies e a estrutura das redes em que esses 

organismos interagem (Maruyama et al. 2014, Maglianesi et al. 2015). Em redes de polinização 

a amplitude de variação das características funcionais será determinante para importância 

relativa desses processos (Vizentin-Bugoni et al. 2018). Vários estudos apontam os processos 

baseados em nicho como os fatores mais importantes para estruturação das redes de polinização 

(Maruyama et al. 2014, Vizentin-Bugoni et al. 2014, Sazatornil et al. 2016, Hiraiwa & 

Ushimaru 2017, Maruyama et al. 2018), entretanto pouco se sabe de que forma a diversidade 

funcional pode afetar a estrutura das redes de interações entre plantas e esfingídeos. 

A relação entre as características morfológicas de animais e plantas são 

extremamente importantes para escolha de potenciais parceiros em redes de polinização 

(Cocucci et al. 2009). Dessa maneira, as mudanças na diversidade funcional podem acarretar 
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na reestruturação da rede de interações, tal como visto em comunidades de ilhas no Japão, na 

qual a perda da diversidade funcional de polinizadores afetou a estrutura das interações ao nível 

da comunidade (Hiraiwa & Ushimaru 2017). Em tais comunidades a diversidade funcional está 

diretamente relacionada com a abundância relativa de polinizadores com probóscide longa, e a 

perda desse grupo de polinizadores promoveu uma mudança marcada no nicho realizado dos 

demais grupos de polinizadores. Fazendo com que espécies com aparatos bucais mais curtos 

passassem a visitar mais frequentemente plantas com flores de tubo longo. Ou seja, nas 

comunidades com maior diversidade funcional de polinizadores, a competição por recursos 

promove a partição de nicho entre as espécies (Hiraiwa & Ushimaru 2017). De fato, 

polinizadores tendem a utilizar plantas com tubos florais que correspondem ao tamanho de sua 

probóscide, como demostrado para ecossistemas na região Neotropical, no qual foram 

analisadas as interações entre plantas e esfingídeos (veja Sazatornil et al. 2016). 

Portanto, as formas como as interações plantas-animais ocorrem estão diretamente 

ligadas às características funcionais, pois elas modulam essas interações através da 

correspondência morfológica (Jordano 2016). Essa importância pode ser facilmente observada 

na interação entre plantas-esfingídeos, em que espécies com maior comprimento de probóscide 

tendem a ser polífagas, visitando plantas com diferentes comprimentos de tubo floral (Haber & 

Frankie 1989, Martins & Johnson 2013, Amorim, Wyatt & Sazima 2014). Enquanto que para 

algumas espécies de plantas o padrão é inverso, já que plantas com tubos florais curtos são na 

maior parte dos casos visitadas por um grande número de espécies de esfingídeos (Johnson et 

al. 2017). Assim, plantas com tubo mais longo tendem a ser visitadas por esfingídeos de 

probóscide longa, pois esfingídeos com probóscide curta são excluídos devido à falta de 

correspondência morfológica. Tal restrição morfológica torna esse grupo de plantas 

ecologicamente especializadas em espécies de esfingídeos de probóscide longa. Apesar do 

padrão não intuitivo encontrado para esfingídeos de probóscide longa, uma vez que a co-
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evolução entre esses esfingídeos e plantas com tubo floral longo deve envolver um grau de 

reciprocidade, isso pode ser explicado pela maior recompensa de néctar presente nessas plantas 

(Haber & Frankie 1989, Martins & Johnson 2013, Johnson & Raguso 2016). Assim mesmo que 

esses esfingídeos sejam polífagos, eles concentrarão as visitas em plantas com tubos longos 

(Sazatornil et al. 2016). Esta relação pode estar associada à capacidade das mariposas em 

reconhecer os sinais florais e maior recompensa nas plantas mais especializadas (Balkenius, 

Kelber & Balkenius 2004, Riffell et al. 2008, Kaczorowski et al. 2012). 

Dessa maneira a correspondência de características funcionais entre plantas e 

esfingídeos se mostra importante ao nível de comunidade (Johnson et al. 2017).  Sazatornil et 

al. (2016) encontraram evidências da importância da correspondência de características 

funcionais na estrutura de redes de interação plantas-esfingídeos, em uma análise comparativa 

entre o comprimento da probóscide dos esfingídeos e o comprimento do tubo floral das espécies 

esfingófilas em cinco diferentes comunidades na América do Sul. Em três destas comunidades, 

o padrão de ajuste fenotípico entre plantas e mariposas se mostrou importante para predizer as 

interações planta-polinizador (Sazatornil et al. 2016). Enquanto para duas das cinco 

comunidades analisadas, a morfologia não explica as interações entre esfingídeos e plantas, 

sugerindo que outros fatores, tal como a abundância, possam ser determinantes das interações 

ao nível da comunidade (Sazatornil et al. 2016).  

Desta forma, a estrutura das redes de polinização pode depender da diversidade 

funcional de polinizadores e plantas em uma dada comunidade. Considerando o contínuo entre 

processos baseados em nicho e processos neutros na estrutura das interações (Vizentin-Bugoni 

et al. 2018) podemos esperar que a maior diversidade de atributos funcionais possa estar 

relacionada à estruturação das comunidades por processos baseados em nicho ecológico. Por 

outro lado, em comunidades com baixa diversidade funcional, processos neutros regulados pela 

abundância das espécies podem estar mais relacionados à estruturação das comunidades. 
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Assim, considerando a diversidade de espécies de esfingídeos presentes em distintos 

ecossistemas em regiões neotropicais (veja Sazatornil et al. 2016, Johnson et al. 2017), a 

principal hipótese deste trabalho é que as interações planta-esfingídeo sejam governadas, 

preponderantemente, por processos baseados em nicho. Nós também esperamos que ocorra a 

partição de nicho de acordo com as características morfológicas de plantas e mariposas, ou seja, 

que ocorra a formação de módulos nas redes de interações e que tais módulos estejam 

relacionados com os atributos funcionais de plantas e polinizadores (Maruyama et al. 2014, 

Vizentin-Bugoni et al. 2014, Sazatornil et al. 2016, Hiraiwa & Ushimaru 2017, Maruyama et 

al. 2018). Para testarmos tais hipóteses, nós utilizamos um banco de dados de seis redes de 

interações quantitativas entre plantas e esfingídeos distribuídos pelas Américas (Sazatornil et 

al. 2016, Johnson et al. 2017).  

Em tais redes nós testamos se a diversidade funcional explica a estrutura das 

interações planta-polinizador tanto ao nível da espécie, quanto ao nível da rede de interação 

como um todo. Para isso foram utilizadas métricas de ao nível da comunidade, tais como 

aninhamento, modularidade e especialização da rede, para entendermos como é a estruturação 

geral das redes de interações. Por outro lado, também foram utilizadas métricas ao nível das 

espécies, tais como força da espécie, especialização da espécie, centralidade de intermediação 

e centralidade de proximidade, para compreendermos o papel das espécies na estrutura da 

comunidade. Nós também calcularmos a diversidade funcional de esfingídeos e plantas para 

analisar sua influência na estrutura geral das redes de interação.  

 

 

 

 



6 
 

MATERIAL E MÉTODOS 

 

Datasets e áreas de amostragem  

Compilamos os dados das redes de interações planta-esfingídeo presentes em 

diferentes ecossistemas na região neotropical, das quais duas comunidades presentes no Brasil 

(Mata Atlântica e Cerrado), três da Argentina (duas em zona de transição entre a Floresta 

Ocidental do Chaco e a Floresta Tropical Montanhosa de Yungas, e uma localizada em uma 

área de Floresta Seca de Chaco Montana), e a sexta comunidade na Costa Rica (Floresta 

Tropical Seca). Todas as redes foram montadas a partir de uma abordagem zoocêntrica, na qual, 

os polinizadores foram coletados em armadilha luminosa, e as espécies de plantas visitadas 

determinadas através de análise da carga polínica encontrada no corpo e aparato bucal das 

mariposas (veja detalhes em Johnson et al. 2017). 

A área da Mata Atlântica (MA) é uma área de Floresta Ombrófila Densa Montana, 

com meses quentes e chuvosos, de outubro a março, e nos meses frios e secos, de abril a 

setembro (Joly et al. 2012), sendo o clima do tipo Tropical Temperado (Cwa de Köppen 1948). 

O Cerrado (CE) inclui uma área com muitos tipos de formações vegetais e fisionômicas 

(Schiavini & Araújo, 1989; Oliveira ‐ Filho & Ratter, 2002), variando de formações de savana 

aberta à floresta densa, incluindo floresta de cerradão e mesofíticas, bem como comunidades 

associadas a várzeas (pântano de palmeiras ou veredas) e cursos d’água (florestas de galeria) 

(Amorim et al. 2009). O clima é sazonal do tipo Aw (Aw de Köppen 1948), com inverno frio e 

seco de abril a setembro e verão quente e úmido de outubro a março (Rosa et al. 1991, Oliveira 

– Filho & Ratter, 2002). A área da Floresta Tropical Seca (FTS) apresenta dois tipos principais 

formação vegetal, sendo elas, uma floresta decídua presente nas encostas e colinas, e uma 

floresta perene ao longo de rios e planícies de inundação permanentes (Frankie et al. 1983, 

Hartshorn 1983) e possui clima sazonal (Opler et al 1976). O verão se estende de maio a 

novembro, com dias quentes e úmidos, enquanto o inverno se estende dezembro até abril com 
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dias secos e frios (Frankie et al. 1974, Opler et al. 1976). A Floresta Ocidental do Chaco é uma 

região de clima quente, as chuvas são concentradas no verão. A vegetação é formada por 

florestas xerófilas que se misturada com florestas de palmeiras, pântanos salgados e savanas 

halofíticas (Moré, Kitching & Cocucci 2005). A Floresta Tropical Montanhosa de Yungas 

possui um clima que é quente a temperado, com geadas e neves ocorrendo ocasionalmente no 

inverno. Também é úmido, com chuvas concentradas no verão. A umidade vem com ventos 

quentes do Leste, em forma de neblina e chuva, que são mais intensos em altitudes mais altas 

(Moré, Kitching & Cocucci 2005). Aqui iremos denominar de Chaco-Yungas I (CY I) e Chaco-

Yungas II (CY II) as áreas de coletas na Argentina entre a transição da Floresta Ocidental do 

Chaco e a Floresta Tropical Montanhosa de Yungas. Por fim, a Floresta Seca de Chaco Montana 

(CM) possui médias de 5°C nos meses mais frios e 11,4°C nos meses mais quente, e não há 

período livre de geadas (Moré, Kitching & Cocucci 2005). As chuvas ocorrem 

predominantemente entre outubro e abril (Cabido 1985). A paisagem consiste em florestas 

aberta com árvores xerófilas, diferentes tipos de pradarias, arbustos e gramíneas (Cabido 1985; 

Cabido & Acosta 1986; Funes & Cabido 1995; Cingolani et al. 2004). 

 

Aspectos Gerais das Redes de Interação 

Para analisarmos os fatores estruturados das redes de interação, nós utilizamos métricas 

quantitativas, uma vez que tais métricas têm menor influência do esforço de amostragem 

possibilitando comparações espaço-temporais mais realísticas (Vizentin-Bugoni et al. 2016). 

As seguintes métricas foram utilizadas para avaliar as redes: Aninhamento ponderado 

(wNODF), que designa as interações de espécies especialistas como subconjuntos das espécies 

mais generalistas, na qual valores mais altos indicam que a rede é mais aninhada. Especialização 

da Rede (H2’), que se baseia em como determinada espécie restringe suas interações em uma 

ou mais espécies, considerando a disponibilidade de parceiros potencial presentes na 
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comunidade (Blüthgen et al. 2006). Modularidade (Q’), que demonstra se a rede possui 

subconjuntos de espécies que interagem mais entre si do que com outros subconjuntos, levando 

em consideração as frequências das interações. Valores altos de Q’ sugerem que existem 

módulos na rede, desta forma, que determinados grupos de polinizadores interagem mais 

frequentemente com determinados subconjuntos de plantas, o que significa a ocorrência de 

especialização de nicho entre as espécies (Dormann & Strauss 2014).  

Para avaliarmos a significância dos valores obtidos com as métricas de rede, nós 

comparamos os valores observados com valores obtidos através de um modelo nulo. Para obter 

as matrizes nulas, nós utilizamos o algoritmo de Patefield (Patefield 1981), o qual mantém o 

número total de interações na matriz, além de fixar os totais marginais (somatórias das 

interações nas linhas e nas colunas) das redes originais. Para avaliar a significância das métricas 

geradas a partir das matrizes nulas, nós estimamos os intervalos de confiança de 95% de cada 

uma das métricas calculadas. Por fim, como as métricas que utilizamos são sensíveis ao 

tamanho da rede, ou seja, apresentam uma tendência de variar com o número de interações 

observadas (Bascompte et al. 2003; Nielsen & Bascompte 2007; Ulrich, Almeida‐Neto & 

Gotelli 2009), e para controlar os efeitos do tamanho da rede nas diferentes comunidades, 

padronizamos as métricas de rede (wNODF / Q / H2') usando z-scores, que foi calculado 

subtraindo-se o valor observado pela média do valores gerados pelo modelo nulo, e dividido 

pelo desvio padrão dos valores gerados pelo modelo nulo (Dátillo & Vasconcelos 2019). 

 

Papel das espécies nas redes de interações 

O papel das espécies das redes de interações baseou-se em quatro índices ao nível de 

espécie. Foram eles a especialização da espécie (d’), que demonstra como as frequências de 

interações de determinadas espécies diferem em relação a disponibilidade de parceiros na rede. 

Este índice varia de 0 a 1, e valores mais próximos de 1 indicam alta especialização da espécie 
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(Blüthgen et al. 2006). Força das espécies (ss’) que representa a soma das proporções das 

interações feitas por uma espécie com todos parceiros com os quais ela pode interagir. Valores 

mais altos de ss’ demonstram o quanto planta e/ou polinizador dependem um do outro 

(Bascompte et al. 2006). E também dois índices de centralidade, o índice de proximidade (CC) 

e o de intermediação (BC), que medem diferentes características relativas ao posicionamento 

de um nó em sua rede (Jordán et al. 2006; Estrada 2007). A centralidade de proximidade (CC), 

é capaz de medir a proximidade de um nó a todos os outros nós dentro da rede (Freeman 1979), 

e assim, pode afetar rapidamente outros nós e vice-versa. A centralidade de intermediação (BC) 

é capaz de identificar a importância de um nó como um conector entre diferentes partes da rede 

(Freeman 1979), os nós com valores de BC maiores que zero são capazes de conectar áreas da 

rede que de alguma forma não seriam conectados (Newman 2004). 

 

Diversidade funcional 

Para medir a diversidade funcional de esfingídeos compilamos dados para duas 

características que influenciam suas interações com as plantas que visitam, são elas: i) 

comprimento da probóscide e ii) envergadura da asa, que foi obtida através da soma do 

comprimento das duas asas, mais a largura do dorso. As características funcionais dos 

esfingídeos foram obtidas a partir de trabalhos publicados (Haber & Frankie 1989, Moré, 

Kitching & Cocucci 2005, Camargo et al. 2018, Sazatornil et al. 2016, Johnson et al. 2017), 

bem como imagens obtidas na página do Sphingidae Museum da República Tcheca (Sphingidae 

Museum – Czech Republic, 2019), cujas medidas foram aferidas com auxílio do programa 

ImageJ (Rueden et al. 2016). 

Para medir a diversidade funcional das espécies de plantas compilamos dados para 

duas características (uma quantitativa e outra qualitativa) relacionadas com a interação planta-

esfingídeo. Foram elas: i) morfologia floral, classificada como: poricida, tubular, prato, sino, 
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escova, bandeira e garganta (Souza et al. 2018) e ii) o comprimento do tubo foral. Todas as 

características funcionais das plantas foram obtidas a partir dos trabalhos publicados (Haber & 

Frankie 1989, Sazatornil et al. 2016, Johnson et al. 2017) bem como de imagens obtidas através 

do Herbário Virtual Reflora (Reflora - Herbário Virtual 2019). Em casos de plantas não 

identificadas, assumimos os mesmos critérios de Sazatornil et al. 2016 e utilizamos o 

comprimento do tubo da corola como 15mm, pois plantas identificadas anteriormente como 

tipicamente polinizada por esfingídeos nessas comunidades apresentam tubo floral maiores do 

que 15mm. 

 

Análises 

Para calcular a diversidade funcional de plantas e esfingídeos nas comunidades 

calculamos a dispersão funcional (FDis) e uniformidade funcional (FEve). FDis calcula a 

distância média de todas as espécies em uma comunidade em relação ao seu centroide em um 

espaço de características funcionais, calculando a distância média das espécies até o centroide 

da comunidade. Valores mais altos indicam a presença de espécies distintas funcionalmente nas 

comunidades (Laliberté & Legendre 2010). FEve mede a distribuição regular da abundância de 

cada espécie em um espaço de características funcionais. Os valores variam de 0 a 1, dos quais, 

valores próximos de um representam uma distribuição homogênea entre as espécies, indicando 

baixa diversidade funcional na comunidade (Villéger et al. 2008). As duas métricas foram 

calculadas com o uso do pacote FD no programa R (Laliberté & Legendre 2010). 

Finalmente, para calcular se existe diferença funcional entre as comunidades 

realizamos uma Análise de Variância baseado em permutação (Permanova). Para isso, nós 

utilizamos as matrizes de características funcionais para cada comunidade e calculamos 

matrizes de distâncias utilizando o coeficiente de dissimilaridade de Gower (Gower 1971). Tais 

matrizes foram submetidas a uma análise de coordenadas principais (PCoA) e posteriormente 
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realizamos uma análise da homogeneidade multivariada de dispersões de grupo afim de calcular 

a distância média das características das espécies para cada comunidade a um centroide de cada 

grupo no espaço de coordenadas principais (Anderson 2006). Para avaliar a significância da 

diferença de distância entre cada grupo (comunidades) foi realizado um teste de permutação 

para homogeneidade de dispersões multivariadas (Legendre 2011). Para isso utilizamos o 

pacote vegan no R (R Core Team 2019). 

Utilizamos uma análise de Kruskal-Wallis para caracterizar o padrão de distribuição 

do comprimento das probóscides entre as comunidades. Para entendermos quais os fatores que 

determinam a estrutura das redes de interações, nós utilizamos modelos lineares generalizados 

(GLM), considerando as métricas ao nível da rede (modularidade e especialização da rede) 

como variáveis respostas, e a diversidade funcional de esfingídeos, diversidade funcional de 

plantas e tamanho da rede como variáveis preditoras. Nós criamos modelos globais e modelos 

reduzidos e utilizamos o critério de informação de Akaike corrigido para amostras pequenas 

(AICc) para comparar os modelos competitivos: i) modelo global com todos as variáveis 

preditoras, ii) modelo com tamanho da rede e diversidade funcional de esfingídeos, iii) modelo 

com tamanho da rede e diversidade funcional de plantas, iv) modelo com diversidade funcional 

de esfingídeos e diversidade funcional de plantas, v) modelo somente com tamanho da rede, vi) 

modelo somente com diversidade funcional de esfingídeos, vii) modelo somente com 

diversidade funcional de plantas e viii) modelo nulo, que considera apenas o intercepto e não 

inclui as variáveis preditoras. Posteriormente também utilizamos GLM para analisar as métricas 

ao nível da espécie (especialização da espécie, força da espécie, centralidade de proximidade e 

centralidade de intermediação) como variáveis respostas e média do comprimento das 

probóscides para cada espécie de esfingídeo, e o logaritmo da abundância de esfingídeos como 

variáveis preditoras. Os modelos utilizados foram: i) modelo global com todas as variáveis 

preditoras, ii) modelo com logaritmo da abundância, iii) modelo com comprimento da 
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probóscide e iv) modelo nulo, sem nenhuma variável preditora. Posteriormente, para escolher 

os modelos que melhor explicam nossas variáveis resposta, nós também utilizamos o AICc para 

comparação entre os modelos e para todos os modelos utilizamos a família de distribuição 

gaussiana. Por fim, para selecionarmos os melhores modelos de ajuste para cada conjunto de 

modelos, utilizamos a função model.sel para calcularmos os valores de AICc e ΔAICc. 

Consideramos o melhor modelo, aquele com valor de ΔAICc = 0, mas como modelos com 

ΔAICc < 2 também apresentam apoio substancial (Burnham & Anderson 2004), nós utilizamos 

os valores de peso de Akaike (wi) para avaliar a importância relativa (Σwi) das variáveis 

preditoras dos modelos, considerando os valores de wi como análogos à probabilidade de um 

determinado modelo apresentar um melhor ajuste e os valores da Σwi como a probabilidade de 

uma determinada variável preditora pertencer ao modelo de melhor ajuste (Symonds & 

Moussalli 2011). Nós também utilizamos regressões lineares para testar se a FDis de 

esfingídeos, FDis de plantas, bem como o tamanho da rede prediziam a modularidade e 

especialização das redes de interações. O mesmo foi utilizado para testar se o comprimento da 

probóscide de esfingídeos e a abundância de esfingídeos predizem a especialização ao nível da 

espécie, a força da espécie, a centralidade de proximidade e também a centralidade de 

intermediação. Todas as análises foram realizadas através da linguagem de programação R 

versão 3.6.1 (R Core Team 2019). 
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RESULTADOS 

 

Foram registradas um total de 2420 interações entre 100 espécies de plantas 

distribuídas em 37 famílias, e 101 espécies de esfingídeos, distribuídas em 5 tribos. Com média 

de 24 espécies de plantas (variando de 14 em uma das comunidades de transição Chaco-Yungas 

a 34, na comunidade da Mata Atlântica) e uma média de 29 espécies de esfingídeos (variando 

de oito, na comunidade de Chaco Montana e 55 na Floresta Tropical Seca) por comunidade. O 

tamanho das redes variou de 30 a 82.  O comprimento médio do tubo floral variou de 31,81 mm 

a 41,90 mm entre as comunidades (Apêndice 1). Já a média do comprimento da probóscide 

variou de 42,72 mm a 52,88 mm e a média da envergadura da asa variou de 92,27 mm 98,84 

mm (Apêndice 2). 

Todas as comunidades são mais modulares e especializadas do que o esperado ao 

acaso (Tabela 1). Por outro lado, nenhuma das comunidades foi significativamente aninhada 

(Tabela 1). Os resultados obtidos para FDis e FEve de esfingídeos foram similares em todas as 

comunidades (Tabela 2) e não houve diferença na diversidade funcional entre as comunidades 

(pseudo-F = 0.99, p = 0.42, Figura 1A). Para plantas os resultados de FDis e FEve também 

apresentaram valores similares para todas as comunidades, com exceção para o valor de FEve 

na comunidade de Floresta Tropical Seca, que apresentou o maior valor de uniformidade 

funcional entre todas as comunidades. Para as plantas, tampouco houve diferença na 

diversidade funcional entre as comunidades (pseudo-F = 0.24, p = 0.94, Figura 1B). 
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Tabela 1. Estruturas das redes de interações das seis comunidades. * representa valores 

significativos com base em uma distribuição nula utilizando o modelo nulo de Patefield e entre 

parênteses estão os valores observados no intervalo de confiança de 95%. 

 

Comunidades 
Modularidade Especialização Aninhamento 

(Q’) (H2’) (wNODF) 

Mata Atlântica 0.35 (025 - 0.31)* 0.24 (0.10 - 0.17)* 11.34 (9.01 - 17.90) 

Cerrado 0.32 (0.18 - 0.23)* 0.22 (0.10 - 016)* 22.34 (17.83 - 27.26) 

F. Tropical Seca 0.37 (0.16 - 0.20)*  0.29 (0.09 - 0.16)* 18.57 (18.87 - 28.09) 

Chaco Montana 0.22 (0.07 - 0.08)* 0.16 (0.02 - 0.07)* 41.75 (40.50 - 58.80) 

Chaco Yungas I 0.24 (0.07 - 0.13)* 0.17 (0.03 - 0.08)* 46.59 (40.69 - 62.76) 

Chaco Yungas II 0.26 (0.09 - 0.16)* 0.17 (0.04 - 0.10)* 42.60 (34.54 - 54.54) 

 

 

Tabela 2. Resultado das análises de dispersão funcional (FDis) e uniformidade funcional 

(FEve) para esfingídeos e plantas nas seis comunidades. 
 

Comunidades 
Esfingídeos Plantas 

FDis FEve FDis FEve 

Mata Atlântica 1.44 0.53 0.35 0.56 

Cerrado 1.28 0.62 0.49 0.94 

F. Tropical Seca 1.41 0.61 0.36 0.58 

Chaco Montana 0.92 0.74 0.38 0.51 

Chaco Yungas I 1.12 0.43 0.43 0.49 

Chaco Yungas II 0.95 0.63 0.42 0.55 
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Figura 1. Diversidade de características funcionais das seis comunidades. A) Esfingídeos, e B) 

plantas esfingófilas. Ambos os níveis tróficos estão representados no espaço multidimensional 

da análise de coordenadas principais (PCoA). Os polígonos representam o espaço funcional 

ocupado pelas espécies sobrepostas. Mata Atlântica (MA), Cerrado (CE), zona de transição 

entre a Floresta Ocidental do Chaco e a Floresta Tropical Montanhosa de Yungas (CYI e CYII), 

Floresta Seca de Chaco Montana (CM) e Floresta Tropical Seca (FTS). 

 

 

 

Em nossas análises de seleção de modelos para as métricas gerais de rede nós 

utilizamos valores das métricas transformados através do z-score (Tabela 3). A seleção de 

modelos mostrou que o modelo nulo é o que melhor explica a modularidade da rede, ou seja, 

nenhuma das variáveis (diversidade funcional e tamanho da rede) explicou a modularidade das 

redes (Tabela 4), o mesmo padrão foi encontrado para especialização da rede (Tabela 5). Para 

os índices ao nível das espécies, a seleção de modelos mostrou que a abundância é a variável 

que melhor explica a força da espécie na rede (Tabela 6), bem como a especialização da espécie 

(Tabela 7), a centralidade de proximidade (Tabela 8), e centralidade de intermediação (Tabela 
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9). A modularidade não foi relacionada com nenhuma das variáveis, o mesmo padrão se repetiu 

para a especialização da rede. A especialização das espécies foi relacionada apenas com 

abundância de esfingídeos (R2 = 0.05, F(1,170)=10.87, p < 0.001, Figura 2A) e o mesmo padrão 

se repetiu para força das espécies (R2 = 0.55, F(1,170)=214.50, p < 0.001, Figura 2B) 

centralidade de proximidade (R2 = 0.15, F(1,170)=33.33, p < 0.001, Figura 2C) e centralidade 

de intermediação (R2 = 0.15, F(1,170)=32.03, p < 0.001, Figura 2D). Não foi encontrada 

diferença no padrão de distribuição do comprimento da probóscide entre as comunidades (K-

W Chi-quadrado = 3.64, p = 0.60, Figura 3). 

Figura 2. Regressões lineares mostrando a relação entre (A) especialização da espécie e 

abundância de esfingídeos, (B) força da espécie e abundância de esfingídeos, (C) centralidade 

de proximidade e abundância de esfingídeos, e (D) centralidade de intermediação e abundância 

de esfingídeos. 

Tabela 3. Valores de Modularidade e Especialização da Rede transformados através do método 

de z-score.  

 

 Z-score 

Comunidades Modularidade (Q’) Especialização da Rede (H2’) 

Mata Atlântica 4.73 6.06 

Cerrado 9.43 6.69 

F. Tropical Seca 20.98 20.32 

Chaco Montana 9.68 10.85 

Chaco Yungas I 10.52 11.28 

Chaco Yungas II 9.03 7.65 
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Figura 3. A) Comprimento da probóscide dos esfingídeos entre as comunidades analisadas. B) 

Distribuição do comprimento da probóscide em cada comunidade. Mata Atlântica (MA), 

Cerrado (CE), zona de transição entre a Floresta Ocidental do Chaco e a Floresta Tropical 

Montanhosa de Yungas (CYI e CYII), Floresta Seca de Chaco Montana (CM) e Floresta 

Tropical Seca (FTS). 
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Tabela 4. Resultados das análises de seleção dos oito modelos candidatos, por meio de análises de modelos lineares generalizados, para explicar a 

Modularidade (Q’) de seis comunidades nas Américas. Os modelos foram calculados utilizando pesos de Akaike (wi) e importância relativa das 

variáveis preditoras (Σwi). A linha pontilhada representa um conjunto de modelos com 95% de confiança, o que significa que os modelos abaixo 

dessa linha foram rejeitados. As variáveis preditoras utilizadas nos modelos foram: Diversidade Funcional de Esfingídeos (DFE), Diversidade 

Funcional de Plantas (DFP) e Tamanho da Rede (TR). Os modelos de melhor ajuste e as variáveis com Σwi mais altos são destacados em negrito. 
 

Modelos Intercepto DFE DFP TR d.f. logLik AICc AICc wi 

Modelo Nulo 10.730    2 -18.108 44.20 0 0.932 

Modelo 05 -11.960 20.16   3 -15.989 50.00 5.76 0.052 

Modelo 04 -1.814   7.48 3 -17.835 53.70 9.46 0.008 

Modelo 06 19.980  -22.66  3 -17.965 53.90 9.71 0.007 

Modelo 01 -2.340 30.69  -12.82 4 -15.184 78.30 34.15 0.000 

Modelo 03 0.258 21.35 -33.21  4 -15.324 78.60 34.43 0.000 

Modelo 02 6.620  -17.35 6.68 4 -17.748 83.50 39.28 0.000 

Modelo Global 26.750 40.46 -60.19 -22.08 5 -11.638 Inf Inf 0.000 

Valores Σwi  0.052 0.007 0.008      
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Tabela 5. Resultados das análises de seleção dos oito modelos candidatos, por meio de análises de modelos lineares generalizados, para explicar a 

Especialização da Rede (H2’) de seis comunidades nas Américas. Os modelos foram calculados utilizando pesos de Akaike (wi) e importância 

relativa das variáveis preditoras (Σwi). A linha pontilhada representa um conjunto de modelos com 95% de confiança, o que significa que os modelos 

abaixo dessa linha foram rejeitados. As variáveis preditoras utilizadas nos modelos foram: Diversidade Funcional de Esfingídeos (DFE), Diversidade 

Funcional de Plantas (DFP) e Tamanho da Rede (TR). Os modelos de melhor ajuste e as variáveis com Σwi mais altos são destacados em negrito. 
 

Modelos Intercepto DFE DFP TR d.f. logLik AICc AICc wi 

Modelo Nulo 10.480   0.012 2 -17.950 43.9 0 0.958 

Modelo 05 -7.599 16.06   3 -16.709 51.4 7.52 0.022 

Modelo 06 28.800  -44.87  3 -17.311 52.6 8.72 0.012 

Modelo 04 1.019   5.64 3 -17.790 53.6 9.68 0.008 

Modelo 03 12.170 17.99 -53.76  4 -15.127 78.3 34.35 0.000 

Modelo 01 0.590 25.03  -10.92 4 -16.276 80.6 36.65 0.000 

Modelo 02 21.400  -41.93 3.70 4 -17.230 82.5 35.56 0.000 

Modelo Global 40.520 38.45 -82.63 -23.63 5 -9.122 Inf Inf 0.000 

Valores Σwi  0.022 0.012 0.008      
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Tabela 6. Resultados das análises de seleção dos quatro modelos candidatos, por meio de análises de modelos lineares generalizados, para explicar 

a Força das Espécies (ss’) de seis comunidades nas Américas. Os modelos foram calculados utilizando pesos de Akaike (wi) e importância relativa 

das variáveis preditoras (Σwi). A linha pontilhada representa um conjunto de modelos com 95% de confiança, o que significa que os modelos 

abaixo dessa linha foram rejeitados. As variáveis preditoras utilizadas nos modelos foram: abundância das espécies de esfingídeos (AB) e o 

comprimento das probóscides (CP). Os modelos de melhor ajuste e as variáveis com Σwi mais altos são destacados em negrito. 

 

Modelos Intercepto AB CP d.f. logLik AICc AICc wi 

Modelo 01 -0.937 0.842  3 -200.061 406.265 0 0.720 

Modelo Global -0.901 0.848 -0.001 4 -199.958 408.156 1.891 0.280 

Modelo 02 0.552  0.006 3 -268.738 543.619 137.353 0 

Modelo Nulo 0.820   2 -270.259 544.590 138.325 0 

Valores Σwi  1 0.280      

 

 

 

 

 

 

Tabela 7. Resultados das análises de seleção dos quatro modelos candidatos, por meio de análises de modelos lineares generalizados, para explicar a 

Especialização das Espécies (d’) de seis comunidades nas Américas. Os modelos foram calculados utilizando pesos de Akaike (wi) e importância relativa das 

variáveis preditoras (Σwi). A linha pontilhada representa um conjunto de modelos com 95% de confiança, o que significa que os modelos abaixo dessa linha 

foram rejeitados. As variáveis preditoras utilizadas nos modelos foram: abundância das espécies de esfingídeos (AB) e o comprimento das probóscides (CP). 

Os modelos de melhor ajuste e as variáveis com Σwi mais altos são destacados em negrito. 

 

Modelos Intercepto AB CP d.f. logLik AICc AICc wi 

Modelo 01 0.313 -0.035  3 74.550 -142.956 0 0.688 

Modelo Global 0.305 -0.036 0.0002 4 74.689 -141.139 1.817 0.277 

Modelo Nulo 0.241   2 70.202 -136.333 6.624 0.025 

Modelo 02 0.243  -0.00005 3 70.207 -134.271 8.686 0.009 

Valores Σwi  0.965 0.286      
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Tabela 8. Resultados das análises de seleção dos quatro modelos candidatos, por meio de análises de modelos lineares generalizados, para explicar 

a Centralidade de Proximidade (CC) de seis comunidades nas Américas. Os modelos foram calculados utilizando pesos de Akaike (wi) e 

importância relativa das variáveis preditoras (Σwi). A linha pontilhada representa um conjunto de modelos com 95% de confiança, o que significa 

que os modelos abaixo dessa linha foram rejeitados. As variáveis preditoras utilizadas nos modelos foram: abundância das espécies de esfingídeos 

(AB) e o comprimento das probóscides (CP). Os modelos de melhor ajuste e as variáveis com Σwi mais altos são destacados em negrito. 

 

Modelos Intercepto AB CP d.f. logLik AICc AICc wi 

Modelo 01 0.013 0.010  3 395.289 -784.400 0 0.74 

Modelo Global 0.013 0.010 -0.00001 4 395.292 -782.300 2.09 0.26 

Modelo Nulo 0.034   2 379.894 -755.700 28.72 0.00 

Modelo 02 0.031  0.00001 3 380.418 -754.700 29.74 0.00 

Valores Σwi  1 0.26      

 

 

 

Tabela 9. Resultados das análises de seleção dos quatro modelos candidatos, por meio de análises de modelos lineares generalizados, para explicar 

a Centralidade de Intermediação (BC) de seis comunidades nas Américas. Os modelos foram calculados utilizando pesos de Akaike (wi) e 

importância relativa das variáveis preditoras (Σwi). A linha pontilhada representa um conjunto de modelos com 95% de confiança, o que significa 

que os modelos abaixo dessa linha foram rejeitados. As variáveis preditoras utilizadas nos modelos foram: abundância das espécies de esfingídeos 

(AB) e o comprimento das probóscides (CP). Os modelos de melhor ajuste e as variáveis com Σwi mais altos são destacados em negrito. 

 

Modelos Intercepto AB CP d.f. logLik AICc AICc wi 

Modelo 01 0.008 0.017  3 298.927 -591.700 0 0.726 

Modelo Global 0.006 0.018 -0.00001 4 298.999 -589.800 1.95 0.274 

Modelo Nulo 0.029   2 284.080 -564.100 27.62 0.00 

Modelo 02 0.024  0.00001 3 284.346 -562.500 29.16 0.00 

Valores Σwi  1 0.274      
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DISCUSSÃO 

 

Nossos resultados mostraram que apesar das redes esfingídeos-planta serem 

modulares e especializadas, variáveis neutras, como tamanho da rede, bem como variáveis 

relacionadas aos atributos das espécies, como a diversidade funcional, não se mostraram 

importantes na estruturação das interações ao nível da comunidade, entretanto ao nível de 

espécie, a abundância dos indivíduos se mostrou importante na estrutura das redes de interações 

nos distintos biomas analisados. Diferentemente do que já foi visto para outras redes de 

interações planta-polinizador, no qual processos baseados nos atributos das espécies, tal como 

as características funcionais dos beija-flores (Maruyama et al 2018) e links proibidos (Vizentin-

Bugoni et al. 2014), são determinantes na estruturação dessas interações. Além disso, houve 

redundância funcional dos esfingídeos e plantas entre as comunidades, que apresentaram baixa 

dispersão funcional e maior uniformidade através dos distintos biomas analisados. Ou seja, a 

homogeneidade funcional entre as comunidades e a relação positiva entre a estrutura da rede e 

as variáveis neutras (abundância e riqueza de espécies) sugerem que fatores estocásticos podem 

ser importantes na estrutura das interações entre plantas e esfingídeos (Vizentin-Bugoni et al. 

2018), ao contrário do que prevíamos encontrar. 

Nas redes estudadas o número e o tamanho dos módulos aumentaram com a riqueza 

de espécies nas redes (Olesen et al. 2007). Três de nossas redes possuem maior riqueza de 

espécies e, portanto, maior número e tamanho de módulos, enquanto que em outras três redes, 

o número de módulos é reduzido, pois possuem menor riqueza de espécies. Assim, em redes 

tropicais a alta riqueza de espécies promove a interação com um grande número de grupos 

funcionais de polinizadores resultando em comunidades modulares (Ollerton et al. 2006). Esse 

ajuste pode ser observado em nossas redes através de módulos formados principalmente por 

espécies de esfingídeos de probóscide longa com plantas de tubo floral longo. Entretanto, 
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nossos resultados apontam que não existe relação entre modularidade/especialização e 

dispersão funcional, tampouco com o tamanho da rede. 

Apesar das comunidades apresentarem uma maior especialização da rede do que o 

esperado ao acaso, de forma geral, esses valores são baixos, indicando que as interações entre 

esfingídeos e plantas tendem a ser mais generalistas. Isso pode ser visto melhor quando 

observamos os valores de especialização das espécies, que são em sua maioria baixos, 

sugerindo que em todas as redes as espécies generalistas são predominantes, pois são as mais 

abundantes. Visto que encontramos uma relação positiva entre especialização das espécies e 

abundância, no qual espécies abundantes apresentam valores baixos de especialização, isso 

indica que as redes analisadas são formadas preponderantemente por espécies generalistas. Essa 

generalização pode estar associada com a redundância funcional encontrada nas comunidades, 

assim como é visto para beija-flores em comunidades insulares (Maruyama et al. 2018).  

Tal como a especialização das espécies, a força das espécies possui relação com a 

abundância, porém essa relação é inversamente proporcional a relação encontrada entre 

abundância e especialização das espécies. Assim, espécies mais abundantes possuem valores 

mais altos de força e não se relacionam com as características funcionais. Isso pode ser 

observado, por exemplo, através das espécies Manduca tucumana (probóscide 79,42 cm) e 

Protambulyx strigilis (probóscide 29,30 cm). Ambas são abundantes, logo, possuem valor alto 

de força de interação, mas possuem morfologias contrastantes, quando se observa o 

comprimento da probóscide. Essa relação indica que espécies abundantes de esfingídeos 

possuem uma grande influência na arquitetura das redes plantas-esfingídeos, pois não possuem 

um estreito vínculo de interação com as espécies de plantas nas comunidades (Bascompte et al. 

2006). 

As métricas de centralidade, tanto a de intermediação, quanto a de proximidade, 

também apresentaram uma relação com a abundância dos esfingídeos, apontando que espécies 
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mais abundantes possuem valores mais altos de centralidade de intermediação e de 

proximidade. Dessa maneira as espécies mais abundantes se mostram importantes para a 

conexão geral da rede, pois possuem os valores mais elevados de centralidade de proximidade 

e também são importantes para coesão dos subconjuntos da rede, pois apresentam valores 

maiores do que zero para centralidade de intermediação (Martín González et al. 2010). Isso 

sugere que essas espécies mais abundantes são fundamentais para estrutura geral da rede, 

funcionamento e resiliência (Martín González et al. 2010).  

As estruturas de nossas redes não apresentaram relação com a diversidade funcional, 

mas apresentaram relação com abundância das espécies, indo ao encontro do observado em 

redes mutualísticas plantas-beija-flores, que possui relação entre diversidade funcional de beija-

flores com a estrutura das redes, pois apresentam comunidades funcionalmente distintas, ou 

seja, com alta dispersão funcional (Maruyama et al 2018). Essas relações encontradas entre a 

abundância das espécies e as métricas de redes podem estar ligadas com a redundância 

funcional entre nossas comunidades. Uma vez que as comunidades apresentaram uma 

distribuição acentuada a direita para o tamanho das probóscides, portanto esfingídeos com 

probóscide curta são, no geral, mais abundantes que as espécies de probóscide longa. Assim a 

abundância dessas espécies pode modular a formação de nichos nas comunidades, pois espécies 

com probóscide longa, por serem menos abundantes, sofrerão menos competição pelo recurso, 

uma vez que esfingídeos com probóscide curta, que são mais abundantes, não são capazes de 

acessar o néctar em plantas de tubo longo, devido à falta de correspondência morfológica.  

Adicionalmente, plantas com tubo floral longo apresentam maior quantidade de 

néctar (Haber & Frankie 1989, Martins & Johnson 2013, Johnson & Raguso 2016), ou seja, os 

esfingídeos de probóscide longa possuem em tais plantas, uma maior disponibilidade de 

recursos, ao passo que enfrentam menor competição para obtê-lo. Padrões semelhantes, no qual 

a abundância pode ser responsável pela formação de nichos, podem ser encontrados no Deserto 
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do Sonora, Estados Unidos (Grant 1983) e nas savanas da África (Martins & Johnson 2013, 

Johnson & Raguso 2016). Nessas comunidades existe uma relação entre a correspondência 

morfológicas de esfingídeos/plantas e a abundância de esfingídeos, levando a adaptações das 

plantas as características morfológicas das espécies de esfingídeos mais abundantes (Johnson 

et al. 2017).  

Nossos resultados indicam uma redundância funcional entre as comunidades, 

levando a uma estruturação das redes de interação plantas-esfingídeos por processos neutros, 

ou seja, de maneira estocástica, no qual abundância das espécies de esfingídeos e plantas são 

os principais fatores de estruturação de nossas comunidades. A redundância funcional apresenta 

aspectos relevantes, como a similaridade de recursos oferecidos, levando a uma menor 

probabilidade de perda de funções devido a extinção de espécies raras, que poderá ser 

substituída funcionalmente por outra espécie equivalente, mantendo coesa a estrutura da rede, 

e o funcionamento da comunidade (Stuart-Smith et al. 2013, Biesmeijer et al. 2006). 

Entretanto, é necessário levarmos em consideração que aspectos como a fenologia 

de esfingídeos e plantas não foram testados em nossos modelos. A sobreposição fenológica foi 

importante para estrutura de redes de polinização, implicando em situações que, muitas espécies 

de polinizadores e plantas apresentam um potencial de interação, como correspondência 

morfológica do aparato bucal com o tubo floral, mas não interagem devido à falta de 

sobreposição no tempo (Vizentin-Bugoni et al. 2014). O efeito da fenologia pode representar 

uma variável importante na formação dos módulos em nossas redes, portando é necessário que 

futuros estudos explorem esse aspecto das interações, para entendermos se com a adição dos 

dados de fenologia dos esfingídeos e das plantas, os processos neutros se mantem como 

estruturadores dessas comunidades. 
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CONCLUSÃO 

Compreender como processos determinísticos e estocásticos agem na estrutura das 

interações é um grande desafio para a ecologia de comunidades. Nossos resultados sugerem 

que redes de interações plantas-esfingídeos são estruturadas através de processos neutros, 

devido a generalização e redundância funcional encontrada nas comunidades aqui estudadas. A 

generalização pode ser vantajosa em determinadas condições, a dieta variada de indivíduos 

generalistas, em nosso caso esfingídeos capazes de interagir com ampla variedade de plantas, 

pode gerar uma estabilidade, através da maior oportunidade desses indivíduos estabelecerem 

relações vantajosas com seus parceiros, além da possibilidade de se relacionarem com parceiros 

que ocupam nichos diferentes (Batstone et al. 2018, CaraDonna et al. 2017, Albrecht et al. 

2012).  
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APÊNDICES 

 

Apêndice 1. Valores médios comprimento do tubo floral (mm) e morfologia das plantas 

utilizadas para medir a diversidade funcional nas seis comunidades. 

MATA ATLÂNTICA 

Espécies Tubo Floral Morfologia 

Aegiphila integrifolia 25 garganta 

Alseis floribunda 10 sino 

Aspidosperma olivaceum 20 tubular 

Asteraceae sp1. 15 tubular 

Asteraceae sp2. 15 tubular 

Bauhinia sp. 50 bandeira 

Bombacopsis sp. 80 escova 

Bouganvillea sp. 15 tubular 

Cedrela odorata 10 tubular 

Citrus limon 15 prato 

Cordia sellowiana 15 sino 

Guapira sp. 10 sino 

Guetarda vribunoides 40 tubular 

Hillia parasitca 80.56 tubular 

Inga sessilis 85.07 escova 

Machaerium sp. 10 bandeira 

Maytenus sp. 3 prato 

Mimosa sp. 20 escova 

Myrtaceae 15 escova 

Nemathantus sp. 40 sino 

Passiflora sp. 30 passiflora 

Posoqueria latifolia 128.88 tubular 

Pouteria sp. 10 prato 

Psychotria sp. 15 sino 

Pterocarpus rohrii 15 bandeira 

Senecio sp. 15 tubular 

Struthanthus sp. 50 tubular 

Tabebuia serratifolia 40 sino 

Tilandsia sp. 25 tubular 

Tocoyena bullata 109.75 tubular 

Trichilia sp. 10 tubular 

Trichocline sp. 20 tubular 

Vernonia sp. 15 tubular 

Vriesea sp. 25 tubular 
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CERRADO 

Espécies Tubo Floral morfologia 

Bauhinia brevipes 10.72 escova 

Bauhinia holophylla 72.06 escova 

Bauhinia ungulata 35.95 escova 

Caryocar brasiliense 50.19 escova 

Cestrum megalophyllum 12.36 tubular 

Cestrum schlechtendalii 21.13 tubular 

Guettarda viburnoides 38.35 tubular 

Hancornia speciosa 31.92 tubular 

Hedychium coronarium 74.8 tubular 

Inga laurina 10.26 escova 

Inga vera 52.3 escova 

Lafoensia pacari 55.15 prato 

Luehea divaricata 17.08 sino 

Mandevilla iIllustris 31.18 tubular 

Merremia tomentosa 19.33 sino 

Pseudobombax tomentosa 100.53 escova 

Qualea grandiflora 37.74 garganta 

Ruellia humilis 37.91 sino 

Salvertia convallariodora 21 prato 

Schubertia grandiflora 21.95 sino 

Serjania 2.96 prato 

Tocoyena formosa 113.44 tubular 

Unknown 1 15 - 

Unknown 2 15 - 

Unknown 3 15 - 

Unknown 4 15 - 

Vochysia cinnamomea 0.788 garganta 

FLORESTA TROPICAL SECA 

Espécies Tubo Floral morfologia 

Albizia saman 38 escova 

Augusta rivalis 170 tubular 

Bauhinia ungulata 36 escova 

Cactaceae sp. 160 - 

Calliandra rubescens 24 escova 

Carica papaya 34 tubular 

Cascabela ovata 15 sino 

Catunaregam spinosa 15 tubular 

Chomelia spinosa 18 tubular 

Cnidoscolus urens 7 sino 

Cordia gerascanthus 28 sino 

Coutarea hexandra 54 sino 

Crescentia sp 15 tubular 

Exostema caribeaum 36.6 tubular 

Guettarda macrosperma 13 tubular 
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Espécies Tubo Floral Morfologia 

Hippobroma longiflora 84 tubular 

Hymenocallis litoralis 168 tubular 

Luehea candida 27 escova 

Luehea seemannii 10 escova 

Luehea speciosa3 19 escova 

Manilkara zapota 24 escova 

Muntingia calabura 14 prato 

Ochroma pyramidale 10 tubular 

Pachira quinata 15 escova 

Plumeria rubra 16 tubular 

Pseudobombax septenatum 40 escova 

Randia lasiantha 40.8 tubular 

CHACO MONTANA 

Espécies Tubo Floral morfologia 

Caesalpinia gilliesii 81.68 escova 

Cestrum parqui 24.53 tubular 

Lepechinia floribunda 4.06 sino 

Lonicera japonica 24.36 garganta 

Mandevilla laxa 40.52 sino 

Mandevilla petraea 113.66 sino 

Mirabilis jalapa 39.41 sino 

Nicotiana longiflora 94.56 tubular 

Oenothera affinis 26.25 sino 

Petunia axillaris 61.93 sino 

Pfaffia sp 4.66 tubular 

Tillandsia xiphiodes 66.11 tubular 

Unknown 1 15 - 

Unknown 2 15 - 

Unknown 3 15 - 

Unknown 4 15 - 

Unknown 5 15 - 

Unknown 6 15 - 

Unknown 7 15 - 

Unknown 8 15 - 

Unknown 9 15 - 

Unknown 10 15 - 

CHACO YUNGAS I 

Espécies Tubo Floral morfologia 

Barnadesia odorata 16.58 tubular 

Cestrum parqui 17.32 tubular 

Echinopsis ancystrophora 75 prato 

Glandularia platensis 27.48 sino 

Hetrophyllaea pustulata 48.53 tubular 

Jaborosa integrifolia 56.34 sino 

Mandevilla laxa 32.06 sino 
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Espécies Tubo Floral Morfologia 

Nicotiana longi 77.61 tubular 

Petunia axillaris 65 garganta 

Plumbago scandens 20 tubular 

Unknown 1 15 - 

Unknown 2 15 - 

Unknown 3 15 - 

Unknown 4 15 - 

Unknown 5 15 - 

Unknown 6 15 - 

Unknown 7 15 - 

CHACO YUNGAS II 

Espécies Tubo Floral morfologia 

Barnadesia odorata 16.58 tubular 

Cestrum parqui 17.32 tubular 

Glandularia platensis 27.84 sino 

Heterophyllaeae pustullata 48.53 tubular 

Jaborosa integrifolia 56.34 sino 

Mandevilla laxa 44.18 sino 

Nicotiana longi 77.61 tubular 

Petunia axilaris 65 garganta 

Plumbago scandens 20 tubular 

Unknown 1 15 - 

Unknown 2 15 - 

Unknown 3 15 - 

Unknown 4 15 - 

Unknown 5 15 - 
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Apêndice 2. Resultados das análises de especialização das espécies (d’), força das espécies 

(ss’), centralidade de proximidade (CC) e centralidade de intermediação (BC) para as seis 

comunidades, valores de abundância (ab) e as médias em milímetros das características 

morfológicas utilizadas para as análises de diversidade funcional de esfingídeos, comprimento 

da probóscide (cp) e envergadura (ev). 

MATA ATLÂNTICA 

Espécies ss' d' BC CC ab cp ev 

Adhemariu eurysthenes 2.03 0.23 0.07 0.03 1 25.8 121.2 

Adhemarius daphne 0.03 0.20 0.04 0.03 42 26.02 111.56 

Adhemarius gannascus 1.14 0.21 0.05 0.03 8 26.66 115.42 

Agrius cingulata 1.40 0.44 0.03 0.03 6 95.64 104.7 

Aleuron chloroptera 0.02 0.00 0.13 0.03 1 17.75 69.8 

Callionima nomius 0.71 0.05 0.02 0.03 12 16.6 80.22 

Cocytius beelzebuth 1.05 0.25 0.10 0.03 7 83.42 125.92 

Cocytius duponchel 0.37 0.55 0.01 0.03 3 84.26 137.96 

Enyo ocypete 0.55 0.25 0.06 0.03 3 25.43 63.6 

Erinnyis alope 0.11 0.48 0.06 0.03 1 43.37 98.86 

Erinnyis ello 3.34 0.30 0.03 0.03 19 36.1 93.3 

Erinnyis oenotrus 0.81 0.21 0.03 0.03 8 39.78 84.22 

Eumorpha analis 0.12 0.14 0.09 0.03 3 49.19 124.52 

Eumorpha translineatus 0.22 0.14 0.06 0.03 4 43.17 113.9 

Hemeroplanes longistriga 0.02 0.00 0.01 0.03 1 39.7 92.2 

Manduca brasiliensis 0.72 0.24 0.04 0.03 5 71.48 112.5 

Manduca diffissa 1.55 0.23 0.00 0.03 15 71.43 118.82 

Manduca florestan 1.98 0.36 0.02 0.03 12 61.12 122.96 

Manduca janira 0.20 0.62 0.03 0.03 1 103.5 120.4 

Manduca rustica 0.70 0.70 0.01 0.02 2 132.9 131.5 

Manduca sp 0.14 0.54 0.03 0.03 1 62.68 x 

Nyceryx alophus 2.79 0.44 0.02 0.03 14 13.56 64.16 

Nyceryx nictitans 0.50 0.83 0.02 0.03 1 11.64 59.5 

Pachylia ficus 0.42 0.09 0.00 0.02 8 48.33 126.5 

Pachylioides resumens 1.20 0.21 0.00 0.02 7 26.7 92.8 

Perigonia pallida 0.27 0.26 0.00 0.02 2 12.15 57 

Protambulyx strigilis 0.16 0.19 0.01 0.03 2 29.37 111.16 

Pseudosphinx tetrio 0.86 0.42 0.00 0.03 4 47.09 141.4 

Unzela japix 0.28 0.37 0.00 0.03 2 18.27 47 

Xylophanes aglaor 1.19 0.32 0.00 0.03 8 34.11 77.2 

Xylophanes ceratomioides 0.84 0.23 0.00 0.02 6 36.15 80.06 

Xylophanes chiron 1.45 0.37 0.00 0.03 7 47.06 75.3 

Xylophanes isaon 2.58 0.26 0.00 0.02 20 25.8 73.36 

Xylophanes porcus 1.22 0.35 0.02 0.03 6 22.85 69.06 

Xylophanes tersa 0.15 0.26 0.00 0.02 2 33.22 72.2 

Xylophanes thyelia 1.07 0.12 0.00 0.02 14 30.77 64.8 

Xylophanes titana 1.04 0.38 0.00 0.02 9 37.24 81 

Xylophanes tyndarus 0.08 0.39 0.00 0.02 1 22.52 88.1 

Xylophanes xylobotes 0.70 0.70 0.00 0.01 2 33.62 83.12 
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CERRADO 

Espécies ss' d' BC CC ab cp ev 

Aellopos fadus 0.37 0.48 0.30 0.02 2 22.2 72.7 

Agrius cingulata 0.37 0.13 0.03 0.03 7 98.7 106.92 

Aleuron chloroptera 0.33 0.74 0.00 0.01 1 29.1 69.8 

Callionima parce 0.46 0.20 0.05 0.03 10 20.2 73.12 

Cocytius antaeus 0.52 0.13 0.03 0.03 7 81.5 135.32 

Cocytius lucifer 1.55 0.16 0.04 0.03 23 91.9 155.92 

Enyo ocypete 0.77 0.21 0.06 0.03 14 25.1 63.36 

Erinnyis alope 0.46 0.13 0.03 0.03 7 42.9 98.86 

Erinnyis ello 1.88 0.26 0.05 0.03 19 35.5 92.02 

Erinnyis obscura 0.48 0.22 0.03 0.03 5 28.2 64.86 

Erinnyis oenotrus 0.13 0.09 0.01 0.03 5 39.3 84.96 

Eumorpha adamsi 0.54 0.20 0.01 0.03 6 38.2 95.6 

Eumorpha anchemolus 0.28 0.11 0.04 0.03 6 56.7 138.72 

Eumorpha labruscae 0.52 0.41 0.00 0.02 2 56.4 116.7 

Eumorpha vitis 0.06 0.03 0.01 0.03 3 44 108.6 

Eupyrrhoglossum sagra 0.33 0.74 0.00 0.01 1 18.2 56 

Isognathus allamandae 0.06 0.33 0.00 0.02 1 30.7 77.9 

Isognathus caricae 1.35 0.17 0.06 0.03 21 41.7 99.36 

Isognathus menechus 0.56 0.22 0.00 0.03 7 33.5 94.86 

Madoryx plutonius 0.09 0.25 0.00 0.02 2 48.5 93.8 

Manduca albiplaga 0.11 0.17 0.02 0.03 4 65.6 138 

Manduca contracta 0.12 0.24 0.00 0.02 7 81.3 106.1 

Manduca diffissa 1.03 0.20 0.01 0.03 17 75.3 113.42 

Manduca florestan 0.61 0.13 0.03 0.03 14 57.3 111.02 

Manduca hannibal 0.13 0.34 0.00 0.02 2 84.4 112.1 

Manduca lefeburii 0.09 0.12 0.03 0.03 3 54 107 

Manduca manducoides 0.06 0.13 0.01 0.02 2 64.1 111.8 

Manduca rustica 0.05 0.12 0.00 0.02 3 126.3 119.8 

Manduca sexta 2.54 0.30 0.01 0.03 62 97.3 122.6 

Neogene dynaeus 0.04 0.06 0.00 0.03 2 20 65.1 

Pachylia ficus 0.17 0.14 0.01 0.03 4 45.8 115.4 

Perigonia pallida 0.03 0.14 0.00 0.02 1 15 62.8 

Protambulyx astygonus 0.05 0.11 0.00 0.03 3 24.6 94.8 

Protambulyx strigilis 6.42 0.21 0.06 0.03 68 29.3 111.16 

Pseudosphinx tetrio 0.25 0.29 0.01 0.03 3 48.1 139.92 

Xylophanes anubus 0.04 0.06 0.00 0.03 2 42.9 87.4 

Xylophanes chiron 0.08 0.08 0.01 0.03 4 45.7 78.6 

Xylophanes pistacina 0.77 0.37 0.00 0.03 7 28.9 70.92 

Xylophanes tersa 3.17 0.36 0.03 0.03 24 31.8 74.32 

Xylophanes tyndarus 0.12 0.08 0.03 0.03 5 32.7 88.1 
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FLORESTA TROPICAL SECA 

Espécies ss' d' BC CC ab cp ev 

Adhemarius gannascus 0.60 0.24 0.03 0.02 15 26 115.42 

Aellopos clavipes 0.07 0.14 0.00 0.02 5 16 63.1 

Aellopos fadus 0.02 0.20 0.00 0.01 1 15 72.7 

Aellopos titan 0.29 0.29 0.00 0.02 5 23 64.8 

Agrius cingulata 3.57 0.21 0.07 0.02 57 106 106.04 

Callionima falcifera 0.85 0.22 0.03 0.02 31 15 76.6 

Callionima parce 0.02 0.20 0.00 0.01 1 16 73.12 

Cautethia spuria 0.11 0.16 0.02 0.02 5 12 48.3 

Ceratomia igualana 0.32 0.44 0.01 0.02 8 50 67.4 

Cocytius antaeus 0.33 0.16 0.04 0.02 9 139 135.32 

Cocytius duponchel 0.07 0.24 0.00 0.01 2 84 137.96 

Cocytius lucifer 0.17 0.13 0.01 0.02 7 95 155.92 

Enyo lugubris 1.14 0.43 0.02 0.02 12 26 75.7 

Enyo ocypete 0.26 0.21 0.02 0.02 8 26 63.46 

Erinnyis alope 0.35 0.24 0.01 0.02 8 45 98.86 

Erinnyis crameri 0.15 0.12 0.02 0.02 10 36 86.4 

Erinnyis ello 1.90 0.15 0.06 0.02 58 36 92.66 

Erinnyis obscura 0.38 0.22 0.02 0.02 9 28 64.06 

Erinnyis oenotrus 0.14 0.25 0.00 0.02 3 43 84.6 

Erinnyis yucatana 0.22 0.23 0.03 0.02 7 42 94.8 

Errinnyis lassauxii 0.58 0.24 0.02 0.02 8 42 100.9 

Eumorpha anchemolus 0.11 0.08 0.02 0.02 5 58 138.72 

Eumorpha fasciatus 0.07 0.07 0.00 0.02 3 48 103.6 

Eumorpha labruscae 0.05 0.10 0.00 0.02 4 55 116.7 

Eumorpha satellitia 0.81 0.25 0.02 0.02 11 45 121.3 

Eumorpha vitis 0.52 0.19 0.04 0.02 18 43 108.6 

Eupyrrhoglossum sagra 0.84 0.38 0.02 0.02 13 19 56 

Hyles lineata 0.15 0.26 0.00 0.02 8 37 82.1 

Isognathus rimosus 0.61 0.22 0.02 0.02 9 35 81.7 

Madoryx bubastus 1.00 1.00 0.00 0.00 1 40 90.5 

Madoryx oiclus 0.03 0.31 0.00 0.01 1 40 91 

Manduca barnesi 0.04 0.07 0.01 0.02 2 52 111.6 

Manduca corallina 0.04 0.07 0.00 0.02 3 58 102.9 

Manduca dilucida 1.19 0.23 0.02 0.02 8 43 94.3 

Manduca florestan 0.20 0.10 0.01 0.02 5 64 117 

Manduca lefeburei 0.06 0.42 0.00 0.01 1 51 107 

Manduca occulta 0.22 0.10 0.02 0.02 9 68 129.3 

Manduca ochus 0.53 0.34 0.00 0.02 12 136 126.1 

Manduca rustica 1.75 0.36 0.04 0.02 40 144 127.6 

Manduca sexta 1.87 0.29 0.03 0.02 57 95 122.6 

Nyceryx riscus 0.09 0.46 0.00 0.01 2 12 58 

Pachylia ficus 0.49 0.44 0.03 0.02 11 47 122.06 

Pachylia syces 0.05 0.38 0.00 0.01 1 45 107.4 

Pachylioides resumens 0.20 0.24 0.01 0.02 6 27 92.8 
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Espécies ss' d' BC CC ab cp ev 

Perigonia lusca 0.50 0.46 0.02 0.02 28 15 64.2 

Phryxus caicus 0.01 0.00 0.00 0.02 1 33 72.8 

Protambulyx strigilis 0.70 0.12 0.07 0.02 30 28 111.16 

Pseudosphinx tetrio 0.47 0.52 0.00 0.01 6 44 140.52 

Sphinx merops 0.58 0.16 0.05 0.02 15 62 103.8 

Xylophanes anubus 0.06 0.11 0.02 0.02 3 39 87.4 

Xylophanes chiron 0.03 0.31 0.00 0.01 1 52 76.62 

Xylophanes pluto 0.75 0.22 0.03 0.02 26 35 73.5 

Xylophanes porcus 0.21 0.10 0.02 0.02 6 27 69.06 

Xylophanes tersa 1.12 0.28 0.04 0.02 20 32 73.26 

Xylophanes turbata 0.13 0.18 0.01 0.02 5 24 76.9 

FLORESTA SECA DE CHACO MONTANA 

Espécies ss' d' BC CC ab cp ev 

Callionima grisescens 1.57 0.31 0.00 0.13 19 15.66 68 

Hyles euphorbiarum 2.01 0.13 0.00 0.13 17 29.73 88.4 

Hyles lineata 0.38 0.14 0.00 0.13 7 30.04 70.3 

Lintneria maura 5.27 0.12 0.00 0.13 81 53.44 114.7 

Manduca diffissa 3.49 0.12 0.00 0.13 119 56.87 91.6 

Manduca rustica 0.28 0.19 0.00 0.13 9 114.5 114.2 

Manduca sexta 3.37 0.17 0.00 0.13 59 92.58 114.5 

Xylophanes tersa 5.62 0.19 0.00 0.13 116 30.31 76.5 

CHACO YUNGAS I 

Espécies ss' d' BC CC ab cp ev 

Callionima grisescens 0.07 0.40 0.00 0.06 1 15.69 68 

Erinnyis oenotrus 0.03 0.03 0.03 0.07 2 36.45 84.3 

Eumorpha analis 0.08 0.15 0.05 0.07 5 44.76 123.9 

Eumorpha neuburgeri 2.32 0.09 0.16 0.08 39 45.24 108.7 

Euryglottis guttiventris 0.82 0.24 0.11 0.07 13 65.83 112 

Lintneria maura 1.48 0.10 0.05 0.07 52 60.8 114.7 

Lintneria phalerata 1.28 0.15 0.16 0.08 37 48.74 83.5 

Manduca bergi 0.03 0.00 0.04 0.07 2 55.64 98.1 

Manduca diffissa 0.55 0.41 0.00 0.07 5 71.63 91.6 

Manduca stuarti 0.90 0.33 0.06 0.07 14 78.42 106.2 

Manduca tucumana 6.66 0.13 0.16 0.08 143 79.42 106.3 

Xylophanes pluto 0.07 0.10 0.03 0.07 4 33.78 81.5 

Xylophanes schreiteri 2.68 0.24 0.16 0.08 76 35.04 87.7 

Xylophanes tersa 0.03 0.06 0.02 0.07 2 31.63 76.5 

CHACO YUNGAS II 

Espécies ss' d' BC CC ab cp ev 

Callionima grisescens 0.10 0.09 0.00 0.06 6 16.58 68 

Erinnyis ello 0.27 0.35 0.00 0.05 2 30.01 99.7 

Erinnyis lassauxii 0.11 0.21 0.00 0.06 2 40 114.1 

Eumorpha analis 0.69 0.18 0.04 0.07 8 42.84 123.9 

Eumorpha neuburgeri 0.08 0.07 0.04 0.07 5 42.35 108.7 
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Espécies ss' d' BC CC ab cp ev 

Hyles euphorbiarum 0.39 0.28 0.00 0.06 4 26.78 88.4 

Lintneria maura 1.55 0.12 0.21 0.07 71 57.49 112 

Lintneria phalerata 0.25 0.05 0.04 0.07 7 48.45 114.7 

Manduca armatipes 0.20 0.13 0.04 0.07 12 45.21 103.9 

Manduca bergi 2.39 0.23 0.21 0.07 52 55.9 83.5 

Manduca diffissa 2.99 0.09 0.21 0.07 53 63.59 98.1 

Manduca sexta 0.18 0.07 0.00 0.06 8 82.14 114.5 

Manduca tucumana 4.34 0.26 0.21 0.07 62 78.89 106.3 

Xylophanes pluto 0.11 0.19 0.00 0.06 6 32.04 81.5 

Xylophanes schreiteri 0.06 0.35 0.00 0.04 1 36.63 87.7 

Xylophanes tersa 0.29 0.23 0.00 0.06 3 31.42 76.5 

 

 

 

 
 


