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nteracdes ecoldgicas entre individuos

de espécies diferentes estdo entre os
principais componentes da biodiversidade.
Atualmente, ha um conjunto de teorias
bem desenvolvido que visa compreender
como interacoes ecoldégicas, como os
mutualismos, moldam e sdao moldadas por
processos evolutivos. Este corpo teorico
se concentra no estudo de interacoes
entre pares de espécies. Todavia, mesmo
as interacoes interespecificas mais intimas
sdo influenciadas por outras espécies na
mesma localidade. De fato, a maior parte
das interacdes interespecificas envolve
dezenas de espécies, resultando na
formacao de redes de interagdes.
Recentemente, a estrutura das redes
formadas por diferentes mutualismos
comecou a ser descrita por meio de
métricas derivadas da teoria de grafos
e da mecanica estatistica. A despeito do
estudo sobre a estrutura das redes
mutualisticas estar apenas comecando,
um padrdo geral parece emergir: a estrutura
das redes mutualisticas estd associada a
poucos aspectos basicos da historia natural
dos mutualismos. Neste sentido, o grau de
intimidade observado na interacdo entre
individuos de espécies diferentes parece
estar associado a estrutura das redes
mutualisticas. Simulagdes numéricas sugerem
que estas diferencas estruturais associadas
ao grau de intimidade da interacdo, por
sua vez, influenciam a dindmica evolutiva
de interacdes mutualisticas.

LA STRUCTURE ET LA
DYNAMIQUE EVOLUTIVE DES
RESEAUX MUTUALISTES

es interactions écologiques d'individus

d'espéces différentes se trouvent parmi
les composants les plus importants de la
biodiversité. Il existe actuellement un
ensemble de théories bien développées qui
cherchent a expliquer la maniere dont les
interactions écologiques, telles que les
mutualismes, déterminent et sont déterminées
par des procés évolutifs. Ce corps théorique
se consacre a l'‘étude des associations entre
des paires d’especes. Toutefois, méme les
interactions inter-spécifiques plus intimes sont
influencées par d’autres espéces dans la méme
localité. En fait, la plupart des associations
entre deux espéces met en cause des dixaines
d'autres espéces, d'ou la formation des réseaux
d'interactions. Il n'était que récemment que la
structure des réseaux formés de différents
mutualismes a commencé a étre décrite, a
l'aide de certaines métriques dérivées de la
théorie des graphes et de la mécanique
statistique. En dépit de ces études de fraiche
date, il parait s‘imposer un patron général: la
structure des réseaux mutualistes est associée
a un nombre bien réduit daspects de
l'histoire naturelle des mutualismes. Dans ce
sens, le degré d'intimité qui se dégage de
linteraction des individus d'espéces
différentes semble associé a la structure des
réseaux mutualistes. Des simulations
numériques ont suggeré que les différences
structurales résultant du degré d'intimité de
telles associations ont des effets importants
sur la dynamique de l'évolution des
interactions mutualistes.
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A estrutura e a dindmica evolutiva de redes mutualisticas

Introducio

Mutualismos sio interacdes entre individuos de espé-
cies diferentes em que todos se beneficiam'. Em todos os
ambientes, individuos de uma determinada espécie podem
depender de intera¢bes mutualisticas com individuos de ou-
tras espécies para alimentagdo, protecio ou reprodugio’.
Por exemplo, em muitos ambientes, formigas consomem
néctar produzido por plantas que, por sua vez, elas prote-
gem contra inimigos naturais’. Em recifes de coral, peixes
limpadores sobrevivem quase exclusivamente do consumo
de parasitas removidos de outras espécies de peixes, os
clientes. Em florestas tropicais, até 94% das espécies de
plantas produzem sementes que sio dispersas por animais
frugivoros®. Consequentemente, mutualismos formam um
componente central da biodiversidade, influenciando dife-
rentes processos ecolégicos e evolutivos®.

Nas dltimas décadas, desenvolveu-se um conjunto de
teorias que permitiu uma compreensio mais profunda da
dindmica evolutiva em pares de espécies ou em grupos pe-
quenos de espécies que interagem’. Por exemplo, estas teo-
rias predizem que a coevolugio, definida como mudanga
fenotipica reciproca entre espécies®, depende, fundamental-
mente, da histéria natural das interagdes, da estrutura geo-
grafica das espécies, dos processos de adaptagio local e da
histéria evolutiva dos grupos envolvidos’. Todavia, uma
série de estudos empiricos compreendendo mutualismos,
como a polinizagido por insetos'®, e outras interagdes inter-
especificas, como a predacio de sementes por aves'' e de
anfibios por serpentes'?, demonstraram que as pressdes se-
letivas associadas a uma interagio sio influenciadas pela pre-
sen¢a de outras espécies em uma mesma localidade®. Estes
pequenos grupos de espécies que interagem estio quase
sempre imersos em redes de interagdes ainda maiores'*
potencialmente envolvendo dezenas de espécies em uma
mesma comunidade. Recentemente, um conjunto de estudos
explorou os padrdes estruturais observados em redes de
interaches entre espécies, principalmente através do uso de
métricas derivadas da teoria de grafos e da mecinica estatisti-
ca de redes complexas'® na caracterizagio de mutualismos!'®

Mutualismos como redes complexas

Mutualismos, assim como teias tréficas’, populagdes
de animais'®, metabolismo celular’®, a Internet?®® e socieda-
des humanas?, sio sistemas formados por muitos elemen-
tos (por exemplo, espécies em mutualismos) interconecta-
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dos por interagdes (por exemplo, interagdes mutualisticas),
compondo redes complexas?. Estas redes sio chamadas de
complexas em referéncia A ciéncia da complexidade®, que
estuda sistemas caracterizados por propriedades emergen-
tes, isto é, padrdes observados que resultam das interacoes
entre os elementos do sistema e que nio podem ser ante-
cipados pelas propriedades individuais de cada elemento?
Em redes complexas, a estrutura das interagbes entre ele-
mentos do sistema deve ser uma propriedade emergente,
contendo informagio sobre processos envolvendo os ele-
mentos do sistema®. Caso a premissa de que mutualismos
formam redes complexas seja verdadeira, entio o estudo da
estrutura dos mutualismos pode ajudar a inferir quais pro-
cessos ecoldgicos e evolutivos organizam essas interagdes®
Dessa forma, a descricio da estrutura é um passo funda-
mental no estudo das redes mutualisticas.

Uma rede pode ser descrita por meio de um grafo,
uma cole¢io de pontos e linhas que conectam alguns destes
pontos?”’. Em redes mutualisticas, assim como em muitas
redes ecoldgicas como teias tréficas®®, os pontos represen-
tam espécies e as linhas descrevem interagdes entre espé-
cies”. Redes mutualisticas, em geral, formam um tipo par-
ticular de grafo, conhecido como grafo bipartido. Em um
grafo bipartido, hi dois conjuntos de pontos e as linhas
conectam apenas pontos de conjuntos diferentes®®, como
em redes de polinizagdo, nas quais hi dois conjuntos de
pontos (espécies de plantas e polinizadores) e as interagdes
s6 ocorrem entre plantas e polinizadores®

As redes mutualisticas podem também ser descritas
por meio de matrizes”, em que linhas e colunas represen-
tam diferentes conjuntos de espécies (por exemplo: plantas
e polinizadores) e os elementos da matriz representam pos-
siveis interagdes. E importante notar que a informagio con-
tida na descricio de uma rede mutualistica por meio de
matrizes de interagdes e grafos bipartidos é idéntica®. Em
geral, um valor zero em um elemento da matriz indica que
a interagio nio ocorreu. Por outro lado, valores positivos
em um elemento da matriz descrevem a forca da interagio
entre as duas espécies. Idealmente, essa for¢a de interagio
deveria refletir a dependéncia ecolégica entre as duas espé-
cies. Na prética, sdo usados aspectos das intera¢bes possi-
velmente associados com a dependéncia ecolégica como,
por exemplo, o nimero de visitas de uma espécie de polini-
zador a uma espécie de planta®. Mais frequentemente, no
entanto, a Unica informacio disponivel é a simples ocorrén-
cia da interagio entre duas espécies.*
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A estrutura e a dindmica evolutiva de redes mutualisticas

A estrutura das redes mutualisticas é, A primeira vista,
muito complicada, podendo envolver dezenas de espécies e
centenas de interagdes em um mesmo local (figura 1). No
entanto, métricas simples permitem caracterizar, de forma
quantitativa, diferentes aspectos da estrutura das redes mu-
tualisticas®®.

Figura 1: Grafo descrevendo a rede de interagdes (linhas) entre espécies de animais limpadores (pontos
pretos) e clientes (pontos brancos) em Abrolhos, Brasil. Nesta interacio, os peixes limpadores remo-
vem parasitas dos clientes em recifes de coral®.
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cante nos beneficios para as espécies participantes, ocorrem
nos mais diferentes ecossistemas e incluem uma enorme
variedade de espécies®. Portanto, seria natural esperar que
as propriedades estruturais das redes mutualisticas varias-
sem consideravelmente com o tipo de mutualismo (por
exemplo, polinizagio ou dispersio de sementes) e com as
caracteristicas do local onde a interagdo ocorre (por exem-
plo, composi¢io de espécies ou caracteristicas ambientais).
No entanto, uma das maiores descobertas recentes sobre
redes mutualisticas foi que a sua estrutura varia pouco e de
forma previsivel entre mutualismos®. Tal generalidade na
estrutura pode indicar que a organizagio dos padrdes de
interacio observados em mutualismos estd associada a pou-
cos aspectos bdsicos da histéria natural dos mutualismos, e
nio a particularidades de cada tipo de interacio.
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A estrutura das redes mutualisticas

Diferentes padrdes estruturais podem ser observados
em redes complexas, permitindo a inferéncia sobre os pro-
cessos que organizam as redes estudadas e auxiliando na
predicio de como a estrutura das interaghes entre os ele-
mentos do sistema modulam processos de interesse*. Por
conseguinte, o estudo das redes complexas levou a criagio
de uma série de métricas que permitem a caracterizagio de
diferentes padrées estruturais observados nestas redes.*!
Em mutualismos, muitas pesquisas tém-se concentrado em
alguns poucos padrdes estruturais, principalmente porque
tais padrdes tém sido observados em diferentes redes, o
que pode indicar que hd principios de organizagio gerais a
todos os mutualismos*’. Nesta parte do texto, eu reviso
quatro dos padrdes estruturais observados em redes mutua-
listicas. Todos os padrdes estruturais que descrevo sio ca-
racterizados em redes bindrias e eu os escolhi (1) por esta-
rem entre os mais investigados em mutualismos, (2) por
serem relativamente simples e (3) por estarem associados a
conceitos de ecologia e evolugio de mutualismos, incluindo
especializagio, coevolugio difusa e compartimentalizagio.
Outros estudos fornecem detalhes sobre métricas usadas
para caracterizar redes quantitativas®

O aspecto fundamental do padrio de interagio de uma
espécie é o nimero de interacoes que a espécie estabelece
com outras espécies na localidade (figura 2A). Em um grafo
descrevendo as interacbes mutualisticas entre espécies, o
nimero de interagdes de uma espécie ; é dado pelo grau (em
geral representado por k), definido como o numero de linhas
que incidem sobre o ponto que representa /. O grau ¢,
possivelmente, a medida mais simples de espeaahzagao
Uma espécie pode ser descrita como especialista se apresen-
ta um grau baixo quando comparado aos graus das demais
espécies na rede ou ao ntimero de potenciais parceiros
mutualisticos. Por exemplo, um beija-flor que visita apenas
uma espécie de planta (grau igual a 1), em uma rede com uma
centena de plantas com flores, é, em principio, mais especia-
lista que um outro polinizador que visita 20 espécies de
plantas (grau igual a 20). Todavia, essa interpretagio é base-
ada na premissa de que todas as interagdes sio igualmente
provaveis. Neste contexto, diferengas em abundancia podem
comprometer esta interpretagio. Por exemplo, uma espécie
pode ter um grau baixo 31mplesmente porque ¢ pouco abun-
dante*. Neste caso, espécies com poucas interagdes nio sio
necessariamente especialistas, mas podem ser apenas espe—
cles que, por serem raras, interagem com poucas espécies?.
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Figura 2: (A) Grau (k) é definido como o nimero de linhas que
incide sobre um ponto. Em interagdes mutualisticas entre espécies
de animais frugivoros e plantas produtoras de frutos, o grau repre-
senta o namero de interagdes que uma espécie estabelece com ou-
tras espécies na rede. (B) Distribuigio acumulativa do grau de 110
espécies de animais frugivoros (pontos pretos) em uma localidade de
Mata Atlantica®. A linha representa o decaimento esperado caso a
distribuigio seguisse uma lei de poténcia. Note que a probabilidade
de se encontrar um frugfvoro com grau alto decai mais rapidamente
do que o predito pela lei de poténcia, indicando truncagem na dis-
tribuigdo do grau. Veja o texto para detalhes adicionais.

Em redes mutualisticas, os valores de grau variam
muito entre espécies, indicando uma grande heterogeneidade
no nimero de interagdes. Essa heterogeneidade pode ser
caracterizada por distribui¢es do grau®, isto é, funcoes
que caracterizam a frequéncia relativa de pontos com deter-
minados valores de grau, e que podem ser interpretadas
como descritoras da probabilidade de se encontrar uma es-
pécie com um certo nimero de interagdes®. Redes mutua-
listicas sio, em geral, pequenas quando comparadas com
outras redes complexas®. Por exemplo, a maior rede de
interagdes entre plantas e dispersores de sementes é forma-
da por menos de 400 espécies®?, enquanto a Internet, hi
dez anos atrds (1999), tinha o tamanho estimado de 8x10°
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documentos®. Como forma de reduzir os efeitos das flu-
tuagdes estatisticas causadas pelo ntimero pequeno de ele-
mentos, as distribuicées do grau em redes mutualisticas sio
usualmente representadas como distribui¢des acumulativas
do grau*, que podem ser interpretadas como descritoras da
probabilidade de se encontrar um grau igual ou maior do
que um dado valor (figura 2B). Em redes de polinizagio e
dispersio de sementes, a distribui¢io acumulativa, P(k>K),
em geral segue uma lei de poténcia, P(k>K)~k™?, ou uma lei
de poténcia truncada, P(k>K)~k %™ *, em que K é um
valor de grau, e é o niimero neperiano, g é a constante que
descreve como a curva decai e kg é a constante que deter-
mina o truncamento da distribuigio. Trés implicacbes im-
portantes sdo derivadas da observagio de que as redes de
polinizagio e dispersio de sementes apresentam distribui-
¢oes do grau que seguem leis de poténcia e leis de poténcia
truncadas. Em primeiro lugar, redes mutualisticas apresen-
tam uma grande quantidade de espécies com valores de grau
pequenos (potencialmente especialistas), mas também uma
quantidade nio desprezivel de espécies com valores de grau
muito altos (generalistas)®. Em segundo lugar, padroes si-
milares foram observados em outras redes biéticas e abiéti-
cas®. Modelos simples sugerem que estas distribuicées do
grau estio associadas a processos que favorecem o actimulo
de interagdes pelos pontos atualmente mais conectados
(anexo preferencial)®’. Contudo, nio estd claro quais sio os
mecanismos que levam a ocorréncia deste processo em re-
des mutualisticas. Por fim, mesmo sem a elucidagio dos
mecanismos subjacentes, a generalidade observada na ocor-
réncia das leis de poténcia e de poténcia truncada sugere
que redes mutualisticas s3o organizadas por processos simi-
lares e ndo relacionados a particularidades de cada rede mu-
tualistica.

A invaridncia na estrutura de redes mutualisticas é
ainda melhor estabelecida para um outro padrio estrutural,
o aninhamento®®. Aninhamento é, originalmente, um con-
ceito usado em ecologia para descrever um dos possiveis
padroes de distribuicio de espécies entre ambientes discre-
tos*. Por exemplo suponha duas ilhas com diferentes ri-
quezas de espécies. A riqueza da ilha A, com menos espe—
cies, estd aninhada na riqueza da ilha B, com mais espécies,
se as espécies que ocorrem em A também ocorrem em B.
De forma aniloga, uma rede de interagdes é dita aninhada
quando, em geral, espécies com menor grau interagem com
um subconjunto das espécies que interagem com as espé-
cies dotadas de maior grau (figura 3). Consequentemente,
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Figura 3: Grafo descrevendo a rede de interacdes entre plantas produtoras de néctar extra-floral
(pontos pretos) e formigas protetoras (pontos brancos) em La Mancha, México®. A espécie de
formiga marcada com um circulo tracejado, uma espécie nio-identificada de Zacryptocerus, interage
com um subconjunto (retingulo menor) das espécies de planta que interage com a espécie marcada
com um circulo continuo, Camponotus mucronatus (retingulo maior). Logo, Zacryptocerus sp. esti
aninhada em Camponotus mucronatus.

+ JORDANO, P; BASCOMPTE, Redes aninhadas sio muito comuns em diferentes ti-
J. &Z%EESEN’ J. M. Op. pos de mutualismos, incluindo a poliniza¢io®, a dispersio
cit., . . -

o de sementes por vertebrados®” e por formigas®, a protecio
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M. & JORDANO, P. Geo- a limpeza de clientes por animais limpadores™ e interagoes
graphic patterns in plant- entre anémonas e peixes-palhaco’’. Portanto, o processo
pollinator mutualistic net- 5 . 2
works. Ecology, 83(9):2416- que gera este padrio estrutural deve ser simples, dada a
2424, 2002. grande variedade de mutualismos nos quais o aninhamento

* JORDANO, P Op. cit., 1987. foi observado. Virias hip6teses foram propostas para expli-
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car o aninhamento, incluindo diferencas nas abundancias
das espécies que compdem a rede”, processos coevoluti-
vos’, e a extin¢io preferencial de especialistas que intera-
gem com outros especialistas”. Todavia, apenas agora se
estd comecando a testar as previsdes das hipéteses acima.
Por exemplo, um estudo recente descreveu que uma grande
parte do padrio aninhado (60-70%) pode ser explicado por
diferengas de abundincia entre as espécies’. Porém, uma
grande parte do aninhamento em redes mutualisticas conti-
nua sem explicagao.

Sabe-se, todavia, que o aninhamento é bastante co-
mum em mutualismos conhecidos como facultativos (ou
nio- 51mb10t1cos) nos quais os individuos de uma determi-
nada espécie podem interagir com muitos individuos de
vérias espécies durante a sua vida. Diferentemente, mutua-
lismos simbidticos, em que individuos de espécies diferen-
tes passam grande parte da vida associados, tais como nas
interacdes entre plantas mirmecéfitas e formigas protetoras
que residem na planta, nio apresentam aninhamento”. A
ocorréncia de aninhamento demonstra que mutualismos fa-
cultativos estdo estruturados de uma forma previsivel e
invariante’®. Por sua vez, este seria o primeiro passo para o
abandono da idéia de coevolucio difusa — uma descricio
geral do processo coevolutivo que nio permite hipéteses
especificas — e para sua substituigio por modelos de evolu-
¢io baseados na estrutura aninhada e que levem a hipéteses
testaveis e especificas sobre o processo evolutivo”

O fato de redes simbidticas nio serem aninhadas, nio
implica que elas nio possuam uma estrutura. De fato, redes
simbidticas apresentam um padrio estrutural extremamente
modular®. Modularidade ocorre quando hi grupos de espé-
cies em uma rede que interagem mais entre si do que com
outros grupos de espécies (figura 4). Tal padrio estrutural
pode ser caracterizado por meio de virias métricas. No
caso de redes simbidticas, o padrio é tio extremo que pode
ser caracterizado por meio da simples contagem do ntimero
de sub-redes isoladas (também componentes da rede) que
formam a rede simbidtica (figura 4). H4 uma série de ou-
tras métricas que permltem a deteccio de graus menos evi-
dentes de modularidade®. E importante notar que héd evi-
déncia de modularidade em redes mutualisticas facultativas,
como as redes de polinizagio®. Todavia, essa modularidade
nunca € tio extrema como nas redes simbidticas. A diferen-
ca estrutural entre redes de mutualismos facultativos e
simbidticos sugere que um fator fundamental da histéria
natural — o grau de intimidade entre os individuos das es-

Julbho/Dezembro de 2009 145



38 BASCOMPTE, J. et al.. Op.
cit., 2003.

9 ATMAR, W. & PATTER-
SON, B. D. The Measure of
Order and Disorder in the
Distribution of Species in
Fragmented Habitat. Oeco-
logia, 96(3):373-382, 1993.

6© BASCOMPTE, ]. et al.. Op.
cit., 2003. _

GUIMARAES, P R. et al..
Op. cit., 2006.

61 ALMEIDA-NETO, M. et al.
A consistent metric for nest-
edness analysis in ecological
systems: reconciling concept
and measurement. Oikos,
117:1227-1239, 2008.

2 ATMAR, W. & PATTER-
SON, B. D. Op. cit.

6 ALMEIDA-NETO, M. et
al.. Op. cit., 2008.
ALMEIDA-NETO, M.; GUI-
MARAES, P. R. & LEWIN-
SOHN, T. M. On nestedness
analyses: rethinking matrix
temperature and anti-nested-
ness. Otkos, 116:716-722, 2007.
RODRIGUEZ-GIRONES,
M. A. & SANTAMARIA, L.
A new algorithm to calculate
the nestedness temperature
of presence-absence matrices.
Journal of Biogeography, 33:
924-935, 2006.

6% Para maiores detalhes veja:
ALMEIDA-NETO, M. et
al.. Op. cit., 2008.

65 GUIMARAES, P. R. et al..
Op. cit., 2006.

%6 BASCOMPTE, ]J. et al.. Op.
cit., 2003.

67 BASCOMPTE, ]J. et al.. Op.
cit., 2003.

68 GUIMARAES, P. R. e al.
Interaction intimacy affects
structure... Op. cit., 2007.

6 GUIMARAES, P. R. et al..
Op. cit., 2006.

7> GUIMARAES, P. R. et al.
The nested structure of ma-
rine cleaning... Op. cit., 2007.

’LOLLERTON, J. et al.. Op.
cit., 2007.

72 GUIMARAES, P. R. et al.
The nested structure of ma-
rine cleaning... Op. cit., 2007.

73 LEWINSOHN, T. M. et al.
Op. cit., 2006.

146

A estrutura e a dindmica evolutiva de redes mutualisticas

pécies que interagem — estd associado a diferencas na orga-
nizacio dos mutualismos®. Nesse contexto, hipéteses de
como se dd a dindmica evolutiva em mutualismos predizem
que mutualismos simbidticos favorecem especializagio ex-
trema, enquanto mutualismos facultativos favorecem o sur-
gimento de convergéncia entre espécies (por exemplo,
plantas produtoras de frutos convergem na forma e compo-
sigdo quimica de frutos)®. Assim, é possivel propor a hip6-
tese de que diferengas na intimidade dos mutualismos favo-
recem diferentes dinidmicas evolutivas que acabam por dei-
xar assinaturas em um outro nivel de organizacio: a rede de
interacdes de espécies em uma localidade. No entanto, a
estrutura da rede nio é apenas influenciada por processos
ecolégicos e evolutivos. Os padrées de interagio observa-
dos nas redes mutualisticas podem por si s6 modular pro-
cessos evolutivos®.

/
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Figura 4: (A) Grafo descrevendo a rede de interacdes simbidticas
entre plantas mirmecéfitas (pontos pretos) e formigas (pontos
brancos) na Amazonia, Brasil®. O grande nimero de sub-redes
isoladas revela o grau extremo de modularidade. (B) Diferentemen-
te, em interagdes facultativas entre plantas produtoras de néctar
extra-floral (pontos pretos) e formigas (pontos brancos) em San
Benito, México¥ nao se verificam sub-redes isoladas.
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A dinAmica evolutiva das redes mutualisticas

Uma questio fundamental para o estudo de redes
mutualisticas é entender como as propriedades estruturais
da rede influenciam na dinimica evolutiva®. Tal compreen-
sio permitird avangar além de descricdes mais simples do
processo coevolutivo, como a coevolucio difusa, para um
entendimento de como a estrutura das interagdes multies-
pecificas modula o processo evolutivo®”. Como a escala
temporal dos processos evolutivos dificulta o estudo em
campo®, simulaces numéricas podem ajudar a criar previ-
sdes sobre como a dinimica evolutiva é influenciada pela
estrutura da rede’'.

Recentemente, uma série de estudos explorou as con-
sequéncias da estrutura das redes mutualisticas para proces-
sos ecolégicos, como extingdes locais de populacdes” e
destruicio de habitat”. Todavia, o estudo dos processos
coevolutivos ainda estd no seu inicio. Neste sentido, em um
estudo recente’, simulagdes numéricas foram usadas para
explorar a probabilidade de espécies apresentarem respos-
tas evolutivas. Resposta evolutiva é um elemento fundamen-
tal do processo coevolutivo e ocorre quando uma mudanga
fenotipica observada em uma espécie é consequéncia de
uma mudanga fenotipica prévia em um parceiro. De fato,
um evento de coevolugdo é o resultado de pelo menos
dois eventos de respostas evolutivas. As simulages numé-
ricas foram baseadas em modelos epidemiolégicos simples
e a probabilidade de uma espécie ; responder a uma mudan-
¢a em um parceiro mutualistico j, foir definida como
Pr; )=1/k, no qual k. é o grau da espécie ;. Dessa forma,
espécies generalistas eram, em geral, menos propensas a
responder 3 mudanga de um parceiro mutualistico, enquan-
to especialistas extremos sempre responderam. As simula-
coes consistiam em escolher uma espécie aleatoriamente
para apresentar uma mudanca evolutiva e contar quantas
espécies respondiam a esta mudanga.

Os resultados das simulagdes indicaram que as dife-
rengas na estrutura das redes de mutualismos simbidticos e
facultativos influenciam de forma marcante a dindmica de
resposta evolutiva. Mutualismos simbidticos, por apresenta-
rem uma estrutura extremamente modular, favoreceram di-
nimicas evolutivas mais previsiveis, em que cada mudanga
evolutiva quase sempre implicava pelo menos uma resposta
evolutiva na rede. Todavia, a modularidade extrema das re-
des simbidticas restringiu o ntimero maximo de espécies
que respondia evolutivamente.
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Nas redes de mutualismos facultativos, diferentemen-
te, a maior parte das mudangas evolutivas nio apontava ne-
nhuma resposta evolutiva, mas, ocasionalmente, um grande
namero de espécies respondia simultaneamente 2 mudanca
em um Unico parceiro mutualistico. Tal resultado é uma
consequéncia do aninhamento dos mutualismos facultati-
vos. Como redes mutualisticas sio aninhadas, as espécies
que tinham poucas interacdes quase sempre interagiam com
espécies com muitas interacdes e, consequentemente, com
baixa probabilidade de apresentar uma resposta evolutiva.
Por outro lado, nas ocasides em que um generalista apresen-
tava mudanga evolutiva, muitos dos seus parceiros mutua-
listicos eram especialistas e, logo, apresentavam grande pro-
babilidade de responder evolutivamente.

Esses resultados levaram a hipéteses especificas sobre
como se dd o processo evolutivo em redes mutualisticas e
também sobre como ele depende do grau de intimidade das
interagdes. Em intera¢des simbidticas, espera-se que a dini-
mica evolutiva previsivel e independente das sub-redes fa-
vorega a diferenciagio de caracteristicas entre espécies em
diferentes sub-redes. Em contrapartida, espera-se que o
processo evolutivo das redes de mutualismos facultativos
seja governado pelas espécies “supergeneralistas” que apre-
sentam um grande nimero de interagdes.

Conclusao

Apés décadas de estudo de teias troficas, o estudo de
outros tipos de redes ecoldgicas estd apenas comecando.
Com a descoberta recente de alguns padrdes gerais, é o
momento de tentar investigar a origem e as implicacdes da
estrutura das redes mutualisticas. Neste sentido, a aborda-
gem de redes complexas é mais do que uma ferramenta para
descricio de dados comunitdrios de mutualismos. Associa-
da as teorias previamente desenvolvidas para entender eco-
logia e evolucio de espécies, a descri¢io da estrutura e
dindmica de redes mutualisticas poderd nos ajudar a com-
preender como essas interagdes, tio fundamentais para a
manutengio da biodiversidade, estio organizadas e evoluem.
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