_ MATRIZES REDESE ORDENACOES
ADETECCAODEESTRUTURA EM COMUNIDADESINTERATIVAS

ThomasM. Lewinsohn '3, Rafadl D. Loyola** & Paulo Inécio Prado 25

! Laboratério de Interagdes Insetos-Plantas. Departamento de Zoologia, I1B. Universidade Estadual de Campinas, Unicamp.
Cidade Universitéria, CEP: 13083970 - Campinas, SP - Brasil - Caixa-Postal: 6109

2 Departamento de Ecologia Geral, Instituto de Biociéncias. Universidade de Sdo Paulo, Rua do Matéo, travessa 14, numero 321
Cidade Universitaria, CEP: 05508900 - S&o0 Paulo, SP - Brasil

E-mails: ® thomasl @unicamp.br , 4 avispa@gmail.com, 5 prado@ib.usp.br

RESUMO

Neste artigo apresentamos trés abordagens usuais para a deteccdo de padrdes em comunidades de
plantas e animais que interagem entre si por meio de processos ecolégicos como a polinizacdo, a
frugivoria ou a herbivoria. Modelos estruturais simples revelam padrdes de interacdo em gradientes,
compartimentados ou aninhados; padrdesintermediari os entre um gradiente e compartimentostambém
s80 possiveis. Deformasemelhante, 0 aninhamento no interior de compartimentos geraaindaum modelo
estrutural combinado. Os padrdes de interacdo podem ser visualizados e analisados sob a forma de
matrizes, redes bipartidas ou gréficos de ordenacdo obtidos através de umaAnalise de Correspondéncia.
Nestetrabal ho, propomos que as dif erencas entre os padrdes de i nteragéo observados em comunidades
representam resultados de diferentes processos ecoldgicos e evolutivos que atuam sobre tais
comunidades. De maneira geral, a compartimentacdo deveria refletir o historico da coevolucéo e os
limites impostos as espécies presentes na comunidade, ao passo que diferencas na abundancia e na
capacidade de dispersdo dessas espécies podem gerar uma estrutura aninhada. Portanto, ao invés de
ser testada para um modelo estrutural a priori, a estrutura de comunidades ecoldgicas deve ser
confrontadacom umagamainteira de padrdes possiveis. Esperamos que as abordagens paraa deteccéo
de estruturas em comunidades interativas aqui apresentadas facilitem a elaboracdo de hipdteses
ecol 6gicas mais abrangentes e mel hor formuladas.
Palavr as-chaves. Aninhamento, Compartimentacéo, Redescomplexas, Matrizes, Estruturade comunidades.

ABSTRACT

In this paper we present a comprehensive approach to detect structural patterns in interactive
communities of plant and animal species, linked by ecological processes such as pollination, frugivory
or herbivory. Simple structural models can reveal gradient, compartmented or nested patterns of
interaction; intermediate patterns between a gradient and compartments are also possible. Of special
potential interest isacombined model, in which nested structures are embedded within compartments.
Interaction patterns can be visualized and analyzed in different ways, either as matrices, as bipartite
networks or as multivariate sets through correspondence analysis or other ordination procedures. We
also propose that differencesamong patternsrepresent outcomes of distinct evol utionary and ecol ogical
processesthat will be especialy relevant in highly diversified communities. In general, compartmentation
should reflect coevolutionary histories and constraints, whereas differences in species abundances or
dispersal rates may generate nestedness. Hence, instead of choosing onemodel a priori, to beempirically
verified, community structure should be probed for asuite of patterns. The comprehensive approach for
detecting community structure that we advocate should help to improve ecological hypotheses on
compositional patterns in interactive communities, as well as their attendant empirical tests in actual
communities.
K ey wor ds: Nestedness, Compartmentation, Complex networks, Matrices, Community structure.
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INTRODUCAO

O reconhecimento de padrdes em comunidades
ecol 6gicaséum dos maisantigos e persi stentes desafios
da ciéncia ecol6gica. Por varios anos, ecologos de
comunidades concentraram-se em duas tarefas
fundamentais: primeiro, desenvolver métodos
adequados para a deteccé@o de padrdes em conjuntos
de espécies; e segundo, identificar processos capazes
degerar determinados padrfes (Lewinsohn et al. 2006).
Na ultima década, ecélogos de comunidades e
biogedgrafos vém explorando dois tipos especiais de
padrdes ecol 6gicos. 0 aninhamento (Atmar & Patterson
1993) e a compartimentacéo (Leibold & Mikkelson
2002, Prado & Lewinsohn 2004). Esses dois padroes
refletem interesses em processos ecoldgicos ou
biogeogréficos bastante diferentes e, cada um deles,
foi estudado por si sb, sem muita preocupagdo com
idéias alternativas. Contudo, a evidéncia de um
determinado padréo nacomunidade, ou de suaauséncia,
ndo elimina a possibilidade de que outros padrées
estejam presentes.

Freqlentemente, comuni dades sGo descritasapartir
de suacomposi ¢ao de espécies, cujaandise comparativa
pode revelar padrdes espaco-temporaiserelaciona-los
com diferentes fatores ou processos (Pillar 2004).
Estudos cléassicos da estrutura de comunidades
enfocaram conjuntos deilhas oceénicas ou ecol 6gicas
—como, por exempl o, ostopos de montanhas—visando
evidenciar padrfes gerais de sua estrutura e também
detectar regras para suaorganizagdo (Diamond 1975,
Patterson 1987, Lomolino 1996, Weiher & Keddy
1999, Leibold & Mikkelson 2002); os mesmos
objetivos foram estendidos a estudos de unidades
amostrais arbitrarias em uma paisagem ou habitat
continuo.

Em nossos trabalhos, investigamos uma questéo
diferente. Examinamos a estrutura de interacfes em
comunidades ecol dgi cas, nas quais o habitat ou unidade
de recurso ndo € umailhaou fragmento na paisagem,
mas é também uma espécie, ou um grupo de espécies
(umaentidade funcional oudemaior nivel taxonbmico).
O presente trabalho (desenvolvido principalmente
através de Lewinsohn et al. 2006) concentra-se em
comunidades de espécies de plantas e animais que
interagem entre s, sendo el asmutudistas (polinizadores
ou dispersores de sementes), antagonistas (herbivoros)

ou com interagdes ndo definidas (e.g., frugivoros ou
visitantes florais). Releva notar que, embora nos
centremos em interacBes entre animais e plantas, o
argumento geral é perfeitamente aplicavel a outras
comunidadesinterativas de animais com animais (por
exemplo, peixes e seus endoparasitas; Poulin 1997),
de plantas e microrganismos, e assim por diante.

Namaioria dos estudos destes problemas, testa-se
0 gjuste da estrutura de uma comunidade a um Unico
padréo de organizagdo — seja ele aninhado ou
compartimentado —frente aumahi pétese nulaem que
asinteragdes ou incidéncias ocorrem ao acaso. Embora
usual, este procedimento € limitado tanto do ponto de
vistatedrico como prético. Leibold & Mikkelson (2002)
apresentam um argumento parecido quanto a andlise
de padrbes biogeogréficos. Por outro lado, seaestrutura
de uma comunidade for investigada por meio de um
arcabouco tedrico e metodol 6gico maisamplo, seremos
mais capazes de detectar padrfesreai sem comunidades
naturais complexas e ricas em espécies. Em Ultima
insténcia, como destacam Lewinsohn et al. (2006),
compreender as circunstancias ecol égicassob asquais
certas configuragdes emergem é um avango tedrico em
si, e gue também possibilita o reconhecimento de
processos causai spotenciais, umavez detectadas essas
configuragoes.

E sob essa perspectiva que apresentamos aqui 0s
dois objetivos de nossa contribui¢&o: primeiro, expor
um arcabouco tedrico e metodol 6gi co abrangente para
0 estudo de interacBes entre animais e plantas, assim
como para a detec¢do de padrdes relacionados a
processos ecoldgicos e evolutivos que moldam e
mantém essas comunidades. Segundo, estender essa
abordagem aumagamade configuraces ndo-aleatorias
possiveisem comunidadesinterativas.

COMO REPRESENTAR A ESTRUTURA DE
INTERACOES?

InteracBes entre animais e plantas séo geralmente
representadas de duas maneiras; ou como umamatriz
retangular ou como um grafo bipartido (Memmott 1999,
Valladares et al. 2001, Jordano et al. 2003). Além de
empregarmos ambas as formas de representacéo,
utilizamostambém os gréficos de ordenacéo produzidos
por meio de andlises de correspondéncia (Greenacre
1984, ter Braak 1995) com o intuito de mostrar as

Oecol. Bras,, 10 (1): 90-104, 2006



92 LEWINSOHN, T. M. et al.

equivaléncias entre tais modos de representacdo e
destacar as vantagens de cada um.

Comecemos pelas representacbes matriciais.
Usamos uma matriz retangular (Fig. 1A-D), cujas
dimensdes correspondem adois conjuntos de espécies
queinteragem: o deanimais (A linhas, subscritoi) eo
de plantas (P colunas, subscrito j). Os elementos da
matriz representam as interagdes. Na notacéo de
matrizes, indicamos a ocorréncia de uma associacdo
entreo animal i e aplantaj atribuindo um valor ndo
nulo a0 elemento correspondente damatriz, ;. Sendo
houveregistro deinteracdo, o elemento correspondente
recebe o valor zero. Até o momento, a maioria dos
estudos concentra-se na andlise de matrizes bindrias,
ousga emque apenasapreﬁen(;a(a” =1) ouauséncia
(aIj = 0) de umainteracdo é indicada. 1sso ocorre pela
maior simplicidade nacoleta e andlise dos dados, mas
as matrizes de associagdo também podem ser
quantitativas, desde que hgjaumamedidaaceitavel para
a frequéncia ou intensidade de cada interagdo (mais
adiante discutiremos asredesquantitativas deinteragao).
A matriz de interaco (também chamada matriz de
incidéncia ou de associacdo) tem, portanto, a
dimensédo A x P, a qual é também diferente de
(A+P) x (A+P-1) 5 namero méaximo de
interagﬁes&sadoem andlisescléassicasderedestroficas
completas, nas quais a interacdo de qualquer par de
espécies é consideradapossivel.

Grafos s8o representagdes matemati cas de um dado
conjunto de objetos (chamados de “ vértices’, “nodos”
ou “nos’) e das relacdes entre eles (“arestas’ ou
“ligacdes”). A andlise de sua estrutura e suas
propriedades é objetivo da Teoria de Grafos, tendo
mai srecentemente se estendido paraa Teoriade Redes
Complexas (Strogatz 2001). Nos grafos bipartidos os
objetos dividem-se em duas categorias e todas as
ligacBes ocorrem obrigatoriamente entre objetos de
classes diferentes. Na representacéo do conjunto de
interacOes por meio deum grafo bipartido (Fig. 1E-H)
apresentam-se as espéciesde animaise plantasem duas
colunas (oulinhas), umaem frenteaoutra. Asinteragoes
sd0 representadas como linhas que ligam pares de
espéci es desses doi s conjuntos. Quando as associagdes
representadas ndo forem binérias (presenca/auséncia),
podemos representar aintensidade ou afreqiiénciadas
interagOes por meio de linhas de diferentes espessuras
(ver Valladares et al. 2001, para um bom exemplo).
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Métodos mateméticos desenvolvidos na topologia,
teoria de grafos e, mais recentemente, na teoria de
redes complexas, tém contribuido para a andlise de
redes troficas. Nao obstante, os ecologos tém
direcionado amaior parte de seu esforco paraanalisar
redes tréficas inteiras (Cohen et al. 1990, Dunne et
al. 2002, Pimm 2002) de maneiraqueredesbimodais,
representadas por grafos bipartidos, permanecem ainda
pouco exploradas (Jordano et al. 2003).

Redes tréficas bipartidas oferecem vantagens
proprias. Primeiro, elas sio geralmente bem resol vidas,
quer dizer, hAum ato nivel de resolugdo taxondmica,
no qual as espécies sdo confiavelmente separadas,
mesmo que ndo tenham sido totalmente identificadas.
I ss0 soluciona os problemas de resol ugéo desigual que
prejudicam amaioriadas analises de redes compl etas.
Segundo, todas as associagtes (links) pertencem aum
mesmo tipo deinteracdo ecol dgica (como por exemplo,
mutualismosdedispersdo ou herbivoria), o quegarante
aintegridade estrutural bem como o compartilhamento
de processos ecol gi cos e evol utivos comuns atodaa
comunidade estudada (L ewinsohn et al. 2006).

Por fim, diversos méodos multivariados podem ser
usados na elucidagdo de relagdes complexas entre
animais e plantas observadas em matrizes deinteragdo
(ver matrizes na Fig. 1). Entre estes, a Andlise de
Correspondénciaéum méodo de escolhadbvia, porque
elefoi concebido justamente paraevidenciar rel agdes
reciprocas entre dois conjuntos de igual interesse
(Greenacre 1984, ter Braak 1995) — no nosso caso
plantas e animais— ap contrario de outras analises, em
gue um desses conjuntos é usado apenas como um
critério de ordenagdo parao outro, deinteresse principal.
Da mesma forma, a Anélise de Correspondéncia
também se prestaparadetectar aestruturabiogeografica
em conjuntos de espécies ao longo de diferentes areas
ou fragmentos de habitat (Leibold & Mikkelson 2002),
além de poder ser aplicadatanto adados binarios quanto
guantitativos. Apesar de ser o método mais indicado
para as finalidades pretendidas, pelas razbes acima
expostas, seu emprego exige atencao a certas
condicdes e limitagdes (ver ter Braak 1995, McCune
et al. 2002).
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Figural. Quatro model os de estruturadeinteragdes em comunidades de plantas e animais. Todos os model ostém amesmadimensdo (15
espécies animais em linhasidentificadas por A-1, e 15 espécies de plantas em col unas assi naladas como 1-15) e amesmadensidade de
preenchimento, i.e., 20% (45 das 225 interagdes possiveis) exceto parao modelo combinado (33%, paraformar compartimentos uniformes).
Cadamodelo érepresentado detrésmaneiras distintas. (A-D) Matrizes deinteragdo animal-planta, ordenadas com o objetivo derevelar
suas principais caracteristicas estruturais. Os dados sd0 binérios e os quadrados negros simbolizam as interagdes observadas (a“. =1)
entre umaespécie de animal nalinhai e umaplantanacolunaj. (E-H) Grafos bipartidos com espécies animais a esquerda e espécies de
plantas adireita; interagdes observadas sdo representadas por linhas (links) que conectam pares de espécies. (I-L) Gréficos de ordenacéo
construidosapartir de umaAndlise de Correspondéncia, mostrando animais (letras) e plantas (nimeros) plotados nosdois primeiroseixos
daordenacéo. No modelo combinado (L) asvariaveis estéo plotadas em rel agdo aos eixos 3 e 4. Simbol os sobrepostos foram desl ocados
paratorna-loslegiveis; assim, os pequenoscircul os formados pel os simbolos em Jest@o, naverdade, sobrepostos no centro. De Lewinsohn

et al. (2006).
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COMO DETECTAR A ESTRUTURA DE
INTERACOES?

O primeiro passo para detectar a estrutura de
interagdes em umacomunidade, em suarepresentacdo
matricial, érearranjar aslinhas, colunasou ambas, pois
elas podem ser permutadas livremente sem que isto
modifique osdadosoriginais. Diversos procedimentos
empregados para o rearranjo de linhas e colunas séo
apropriados pararevelar diferentestipos de estrutura
em matrizes de interagdo (Fig. 1A-D). Tais matrizes
podem ainda ser testadas quanto a sua ndo-
aeatoriedade. Paraisto, podemoslancar mdo dagrande
experiénciaadquiridapor ecdlogoscom asandlisesde
ocorrénciade espéciesemilhas(Diamond 1975, Atmar
& Patterson 1993, Wright et al. 1998). Ostestes para
determinar se um padrdo estrutural é diferente do
esperado ao acaso dependem, fundamental mente, de
nossa hipétese de como seria a matriz na auséncia
dos processos estruturadores que nosinteressam. Como
diferentes processos podem ser abordados e muitas
hi péteses podem ser construidas paracadaum, hAuma
gamavariadade model os nulos contraos quaistestar a
estrutura de matrizes de interagOes, que diferem em
Seus pressupostos e também em serem mais ou menos
conservadores (Gotelli & Graves 1996, Cook & Quinn
1998, Bascompte et al. 2003, Vazquez & Aizen 2003).

A deteccdo de um padréo naestruturadeinteraces
em uma comunidade, por meio de uma Analise de
Correspondéncia, pode ser feita explorando
graficamente os resultados desta ordenagédo. Ou sgja,
os resultados da andlise estatistica podem ser
apresentados em um grafico em que os planos de
ordenacdo dos dois conjuntos de espécies sdo
sobrepostos, 0 que tem uma interpretagdo simples:
espécies fortemente associadas estardo representadas
por pontos proximos (Fig. 11-L). O plano de ordenagéo
mais usado é o formado pelos dois primeiros eixos,
querespondem pelamaior fragdo davariacdo dosdados,
mas 0s el X0s seguintes podem também ser usados. As
coordenadas de cada espécieap longo do primeiro eixo
fornecem um critério objetivo parao rearranjo damatriz
deinteragBesoriginal. Depois deste rearranjo, amatriz
deve maximizar o emparelhamento de linhas com
colunas, i.e., deanimaiseplantas. Isto é equivalentea
trazer cadaumadas associ agBes observadastéo proximo
quanto possivel para a diagonal principal da matriz.

Oecol. Bras., 10 (1): 90-104, 2006

Um elevado pareamento reciproco entre conjuntos de
plantas e animaissignificaqueamaioriados e ementos
damatriz estdna(ou perto da) diagonal principal; por
outro lado, a ocorréncia de muitas interagfes longe
desta diagonal significa um reduzido nivel de
concordancia reciproca (ter Braak 1995). Grafos
bi partidos também podem ser rearranjados, colocando
as espécies na mesma seqliéncia das coordenadas no
primeiro eixo de uma Andlise de Correspondéncia.
Neste caso, espéciesintimamente relacionadas (Fig. 1E)
ou subconjuntos de espécies (Fig. 2F, H) tenderdo a
posicionar-se frente afrente no diagrama.

Caso as espéci es sejam ordenadas de acordo com o
numero de associagdes por elas estabelecidas, em
ordem decrescente(i.e., do maior nimero deinteragdes
parao menor), serapossivel evidenciar umaestrutura
aninhada. Esse procedimento tem sido comumente
adotado em biogeografia (Atmar & Patterson 1993) e,
mais recentemente, em estudos de comunidades
interativas (Bascompte et al. 2003).

ESTRUTURASSIMPLESE SEUSPROCESSOS
GERADORES

A amplitude de hospedeiras, ou sgja, 0 conjunto de
espécies de plantas das quaisum animal sealimenta, €
umadimensao do nicho ecol égico deinsetos, ao passo
gue, 0 nimero de hospedeiros tem sido usado como
uma medida de largura de nicho (Pielou 1972; ver
também Rios 2004, paraum histérico conceitual sobre
0 nicho ecoldgico). A fauna associada as plantas,
especia mente osinsetos herbivoros, também tem sido
investigada na busca de propriedades gerais e seus
determinantes, geralmente, por meio de modelos
derivadosdabiogeografiadeilhas (Janzen 1968, Strong
et al. 1984, Lewinsohn et al. 2005).

Nossa propostaé que hatrés configuragdes simples
de matrizes deinteragdo: um gradiente, umaestrutura
compartimentadaou umaestruturaaninhada (Fig. 1A-
C). A seguir, trataremos em maior detal he de cadauma
dessas estruturas e di scuti remos processos ecol gi cos
ou evolutivos que podem gerar tais padrfes simples
em comunidades ecol6gicas — padrfes combinados
serdo considerados posteriormente. Para facilitar o
acompanhamento do texto, resumimos na Tabela |

alguns atributos mais importantes dos model os
estruturais de comunidades interativas, que serdo
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tratados a seguir.
GRADIENTES

Em matrizes deinterago rearranjadas conforme o
primeiro eixo deumaAndlise de Correspondéncia, um
gradiente aparece como uma faixa de interagdes que
seestende ao longo dadiagonal principal (Fig. 1A). A
largura destafaixa diagonal é determinada, primeiro,
pelarazado entre 0 nimero de espéciesde animaise o
de plantas nacomunidadeinterativa; segundo, pelo nivel
de sobreposi¢éo entre os hospedeiros de cadaanimal,
ou dafaunaassociadaadiferentes espéciesde plantas.

Em um grafo bipartido, um gradiente aparecera
como umasérie de conexdes (linhas) que se entrelacam
seguidamente (Fig. 1E), sem umadescontinuidade clara
ou distin¢do de subconjuntos. Quando as interacoes
sdo representadas em um grafico de ordenacéo,
observa-se também uma sequiéncia emparelhada de
animaise plantas, sem que estes formem agrupamentos
definidos(Fig. 11). A formadearco observadanafigura
éumadistorcdo inerente aAnalise de Correspondéncia
e que ndo tem nenhum significado biol égico (ter Braak
1995).

Gradientes sdo de grandeimportancianaEcologia
Vegetal, em que se espera que comunidades de plantas
devam refletir alteragdes graduais no ambiente fisico
subjacente. Por outro lado, em comunidadesinterativas
de plantas e animais, a existéncia de um gradiente
simples, emboraplausivel, € menos provavel queade
outros padrfes. Um gradiente poderia ser produzido,
por exemplo, em um ambiente sazonal em gque as
espécies de plantas em florescimento ou frutificacdo
se substituissem gradualmente e seusvisitantesflorais
ou dispersores de sementes acompanhassem também
essa sucessdo temporal. Contudo, em comunidades
cujas plantas exibem esse padréo fenol 6gico, osanimais
dessa comunidade tendem a trocar sequiencialmente
de espéciesvegetais, em vez de serem substituidosem
uma seqiiéncia acoplada (Waser & Real 1979). Um
exemplo no qual um padréo em gradiente se gjusta
razoavel mente bem sdo as comunidadesinterativas de
abelhas oligoléticas (i.e., espécies que coletam pdlen
em poucas espécies de plantas aparentadas entre si,
especididasflorais), visitantes de plantasem ambientes
perturbados/estressados (M oldenke 1979, Petanidou et
al. 1995). Emregidestemperadas/mediterraneas muitas
espécies de plantas sdo visitadas por abelhas sociaise

Tabelal. Caracteristicas diferenciadoras de trés model os bési cos de estrutura de interagdo em comunidade com altariquezade animais
e plantas apresentados neste trabal ho. Tais caracteristicasidentificam padrdes deinteragdo quando plantas e animais sdo arranjados em
matrizes de associagdo (i.e., em colunaselinhas; ver Fig. 1). Um model o combinado deveriaintegrar elementos de quai squer dois destes

model os bésicos. Veao texto paramais explicagOes.

. . Hé variagéo no numero de . .
Ha subconjuntos N . E possivel formar um modelo
Modelo de . conexdes por especies (i.e., .
discretos de ~ . combinado?
estrutura L alteracOes de especialistas
especies? .
para generalistas)?
Variacdo deve ser menor que | Apenas como transicéo para
Gradiente N&o. em modelos de estruturas uma estrutura compartimentada.
aleatorias.
. 1) Como transicdo para um
Sim, tanto em () . gaop .
o : . gradiente; (2) Hierarquizado,
. N animais quanto em | E possivel, dependendo do .
Compartimentacdo . . com estrutura aninhada nos
plantas (linhase | tamanho dos compartimentos. .
compartimentos.
colunas).
. I Apenas no interior de
: ~ Sim, tanto em animais quanto .
Aninhamento N&o. . compartimentos.
em plantas (linhas e colunas).

Oecoal. Bras,, 10 (1): 90-104, 2006
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solitarias e, também neste caso, o padréo deinteraces
do sistema planta-abel ha solitéria pode assemelhar-
se a um gradiente, ao contrario de abelhas sociais,
gue conectam todaafloralocal, produzindo um padréo
deinteragdes muito aninhado (Westrich 1990).

Muito embora o padrdo em gradiente possa ser
incomum em comunidadesinterativasreaisde plantas
e animais, ele é importante por representar 0 ponto
extremo de um continuum de padrdes, cujo outro
extremo é a compartimentacdo completa; ou entdo,
em outradirecdo, até um padr&o i ntel ramente aninhado
(Fig. 1A-C).

COMPARTIMENTACAO EM COMUNIDADES

Uma comunidade apresentara um padréo de
interagdes compartimentado caso haja subconjuntos
reconheciveisdeanimaise plantasqueinteragem entre
si, de maneira que as espécies tenham maior nimero
e/ou intensidade de interagBes dentro de um
subconjunto do que com espécies de outros
subconjuntos (Lewinsohn et al. 2006). Se todos o0s
compartimentosforem do mesmo tamanho, aamplitude
de hospedeiros e o0 tamanho das faunas associadas a
cada planta poderado também ser uniformes, do mesmo
modo que, emum gradienteideal (Fig. 1A), entretanto,
acompartimentacéo é claramente notadapelaestrutura
deblocos(Fig. 1B).

Os compartimentos (também chamados de blocos
ou modulos) se véem em matrizes de interagdo
ordenadas como agrupamentos de células (Fig. 1B).
Como foi explicado acima, quando as espécies de
plantas e animais séo seqlienciadas conforme o
primeiro eixo de umaAndlise de Correspondéncia, 0s
compartimentos serdo posicionados 0 mais perto
possivel da diagonal principal (ter Braak 1995). Em
contrapartida, em grafos bi partidos os compartimentos
surgiréo como subconjuntos diferenciados, com grande
densidade de ligagbes e com poucas (ou nenhuma)
interacBes unindo tais compartimentos (Fig. 1F). O
grafico de uma Andlise de Correspondéncia mostra
animaise plantas sobrepostos ou fortemente agrupados
€m grupos, 0s quais representam os comparti mentos
(Fig. 1J). Neste caso, espécies que apresentam
interagbes com outros compartimentos seréo dedl ocadas
paraposicoesintermediarias (Lewinsohn et al. 2006).

Compartimentos foram buscados, aparentemente
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sem sucesso, em redes troficas completas; por isto,
sua ocorréncia foi até postulada como improvavel,
exceto em redes que abrangem habitats muito
diferentes, por exemplo, terrestres e aguaticos (Pimm
et al. 1991). Embora Raffaelli & Hall (1992) tenham
encontrado evidéncia de compartimentacdo em
algumas redes, houve reduzido interesse neste tema
até pouco tempo, com excegdo de alguns estudos de
comunidades mutualisticas (Fonseca& Ganade 1996,
Dicks et al. 2002). Mais recentemente, indicios de
compartimentacdo foram encontrados por meio dere-
andlisesdediversasredestroéficas (Krauseet al. 2003)
ou por meio de novos procedimentos anditicos aplicados
a comunidades interativas de plantas e seus insetos
herbivoros (Prado & L ewinsohn 2004). Procedimentos
para detectar compartimentos em comunidades
interativas ndo estdo ainda consolidados e, de modo
geral, os métodos propostos dependem de um critério
arbitrario em algum ponto daandlise (ver Raffaelli &
Hall 1992, Leibold & Mikkelson 2002). Essa € uma
areacom enorme potencial e aindapouco explorada.
Em comunidades interativas, a amplitude de
hospedeiros e afaunaassociada as plantas podem variar
emtamanho e, portanto, abranger espéciesgeneralistas
ou especialistas. Entretanto, qualquer estrutura
compartimentada deve decorrer de restricdes, sejano
uso de plantas hospedeiras por uma dada fauna, seja
nacomposi ¢&o dafaunaassociadaaum dado conjunto
de plantas. Conseqlientemente, amaioria, ou mesmo a
totalidade, das espécies deve apresentar algum grau de

especiaizagao.
ANINHAMENTO EM COMUNIDADES

Uma estrutura aninhada é aguelaem que, umavez
gue as linhas e colunas de uma matriz de interactes
sejam ordenadas por totais decrescentes de nimero de
interacBes, se nota uma progressdo de subconjuntos
inclusivos (Fig. 1C) (Atmar & Patterson 1993,
Bascompte et al. 2003). Isto quer dizer que todos os
elencos de espécies associados estdo contidos em
elencosmaiorese, portanto, sob aperspectivaecol dgica,
as espécies animais especialistas associam-se
preferencial mente aguel as plantas que interagem com
0 maior nimero de espécies. Do mesmo modo, as
espécies de plantas com poucasinteracdes rel acionam-
se maisfortemente com animais maisgeneralistas (ver
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Fig. 1C).

Em um grafo bipartido, estruturas aninhadas séo
visualizadas como conjuntos de ligacdes cujas
densidades diminuem progressivamente em cadalado
(Fig. 1G). Estas sequiéncias, porém, ndo tém de ser
simétricas com relagcdo ao nimero de espécies ou ao
ndimero deinteraces.

A ordenacdo por meio de Andlise de
Correspondéncia revela dois arcos que deslizam um
sobre 0 outro; em seus extremos, aparecem agrupadas
as espécies com poucasinteragdes— pequenaamplitude
de hospedeiros ou fauna associada— sem, no entanto,
se sobrepor totalmente a seus parceiros de interagcdo
(Fig. 1K; animais, H-O; plantas, 8-15). A ordem das
espécies nestesarcos corresponde asequiénciadamatriz
de interacBes, em ordem decrescente de associacOes
por espécie (Leibold & Mikkelson 2002).

Estruturas aninhadas tém sido freqlientemente
detectadas em conjuntos de ilhas oceénicas ou
ecol@gicas, assim como em unidades de habitat em
paisagens fragmentadas (Atmar & Patterson 1993,
Wright et al. 1998). Mais recentemente, um grande
nimero de comunidades mutualisticas revelou uma
estruturasignificativamente aninhada (Bascompteet al.
2003). Muito esforco tem sido empregado no
desenvolvimento e comparacdo de diversas medidas
de aninhamento, especialmente na escolha de um
processo de aleatorizacdo que proporcione model os
nulos apropriados que permitam confrontar os dados
empiricos ou observacionais (Wright & Reeves 1992,
Atmar & Patterson 1993, Cook & Quinn 1998,
Bascompte et al. 2003, Vazquez & Aizen 2003).

ESTRUTURASCOMBINADAS

JA mencionamos acima o continuum entre um
gradiente estrito (Fig. 1A) e uma matriz totalmente
compartimentada (Fig. 1B). Na medida em que o
gradiente comegar a exibir blocos reconheciveis, os
compartimentos tornar-se-8o gradualmente mais
digtintose, portanto, qualquer nivel intermediério entre
ospadrbes apresentadosnaFig. 1A e 1B poderaocorrer.
N&o é dificil conceber estagios intermediarios nos
diferentes tipos de representacdo gue usamos. nas
matrizes de interagcdo ou nos grafos bipartidos,
associactes (ligagbes) unem os compartimentos; no
gréfico de ordenacdo por Andlise de Correspondéncia,

0s compartimentos ndo sdo mais representados por
agrupamentos de pontos distintos, masvao setornando
maisdifusose maisproximos, amedidaque as espécies
sedispersam.

Além destes model osintermediarios, haapenasum
model o estritamente combinado (ver Fig. 1D, 1H, 1L):
um modelo compartimentado em que as espécies no
interior de cadabloco estdo aninhadas, criando, assim,
compartimentos i nternamente aninhados (L ewinsohn
et al. 2006). O modelo oposto, uma estrutura
compartimentada dentro de um modelo aninhado, é
impraticavel. Em nosso exemplo ideal, tanto amatriz
deinteracbes (Fig. 1D) quanto o grafo bipartido (Fig.
1H) mostram uma combinacdo bem evidente de
estruturas compartimentadas e aninhadas. O gréfico
deordenagdo (Fig. 1L), em contrapartida, merecemais
atencdo. Na verdade, o plano dos eixos 1 e 2, ndo
mostrado agui, revela apenas a estrutura agrupada
devido aos compartimentos, idénticaaFig. 1J(exceto
pelo nimero de compartimentos). Porém, em outras
dimensBes-—ou sgja, nos eixos de ordenagdo seguintes
— revelam-se claramente as subestruturas aninhadas
como sériesinvertidas de espéciesem diferentesangulos
paracadacompartimento (Fig. 1L).

Este model o combinado foi proposto pelaprimeira
vez por Lewinsohn et al. (2006) e € potencialmente de
grande importanciaem comunidadesreais. Processos
gue geram uma estrutura aninhada— por exemplo, se
animais associam-se preferencialmente as plantas
segundo sua abundancia e se animais abundantes
tendem a ter uma maior amplitude de hospedeiros —
iréo operar dentro delimitacbesimpostas por restricoes
morfol égicas, funcionaisou filogenéticas. Ora, seisto
ocorre, a maioria das espécies (ndo necessariamente
todas) estabelecerd associacdes dentro de um
determinado compartimento e, no interior deste
compartimento, suaamplitude de plantas hospedeiras
ou afaunaassociadaas plantas sera condicionada por
fatoresmais proximais. ParailustragBes sobre aplicacéo
dessa abordagem no estudo de padrbes em
comunidades reais veja os exemplos empiricos
apresentados e discutidos por Lewinsohn et al.(2006).
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PROTOCOLOS MAIS COMPLETOS PARA
DETECTAR PADROES

Diversos padrdes tém sido reconhecidos em
comunidadesinterativas de animaise plantas, em parte
porgue os pesquisadores 0s retratam por meio de
representagdes muito distintas. A Fig. 1 éum glossario
visual (il para o reconhecimento das equivalénciasentre
0s trés modos usuais de representacdo (matrizes de
interagdo, redes bipartidas e gréficos de ordenacéo).
N6s néo sugerimos a adogéo exclusiva de nenhuma
dessas representages, pois sdo diferentes maneirasde
simplificar uma mesma realidade muito complexa.
Acreditamos quetodas sao ferramentas exploratériase
anditicasdternativase, supostamente, complementares.

Os procedimentos estatisticos geralmente
empregados no gjuste de cadaum dos padroes daFig.
1 aos dados sdo desenhados para detectar um Unico
tipo de estrutura e seus resultados ndo permitem
inferéncia sobre a presenca ou auséncia de outros
padrbées hamesma comunidade. A compartimentacéo,
o aninhamento e os gradientes s30 hipétesesdetraba ho
comuns em varias areas da ecologia, mas raramente
sdo tratadas em uma mesma investigagdo como
aternativas. Assim como em outras &reas daecologia,
amaior dificuldade normalmente ndo estaem revelar
um ajuste aceitdvel de um modelo particular a um
conjunto de dados, mas em descartar modelos
aternativos ao mesmo tempo (Lewinsohn et al. 2006).
No caso dos padrdes aqui discutidos, muito pouco foi
feito nesse sentido.

Assim sendo, ao invés de inspecionar toda a
comunidade observada quanto a seu ajuste a um
determinado padréo, deveriamos submeté-la a um
exame detalhado a fim de detectar o quanto, e como,
ela concorda com cada tipo de padréo. Esta idéia ja
haviasido proposta por Poulin & Guégan (2000) para
infracomunidades de parasitas de peixes e por Leibold
& Mikkelson (2002) paraaaocorrénciade espéciesem
diferentes|ocalidades ou éreas geogréficas. Umagrande
variedade de model os nul os pode entdo ser empregada
para esclarecer 0s processos que geram tais padroes.
Mesmo quando as comunidades se gjustam a apenas
um tipo de padréo, parte delas pode mostrar uma
subestrutura diferente. A série mais elucidativa de
andlisesfeitas até hoje em comunidadesinterativasde
animaise plantas provou que, como esperado, padrdes
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aninhados sd0 comuns em associacfes mutualisticas
entre plantas e seus polinizadores ou dispersores de
frutos e sementes (Bascompteet al. 2003). Asandlises
naguele momento foram executadas para testar
apenas 0 aninhamento ou a distribuicéo de conexdes
(Jordano et al. 2003) havendo, portanto, espaco para
novas andlises mais abrangentes (Jordano et al. 2006).

Por isso, 0s procedimentos estatisticos e analiticos
empregados nabuscados padrfes deinteracdo precisam
ser reconsiderados, acomegar pelaproposi o dagama
de padrfes béasicos como hipéteses alternativas,
seguindo-se do desenvolvimento de um instrumental
analitico que permita sua comparacdo e selecdo.
Enquanto isso, reforgamos a recomendacgdo de
Lewinsohn et al. (2006): sio necessariostestesparalel os
para gjuste a padrdes aninhados [por meio do teste
proposto por Atmar & Patterson (1993) ou suas
subsequientes modificagBes, cf. Guimardes& Guimardes
(2006)], compartimentados e em gradientes (usando
Andlise de Correspondénciaparareordenar ambos os
conjuntos de espécies, seguido de procedimentos de
aleatorizacdo para testar a existéncia de
compartimentos). Caso o aninhamento sgja o Unico
padréo significativo, entdo testes posteriores ndo se
fazem necessarios, jA que ndo permitem a
compartimentacdo de submatrizes. A reciproca ndo é
verdadeira, pois uma matriz compartimentada pode
aindaocultar estruturas aninhadas em todos ou alguns
de seus blocos. Isto pode ser verificado testando-se
cada compartimento separadamente (ver Lewinsohn
et al. 2006).

Umaquesto conceitua importante, que emerge caso
tenhamosidentificado um padréo compartimentado de
interacOes, € se uma comunidade compartimentada
deveriaser consideradaumaentidade Unica, visto que,
estritamente falando, um agrupamento de espéciesque
contenha conjuntos desconexos ndo se encaixa
propriamente nadefini¢cdo formal deumaredetrofica
ou deinterages. Contudo hadiversasrazoes paraque
tais comunidades sgjam analisadas como entidades
Unicas (Lewinsohn et al. 2006): primeiro, amenosque
alguém tenha escolhido uma delimitacdo absurda do
sistema de estudo, todos os animais e plantas sdo, a
principio, capazes de estabelecer uma amplitude
razoavel (sendo universal!) de interacdes; 0s
compartimentos, portanto, sdo resultados empiricos
antes que umasimples caracteristica pré-estabel ecida
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edaqual setenhaconhecimento prévio. Segundo, em
diversas situagdes, interagdes ndo registradas em uma
determinada localidade foram observadas em outros
locais, provando que elas sdo factiveis (ver Prado &
Lewinsohn 2004, Lewinsohn et al. 2006). Aliés, a
mesma | 6gica subentende o conceito de nicho vago,
proposto a partir de estudos comparativos de insetos
herbivoros da samambaia-do-campo (Pteridium
aquilinum) (Lawton et al. 1993). Pelas razdes acima
apresentadas, fica claro que descartar comunidades
compartimentadas de andlises posteriores eliminaria
alguns dos maisinteressantes sistemas ecol 6gicos que
conhecemos. Observe ainda que compartimentos em
comunidades reais sdo frequentemente unidos por
poucas — embora estruturalmente importantes —
interacBes, ao invés de se encontrarem totalmente
isolados. Estudosrecentesindicam queinteragBesfracas
podem ter funcdo critica para a estabilidade de
comunidades (ver, por exemplo, McCannetal. 1998 e
Bascompte et al. 2006).

Neste trabalho, tratamos apenas da andlise de
comunidadesinterativas do ponto de vistaqualitativo,
i.e., com dados binarios. Porém, andlises exploratérias
em conjuntos de dados quantitativos mostram que os
padrdes sdo reforcados e as inferéncias estatisticas e
conseqliéncias biolégicas podem mudar quando as
interagdes sdo ponderadas conforme sua intensidade
ou sua fregliéncia na comunidade. Recentemente,
Bascompte et al. (2006) examinaram os efeitos de
assimetrias de interacdo em redes de interacéo
quantitativas, por meio de simulacdo. Aqui, assimetria
significadiferencadeintensidade deinteracdo entre as
espécies de cada lado darede bipartida; ou sgja, uma
interacao forte para uma planta é fracapara o animal,
ou vice-versa. O mode o dindmico usado pelos autores
demonstrou que a assimetria de intensidade de
interagOes aumenta a coexisténciaalongo prazo. Isto
fornece umaexplicacéo potencial paraa estabilidade
de comunidades com alta diversidade de espécies,
amplamente interligadas entre si, como é o caso de
muitas comunidadestropicais.

DOISEXEMPLOSILUSTRATIVOS
Parailustrar o procedimento que estamos propondo

apresentamos doisestudosreais. Em cadacaso, amatriz
de associagles (tratada como matriz binaria, mesmo

tendo dados quantitativos) foi arranjada por dois
critérios. Primeiro, aslinhas e colunasforam permutadas
paramaximizar o aninhamento seguindo o critério de
Atmar & Patterson (1993), com uso do programa
NESTCALC disponibilizado por estesautores. Assim,
todas as interagfes sdo condensadas maximamente
para o canto superior a esquerda da matriz. Em
segundo lugar, realizamos uma Andalise de
Correspondéncia e reordenamos a matriz conforme a
posi¢do de cada espécie no primeiro eixo daordenacdo
produzida. Com isto, as interagOes observadas sdo
adensadas, tanto quanto possivel, nadiagonal principal
e possiveis compartimentos sdo tornados mais
evidentes.

O primeiro estudo mostra uma comunidade
interativalocal de plantas e herbivoros em uma area
de cerrado em Mogi Guagu, Sao Paulo. Trata-se de
insetos que se desenvolvem dentro de capitulos de
Asteraceas. Suaassociagao com as plantasfoi estudada
amostrando todas as plantas desta familia na area,
durante vérios periodos (paramais detal hes do estudo
veglaAlmeidaet al. 2006). O confronto dosdoisarranjos
damatriz deinteragcbes mostraque ndo haaninhamento
significativo, pelos critérios de Atmar & Patterson
(1993) (Fig. 2A). Por outro lado, quando rearranjada
conforme aAndlise de Correspondéncia, reconhecemos
cinco compartimentos (Fig. 2B): trés deles séo
pequenos, porém totalmente isolados (1 plantae 1 ou
2 insetos, reciprocamente exclusivos) e doismaiores,
nao totalmente isolados, porém claramente
reconheciveis. Nota-se que hAum possivel aninhamento
dasinteracfes que compdem o compartimento maior,
porém como seus contornos nao foram definidos
objetivamente, ndo chegamosatestar estapossibilidade.
Destaforma, aandlise sugere que, nestacomunidade,
as interacdes herbivoro-planta se separam em
subgruposdistintos de espécies deinsetose hospedeiras,
com poucaou nenhumainteracao entre espécies destes
grupos (para uma discussao mais extensa veja Prado
& Lewinsohn 2004).

No segundo estudo, bastante conhecido, hd uma
rede de interagdes mutualisticas envolvendo plantas
faner6gamas e aves frugivoras em uma area baixo-
montanaem Monteverde, Costa Rica(Wheelwright et
al. 1984). Seguimos o mesmo procedimento do caso
anterior, mas o resultado é oposto. O aninhamento do
conjunto deinteracOes é bastante evidente (Fig. 3A) e
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Figura 2. Interagdes de insetos herbivoros associados com plantas Asteraceas numa comunidade local em uma érea de cerrado em
Martinho Prado, Mogi Guagu, S&o Paulo. A matriz contém 15 plantas (linhas) e 20 insetos (colunas). As convengdes sdo como naFig. 1.
(A) Aslinhas e colunas foram permutadas para maximizar o aninhamento que, no entanto, ndo é significativo (Temperaturade Atmar e
Patterson =27,3°, p=0,14). (B) Asespéciesforam rearranjadas conforme suas coordenadas no primeiro eixo de Andlise de Correspondéncia.
Notam-se trés pequenos compartimentos, total menteisolados, aesquerdaem cima, e dois compartimentos mai oresindi cados por contorno
tracejado, com algumas interaces de transi¢éo entre elas. Paramais detalhes vejaAlmeidaet al. (2006).

confirmado pela estatistica de Atmar & Patterson
(1993), cuja probabilidade de ser acasual € quasenula.
No rearranjo alternativo (Fig. 3B) ndo se véem
compartimentos separados ou parcia mente disjuntos
€, mesmo ordenando as espécies conforme o primeiro
eixo da Andlise de Correspondéncia, as interagdes
observadas estdo espal hadas, muitas bastante af astadas
da diagonal principal. Portanto, esta comunidade
mutualisticas segue a tendéncia geral verificada por
Bascompteet al. (2003) que, dias, incluiu estetrabal ho,
mostrando um nucleo central de interagdes unindo
espécies generalistas, animais e plantas, as quais se
associam com outras espécies menos interativas que
aguelas.

PROCESSOSSUBJACENTESA ESTRUTURA
DEINTERACOES

N&o é uma tarefa fécil decifrar os processos
evolutivos e ecoldgicos que sustentam padrdes
complexos em comunidadesinterativasmuito ricasem
espécies e com especificidade variavel como, por
exemplo, muitas redes mutualisticas (e.g., polinizador-
planta, frugivoro-planta) e antagonisticas (e.g., planta-
herbivoro, parasita-hospedeiro). Entretanto, andlises
recentes em redes compl exas €l ucidaram, em parte, as
vérias maneiras pelas quais interagdes evol utivas sdo
moldadas em comunidades muito ricas. Aspremissas
de processos coevolutivos — simetria, forca mitua e
especificidade (Janzen 1980, Wheelwright & Orians
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1982) — ndo se verificam nessas comunidades e, além
disto, sua estrutura ndo pode ser explicada hem por
processos evol utivos biunivocos nem por processosde
coevolucéo difusa (Memmott 1999, Bascompteet al.
2003, Jordano et al. 2003, Vazquez & Aizen 2003,
Memmott et al. 2004, Thompson 2005, Olesen et al.
2006).

Além disso, os processos estruturadores
provavelmente serdo diferentes entre comunidades
mutual isticas e antagonisticas e, conseqlientemente, 0s
padrdes estruturaistambém deveriam ser divergentes.
Podemos esperar comunidadesinterativas fortemente
compartimentadas caso hgjaumaforte presséo seletiva
para a especificidade de interagGes, como no caso de
interacOes parasita-hospedeiro (Poulin 1997, masveja
também Rohde et al. 1998) nas quais uma
especificidade extrema mutua é comum. O mesmo
ocorre em alguns mutualismos altamente coevoluidos
(e.g., figueirasevespas-do-figo, Jousselin et al. 2003).
Assim, compartimentosem comunidadesdevem refletir
divisdesfilogenéticaseumaaltaestabilidade ouinércia
histérica. Compartimentos funcionam como arenas
coevolutivas parcialmente independentes, nas quaisos
processos ecol 6gi cos e evol utivos podem gerar outros
padrdes. A coevolugdo pode seguir em direcdo auma
maior fragmentacdo, estabelecendo novos
compartimentos no interior dagueles existentes. De
forma alternativa, compartimentos aninhados podem
ser gerados por vortices coevol utivosdeinteragbesmais
especializadas (Thompson 2005).
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Figura 3. Uma comunidade interativa de arvores com aves
frugivoras, estudadaem Monteverde, CostaRica, com 169 plantas
naslinhas, e 30 animaisnas colunas (Wheelwright et al. 1984). (A)
Arranjo para maximizar aninhamento, o qual é altamente
significativo (Temperatura de Atmar e Patterson = 6,81°, p » 0).
(B) Arranjo de espécies segundo o primeiro eixo da Andlise de
Correspondéncia. Muitas interagfes estao dispersas da diagonal
principal, e ndo haindicio de compartimentag&o.

Thompson (2005) conjecturaque as interages de
organismos mutualistastenderiam aenvolver o maximo
de espécies de cujos servicos eles se beneficiariam.
Se cada conjunto de espécies convergisse em Seus
atributos funcionais, um nucleo “duro” de plantas e
animais fortemente associados seria estabelecido, e

outras espécies poderiam, com 0 tempo, ser
incorporadas aeste nticleo. Emboraa gumas associ agoes
hiper-especializadas possam se afastar desse nuicleo,
amaioria, sendo todas, os especialistasirao se associar
com generalistascentrais(i.e., pertencentes ao niicleo),
reforcando a assimetria das conexdes e o padréo
aninhado encontrado em toda a rede de interagctes
(Lewinsohn et al. 2006). Em contrapartida, em sistemas
antagonisticos, 0s processos coevol utivostenderiam a
reforcar as restricbes contra grandes generalistas
devido ao surgimento e selecdo de elencos de defesas
diferenciados em linhagensdistintas de hospedeirosou
presas. Deste modo, como apenas uma pequena
proporc¢do de herbivoros é realmente generalista, um
limite superior seraestabel ecido como amaior fragdo
de todos os herbivoros que estdo associados a uma
determinada planta e, entdo, os compartimentos
deveriam ser mais comumente observados em tais
redes.

Por outro lado, 0 aninhamento pode ser gerado por
processos ecol 6gicos em curta escala de tempo, como
a“amostragem passiva’ de cada espécie imposta por
uma segunda (Connor & McCoy 1979). Embora a
evolucdo possadelimitar o conjunto deinteractes que
podem ocorrer, raramente todas se concretizam, pois
dependem dafrequiénciae previsibilidade dos contatos
entre as espécies. |sso é essencia mente determinado
pel aabundanciae distribui¢do dosindividuos no tempo
eno espago. Diferencas quanto aesses atributos podem
criar umamatriz de associacdo fortemente assimétrica,
formada por espéci es que se associam recorrentemente
mesmo com as mais raras, contra outras que sO se
associam com as mais abundantes, 0 que gera o
aninhamento. Desse cenario podemos prever duas
conseqliéncias: (1) esses processos sao maisprovave's
dentro de compartimentos, que em geral delimitam o
universo de interacBes potenciais; (2) em estudos
conduzidos em diferentes &reas/locais ou periodos de
tempo deveriamos esperar que aaternanciade posi¢éo
das espécies dentro de um conjunto aninhado fosse
muito mais freqliente do que a mudanca de espécies
de um compartimento aoutro.

Esperamos que a abordagem para detecgcdo de
estruturas em comunidadesinterativas apresentadaaqui
abra caminho para a construgdo de hipoteses mais
robustas, algumas das quaisforam apresentadas acima.
Entre investigagdes que se mostram necessarias,
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destacamos a andlise comparativa de redes
mutual isticas e antagonisti cas entre plantas e animais.
Uma visdo mais ampla deve contemplar hipoteses
sobre como comunidades extremamente ricas em
espécies sdo estruturadas e como testar tais hipéteses
com conjuntos de dados ja existentes. Para finalizar,
propomos que amaioriadasinteragdes entre conjuntos
de plantas e animais especificos pode ser entendida
como ordenacOes das entidades interativas que as
posicionam em um continuum bidimensional de
padrdes, que vao de gradientes indivisos, até a
compartimentacdo e ao aninhamento. Ta continuum
poderefletir dindmicas coevol utivas que variam desde
umaespecializago sequiencia —por meio dosvortices
coevolutivos dentro de comunidades ricas em espécies
(Thompson 2005) — até mutualismos altamente
diversificados que evoluem em torno de um nticleo de
espécies em uma comunidade aninhada (Jordano et
al. 2006).
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