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RESUMO

A distribuição das espécies de morcegos no espaço tem sido relacionada a fatores ambientais

resultantes de paisagens muito diferentes ao longo dos ecossistemas. Porém, dentro de um

mesmo tipo de vegetação existem diferenças sutis que podem estar associados a variações na

composição  das  assembleias  de  morcegos.  No  presente  estudo  avaliamos  o  efeito  da

disponibilidade de alimento (frutos e insetos), da obstrução física da vegetação e da elevação

do relevo na estruturação das assembleias de morcegos Phyllostomidae em uma floresta de

terra firme. Os morcegos foram capturados usando oito redes-de-neblina armadas ao longo de

49 parcelas em uma área de 25 km² localizada na Reserva Ducke, Amazônia central. Após

7056 horas-rede, foram capturados 1138 indivíduos, distribuídos em 52 espécies. A elevação

foi a variável mais importante na estruturação das assembleias de morcegos, em termos de

composição  de  espécies  e  abundância.  A  segunda  variável  mais  importante  foi  a

disponibilidade de plantas com frutos que explicou a estrutura da composição de espécies de

morcegos  frugívoros.  Os  resultados  indicam  que,  de  forma  geral,  a  composição  das

assembleias  de  morcegos  do  sub-bosque  está  relacionada  com  o  relevo,  porém,  para  as

espécies frugívoras, a oferta de alimento tem maior influência na distribuição das espécies.
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ABSTRACT

Subtle changes in elevation determine Phyllostomid bat assemblage structure in central

Amazonia

The spatial distribution of bat species has been linked to environmental factors resulting from

landscape variation within ecosystems. However, within the same type of vegetation there are

subtle  differences  that  could  potentially  be  associated  with  variations  in  bat  assemblage

composition.  In  the  present  study we evaluated  the  effect  of  food availability  (fruits  and

insects), physical obstruction of vegetation and relief elevation in structuring phyllostomid

bats assemblies in a flooded forest. The bats were captured using eight mist nets within 49

parcels over a 25 km² section of the Ducke Reserve, central Brazilian Amazonia. In 7056 net-

hours,  1138  individuals  were  captured  belonging  to  52  species.  Elevation  was  the  most

important  variable  structuring  species  composition  and  abundance  of  bats  assemblages.

Suprisingly, the availability of plants with fruit was only the second most important variable

in explaining assemblage composition in this  group of frugivorous bats.  Results  indicated

that, in general, composition of the understory of bat assemblage is related to local relief,

however, for frugivorous species, food supply has greater influence on species distribution.
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APRESENTAÇÃO

Morcegos representam cerca  de  um quarto  da diversidade  dos  mamíferos  viventes

(Simmons 2005) e  apesar  de sua importância  ecológica  ainda  são poucas  as  informações

relativas  à  ecologia  deste  táxon.  A maioria  dos  estudos  é  concentrada  em  inventários

faunísticos e nos efeitos de impactos ambientais antrópicos. Para as florestas tropicais, estes

estudos são ainda mais escassos e  Bernard et al. (2011) referem-se à Amazônia como “uma

enorme lacuna de conhecimento para a fauna de morcegos do Brasil”. 

A maioria os trabalhos que visam esclarecer aspectos ecológicos dos morcegos ainda é

baseado na comparação entre ambientes muito diferentes  (De Barros e Frenedozo 2010; De

La Peña-Cuéllar et al. 2012; Ramos Pereira et al.2010; Bobrowiec et al. 2014). Esses estudos

assumem que dentro de um mesmo tipo de vegetação o ambiente  é homogêneo  (Watling

2005). Contudo, os animais podem selecionar os habitats  de uma forma muito mais sutil,

respondendo às características ambientais em um contexto local (Ober e Hayes 2008). Dentro

de  um  mesmo  tipo  fitofisionomico  as  características  da  vegetação,  do  relevo,  e  de

disponibilidade de alimento e abrigo podem variar bastante e consequentemente influenciar a

distribuição espacial das espécies e a estrutura das assembleias de animais. A relevância das

características ambientais dentro de um tipo de vegetação na seleção dos habitats tem sido

demonstrada para anuros (Menin et al. 2007; Rojas-Ahumadaet al. 2012), aves (Cintraet al.

2006) e pequenos mamíferos não voadores (Lambertet al. 2006). 

De fato, pouco se sabe a respeito de como diferentes variáveis bióticas e abióticas

podem  estruturar  as  assembleias  de  espécies  de  animais  dentro  de  um  mesmo  tipo  de

vegetação  (Tews et  al.  2004;  Estrada-Villegaset  al.  2012).  Neste  trabalho,  investiguei  os

padrões de distribuição das espécies de morcegos Phyllostomidae em função de variações na
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disponibilidade de alimento, na obstrução da vegetação e na elevação em uma floresta de terra

firme na Amazônia central.

OBJETIVO

Avaliar  como a disponibilidade de alimento,  a estrutura da vegetação e a elevação

estão correlacionados com a distribuição das espécies de morcegos de sub-bosque em uma

floresta de terra firme na Amazônia central.

Objetivos específicos

1. Avaliar  como  o  percentual  de  obstrução  da  vegetação  e  a  elevação  estão

correlacionados com a composição das espécies de morcegos Phyllostomidae e com a

composição das guildas.
2. Avaliar como a quantidade e a composição de plantas com frutos, o percentual  de

obstrução da  vegetação e  a  elevação estão  correlacionados  com a distribuição  das

espécies de morcegos frugívoros e nectarívoros.
3. Avaliar  como  a  massa  e  a  composição  de  insetos,  o  percentual  de  obstrução  da

vegetação  e  a  elevação  estão  correlacionados  com a  distribuição  das  espécies  de

morcegos animalívoros catadores.
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Capítulo I.

Capaverde Jr., U. D; Pereira, L. G. D. A; Tavares, V. D. C; Magnusson, W. E; Baccaro, F.
B;  Bobrowiec,  P.  E.  D.  Mudanças  sutis  na elevação determinam a estrutura das
assembleias  de  morcegos  Phyllostomidae  na  Amazônia  central.  Manuscrito  em
preparação para revistaActa Amazonica.
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ABSTRACT

Subtle changes in elevation determine Phyllostomid bat assemblage structure in central

Amazonia

The spatial distribution of bat species has been linked to environmental factors resulting from

landscape variation within ecosystems. However, within the same type of vegetation there are

subtle  differences  that  could  potentially  be  associated  with  variations  in  bat  assemblage

composition.  In  the  present  study we evaluated  the  effect  of  food availability  (fruits  and

insects), physical obstruction of vegetation and relief elevation in structuring phyllostomid

bats assemblies in a flooded forest. The bats were captured using eight mist nets within 49

parcels over a 25 km² section of the Ducke Reserve, central Brazilian Amazonia. In 7056 net-

hours,  1138  individuals  were  captured  belonging  to  52  species.  Elevation  was  the  most

important  variable  structuring  species  composition  and  abundance  of  bats  assemblages.

Suprisingly, the availability of plants with fruit was only the second most important variable

in explaining assemblage composition in this  group of frugivorous bats.  Results  indicated

that, in general, composition of the understory of bat assemblage is related to local relief,

however, for frugivorous species, food supply has greater influence on species distribution.

Key words: Community ecology, Altitude, Understory, Ducke Reserve.
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INTRODUÇÃO

Os animais percebem o ambiente como um mosaico de habitats com variações na 

estrutura física e na disponibilidade dos recursos, de modo a ocuparem locais com maior 

chance de encontrar alimento, parceiro, e não ser predado. Esse processo, definido como 

seleção de habitat(Fretwell 1972), éresultante de decisões individuaisbaseadasem 

características ambientais,afetando a distribuição e a estrutura das assembleias de animais.A 

relevância das características ambientais na seleção dos habitats tem sido demonstrada para 

anuros(Menin et al. 2007; Rojas-Ahumada et al. 2012), aves (Cintra et al. 2006) e mamíferos

(Lambert et al. 2006). A seleção do habitat em diversas espécies de animais tem sido 

associada com a disponibilidade de alimento (Bennettset al. 2006; Doddet al. 2008), com a 

estrutura da vegetação (Marciente 2012), e com o relevo (Diaset al.2008; Curran et al. 2012). 

Para os morcegos, a distribuição do alimento pode resultar em assimetrias no uso do 

habitat, onde locais com maior quantidade de alimentos tendem a ser mais visitados(Müller et

al. 2012). Como os frutos consumidos por morcegos frugívoros geralmente estão distribuídos 

em manchas na floresta (Adams e Pedersen 2013), os morcegos necessitam voar longas 

distâncias para acessar as plantas com frutos. Issoinfluencia diretamente na seleção de áreas 

de forrageio (Vargas Contreras et al. 2009; Ramos Pereira et al. 2010) e resulta em uma 

agregação de indivíduos nessas manchas (Kalko 1998; Ramos Pereira et al. 2010). 

Paramorcegos animalívoros de sub-bosque, a disponibilidade das presas está frequentemente 

relacionada com a estrutura da vegetação (Stockwell 2001), e esta estrutura atua como um 

filtro a selecionar as espécies mais adaptadas a voos em ambientes com diferentes níveis de 

obstrução(Marciente 2012).
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A capacidade dos morcegos de usar ambientes com diferentes níveis de obstrução da 

vegetação está associada a limitações ecomorfológicas e comportamento de 

forrageamento(Stockwell 2001; Siemers e Schnitzler 2004). A obstrução física da vegetação 

dificulta o deslocamento (Stockwell 2001) e a recepção do sinal de ecolocalização (Siemers e 

Schnitzler 2004), interferindo na mobilidade e na atividade de forrageio dos morcegos

(Stockwell 2001; Vanbergen et al. 2007). De maneira geral, a atividade de morcegos é maior 

em locais menos obstruídos pela vegetação, por permitir maior manobrabilidade do voo (Arlettazet 

al. 2001; Peterset al.2006), minimizando os custos energéticos do deslocamento (Kalkoet al. 

1996). No entanto, o uso de ambientes obstruídos é diferente entre as guildas de morcegos. 

Morcegos animalívoros catadores possuem alta manobrabilidade no voo e podem explorar tanto 

ambientes abertos como ambientes obstruídos pela vegetação (Kalko e Schnitzler 1989; Marciente 

2012). Por outro lado, morcegos frugívoros e nectarívoros tendem a usar locais mais abertos dentro 

da floresta (Marciente 2012). Desta forma lugares mais obstruídos tendem a selecionar espécies 

animalívoras catadoras, resultando em uma diminuição na quantidade e na diversidade de morcegos

com o aumento da obstrução, mas com uma predominância de animalívoros catadores (Marciente 

2012).

Gradientes topográficos também podem influenciar a seleção de locais(Vasconceloset al. 

2003). A distribuição dos morcegos no gradiente de elevação tem sido avaliada em locais com 

grande variação altitudinal, que podem atingir 3000 m(Rickart 2001; Bejarano-Bonillaet al.2007;

Bordignon e França 2009). Grandes mudanças de elevação apresentam considerável mudança 

ambiental que consequentemente modifica a composição e estrutura da comunidade de 

morcegos(Bejarano-Bonilla et al. 2007). Contudo, mesmo em locais com pequena variação, a 

elevação pode influenciar outras variáveis ecológicas que interferem diretamente no uso do 

ambiente por morcegos de sub-bosque (Kabat et al. 2007; Holt e Askew 2012). Na Amazônia 

central, a variação de elevação é relativamente pequena (< 100 m) e está associada com os 
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gradientes de temperatura e umidade. Locais mais baixos, chamados de “baixios”, são 

geralmente associados a cursos d’água e por isso são mais úmidos comparados aos platôs

(Chauvelet al. 1987). Esse gradiente de disponibilidade de água influencia a composição de 

plantas (Costaet al. 2005), e de forma indireta afeta a distribuição de insetos fitófagos 

consumidos por morcegos insetívoros (Jung et al. 2012; Saldaña-Vázquez et al. 2013). 

Apesar de vários estudos indicarem que a disponibilidade de alimento, a obstrução 

física da vegetação e a topografia são variáveis importantes na estruturação de assembleias de 

morcegos e de outros mamíferos (Rickart 2001; Lambert et al. 2006; Bejarano-Bonilla et al. 

2007; Pereira et al. 2009; Estrada-Villegas et al. 2012; Marciente 2012; Hodgkison et al. 

2013), estes estudos não avaliaram essas três variáveis simultaneamente. Além disso, diversos

estudos que buscam compreender como fatores bióticos e abióticos influenciam a distribuição

dos morcegos têm sido baseados na comparação entre ambientes contrastantes, como por 

exemplo, floresta secundária vs. pastagens abandonadas, fragmentos vs. mata contínua, 

florestas sazonalmente alagadas vs. florestas de terra firme ou em grande variação de 

elevação(Ramos Pereira et al. 2010; De La Peña-Cuéllar et al. 2012). Neste caso, a 

composição das espécies pode estar associada com o tipo de vegetação e ocultar outros efeitos

dentro de cada ambiente. Pouco se sabe a respeito de como diferentes variáveis bióticas e 

abióticas estruturam as assembleias de espécies de morcegos dentro de um mesmo tipo de 

vegetação (Tews et al. 2004; Estrada-Villegas et al. 2012). 

Nós acreditamos que a disponibilidade de frutos e de insetos será correlacionada com 

a composição de espécies de morcegos e afetará positivamente a riqueza e a abundância de 

frugívoros e animalívoros catadores respectivamente. Esperamos que a estrutura da vegetação

será correlacionada com a composição de espécies e afetará negativamente a quantidade de 

morcegos, mas com menor significância nos morcegos animalívoros catadores, causando uma

predominância de indivíduos desta guilda em ambientes com vegetação mais obstruída. 
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Acreditamos que a elevação é um proxy da disponibilidade de água e da composição vegetal, 

e será correlacionada com a composição das assembleias de morcegos, e afetará 

negativamente a riqueza e abundância de morcegos.

MATERIAIS E MÉTODOS

Área de estudo

O presente estudo foi realizado na Reserva Florestal Adolpho Ducke (RFAD, 02° 55’– 

03° 01’S, 59° 53’–59° 59’W), uma unidade de proteção integral administrada pelo Instituto 

Nacional de Pesquisas da Amazônia (INPA). A reserva faz parte do Programa de Pesquisas 

Ecológicas de Longa Duração Brasileiro e do Conselho Nacional de Pesquisas (PELD/CNPq).

A reserva possui 10.000 ha de floresta de terra firme, com temperatura média de 26 ºC,

clima tropical úmido e umidade relativa entre 75 e 86% (Oliveira et al. 2008). A estação seca 

ocorre de junho a outubro e a chuvosa ocorre de novembro a maio, com precipitação anual 

que varia de 1.750 a 2.500 mm (Oliveira et al. 2008). A Reserva écaracterizada por um dossel 

de 30 a 37 m de altura e árvores emergentes com até 45 m (Oliveira et al. 2008). O relevo é 

ondulado com uma variação altitudinal de 80 m (Ribeiro et al. 2002).

A reserva possui um sistema de trilhas que forma uma grade de 64 km² (8 x 8 km). 

Parte desse sistema de trilhas (25 km²) foi estabelecida como grade amostral do Programa de 

Pesquisa em Biodiversidade (PPBio), onde foi realizado este estudo (Figura 1). A grade do 

PPBio possui 30 parcelas, sendo 4 ripárias e 26 terrestres,sistematicamente espaçadas em 1 

km (Oliveira et al. 2008) e mais 19 parcelas ripárias dispostas nas intersecções dos cursos 

d’água com as trilhas da grade, totalizando 49 parcelas, sendo 23 ripárias, dispostas as 

margens de cursos d’água, e 26 parcelas terrestres (Figura 1). Cada parcela tem 250 m de 

comprimento por 40 m de largura e seguem a curva de nível do terreno a fim de reduzir 

variações da composição de plantas associadas ao relevo (Magnusson et al. 2005).
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Captura dos morcegos

Nós capturamos os morcegos usando redes de neblina armadas nas 49 parcelas (Figura

1) entre outubro de 2013 e fevereiro de 2014. Nós usamos oito redes por parcela (12 × 3 m, 

19 mm demalha, Ecotone, Polônia) instalada ao nível do solo ao longo da linha central de 

cada parcela. As redes permaneceram abertas entre 18:00 e 00:00 h e foram vistoriadas a cada 

15 minutos. Cada parcela foi visitada por três noites não consecutivas, totalizando 7056 horas-

rede (1 hora-rede significa uma rede aberta por uma hora). Cada morcego capturado foi 

identificado e categorizado em uma guilda com base no seu tipo de habitat, modo de 

forrageamento e comportamento de ecolocalização como sugerido na literatura (Kalko 1998): 

animalívoros catadores, frugívoros, insetívoros aéreos, nectarívoros e hematófagos. A 

identificação dos morcegos foi baseada nas chaves dicotômicas deLim e Engstrom (2001),

Gregorin e Taddei (2002) eMiranda et al.(2011), auxiliada pelas descrições de Simmons 

(1996), Simmons e Voss (1998), Charles-Dominique et al. (2001), Gardner (2007), Barquez 

et al.(1993)e estudos sistemáticos em laboratório de espécies testemunho. A taxonomia seguiu

Simmons (2005), com adequações sugeridas por Gardner (2007), Hoofer et al.(2008), Parlos 

et al. (2014)e Nogueira et al.(2014).

Estimativa de insetos e frutos

Estimamos a disponibilidade de frutos disponíveis para morcegos frugívoros e insetos 

para morcegos insetívoros catadores em nossa área de amostragem. No caso dos frugívoros, 

nós comparamos a lista de frutos consumidos por morcegos no Brasil, elaborada por Bredt et 

al.(2012), com a lista de plantas inventariadas na Reserva Ducke, disponível no repositório de

dados do PPBio, para produzir uma lista dos gêneros de plantas consumidas por morcegos em

cada parcela. A partir desta lista, buscas ativas por plantas com frutos foram realizadas no sub-

bosque,em uma área de 600 m2 localizada ao longo dos dois lados da linha central da parcela 
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(Figura 2). Cada busca foi realizada no dia que antecedeu a noite de captura dos morcegos 

para minimizar o efeito da presença de pessoas na parcela, totalizando três buscas em cada 

parcela. As plantas com frutos foram identificadas ao nível de gênero. A quantidade de frutos 

foi estimada como o número de plantas com frutos por parcela.

A disponibilidade de insetos foi estimada pela massa de insetos coletados por 

armadilhas luminosas. As armadilhas consistiram em um cone de 20 cm de diâmetro inserido 

em um pote plástico de 100 ml, contendo uma solução de álcool 70% e detergente neutro. 

Uma lanterna com 10 LEDs apontada para o cone foi fixada acima da estrutura cônica para 

atração dos insetos, que ficaram conservados no pote plástico. Usamos duas armadilhas 

luminosas em cada parcela, instaladas a 65 e 130 m de distância da última rede de neblina 

(Figura 2) e a uma altura aproximada de 1,5 m do chão. A distância entre as redes e as 

armadilhas de insetos minimiza a possível captura de morcegos insetívoros atraídos pela luz 

das armadilhas. As armadilhas ficaram operando por 48 h na mesma noite e local da captura 

dos morcegos, totalizando três amostragens por parcela. Os insetos coletados foram 

identificados no nível de ordem e pesados individualmente em uma balança de precisão 

(limite de leitura 0,0001 g; Ohaus Descoberta, EUA). Antes da pesagem, os insetos foram 

secos com papel de filtro para remover o excesso de álcool. O peso total de insetos das ordens

consumidas por morcegos em cada parcela foi usado como variável preditora. 

Estrutura da vegetação

A obstrução física causada pela vegetação de cada parcela foi estimada pela 

porcentagem de área ocupada pela vegetação em 25 fotografias digitais de 3x3 m, adaptado 

do método proposto por Marsden et al.(2002)e modificado por Oliveira et al.(2014). As 

fotografias foram feitas usando um pano azul com dimensões de 3x3 m, posicionado na trilha 

central da parcela. A oito metros de distância do pano foi colocada uma câmera fotográfica 
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orientada paralelamente à linha central da parcela e perpendicular ao pano azul. As fotos 

foram tiradas em intervalos de 10 m totalizando 25 fotos por parcela. Cada fotografia foi 

convertida em branco e preto, sendo que a porção em preto a vegetação. A obstrução causada 

pela vegetação de cada parcela foi quantificada como a média da porcentagem da área 

ocupada pela vegetação das 25 fotografias. Para edição das imagens e cálculo de área com 

vegetação foi utilizado o software SideLook 1.1.01 (Zehmet al. 2003).

Topografia

A cota de elevação de cada parcela foi extraída de imagens da Missão Topográfica 

Radar Shuttle (SRTM) utilizando o software Quantum Sistemas de Informações Geográficas 

(QGIS) 2.2.0-Valmiera. As coordenadas geográficas utilizadas para extração da elevação do 

terreno foram medidas no ponto médio de cada parcela. A partir do shapefile dos pontos 

foram extraídos os valores de altimetria utilizando o complemento Point sampling tool.

Análise dos dados

Incluímos nas análises apenas os morcegos Phyllostomidae, devido as limitações do 

uso de redes para amostrar as demais famílias (Kalko 1998), mas a lista completa de todas as 

espécies de morcegos capturadas está disponível na Tabela 1. Usamos Modelos Lineares 

Generalizados (GLM) múltiplos para avaliar a relação das variáveis preditoras obstrução da 

vegetação do sub-bosque, elevação e disponibilidade de alimento com as variáveis resposta 

riqueza, abundância e composição das espécies de morcegos, composição das guildas, 

riqueza, abundância e composição das espécies de animalívoros catadores, frugívoros e 

nectarívoros. Para representar a composição de cada componente das assembleias de 

morcegos, usamos o primeiro eixo de uma ordenação por escalonamento multidimensional 
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não-métrico (NMDS) usando o índice de similaridade de Bray-Curtis e baseado nos dados de 

abundância das espécies em cada parcela.

A disponibilidade de alimento para os morcegos frugívoros foi estimada pelo número 

de plantas com frutos consumíveis por morcegos em cada parcela e pela composição dessas 

espécies, representada pelo primeiro eixo da ordenação por NMDS usando o índice de 

similaridade de Bray-Curtis baseado nos dados de abundância dos gêneros de plantas com 

frutos por parcela. A disponibilidade de insetos foi estimada pela massa de insetos de cada 

parcela e pelo eixo da ordenação por NMDS usando o índice de similaridade de Bray-Curtis 

baseado nos dados de abundância das ordens de insetos em cada parcela. Incluímos a massa 

de insetos e composição de ordens de insetos nos modelos GLM que incluíram composição, 

abundância ou riqueza de morcegos animalívoros catadores. A quantidade de plantas e a 

composição de plantas com frutos foram usadas como estimativa da disponibilidade de 

alimento em modelos GLM de composição, abundância e riqueza de espécies de morcegos 

frugívoros e nectarívoros. As variáveis elevação e obstrução da vegetação foram incluídas em 

todos os modelos. Usamos distribuição de Poisson controlado para superdispersão dos dados, 

nos modelos que incluíram abundância ou riqueza como variável resposta (Zuur et al. 2009). 

Quando o GLM tinha como variável resposta um eixo da ordenação NMDS usamos a 

distribuição Gaussiana. A variação total explicada nos modelos GLMs foi calculada como: [1-

(desvio residual do modelo completo / desvio do modelo nulo)]. Para evitar problemas de 

multicolinearidade entre as variáveis de previsão nos modelos multivariados, estimou-se o 

fator de inflação da variância (VIF). Geralmente, um VIF> 4 indica possível colinearidade, e 

um VIF> 10 indica alta colinearidade (Neter et al. 1996). Nossos modelos tiveram baixa 

colinearidade (VIF < 2), e nenhuma variável foi retirada dos modelos de regressão 

múltipla.Para mostrar a contribuição individual de cada variável preditora dos modelos 

GLMs, nós usamos uma análise de partição hierárquica (Mac Nally 2002). Todas as análises 
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estatísticas foram feitas no programa R 2.15.0 (R Development Core Team 2008) usando o 

pacote ‘vegan’ (Oksanen et al. 2014) para as ordenações por NMDS e ‘hier.part’ (Mac Nally e

Walsh 2004)para as análises de partição hierárquica. Nas ordenações por NMDS nós usamos a

função metaMDS do pacote ‘vegan’(Oksanen et al. 2014).

RESULTADOS

Após um esforço de 7056 horas-rede, capturamos 1138 indivíduos pertencentes a 52 

espécies de cinco famílias (Emballonuridae, Moormopidae, Phyllostomidae, Thyropteridae e 

Vespertilionidae) (Tabela 1). Phyllostomidaefoi a família mais comum, com 1062 indivíduos 

de 39 espécies, representando 75% do total de espécies amostradas e 93% das capturas. Os 

morcegos frugívoros foram mais comuns, com 770 capturas e 16 espécies, seguido pelos 

animalívoros catadores (n = 180; 16 espécies), nectarívoros (n = 111; 6 espécies), insetívoros 

aéreos (n = 76; 13 espécies) e hematófago (n = 1). Sete espécies de morcegos Phyllostomidae 

representaram 74% do total capturado,Carollia perspicillata (n = 452) foi a espécie com mais 

indivíduos amostrados (40% dos Phyllostomidae capturados), seguidos por Carollia 

brevicauda (n = 138; 12%), Rhinophylla pumilio (n = 66; 6%), Phyllostomus elongatus (n = 

58; 5%), Glossophaga soricina (n = 55; 5%), Mimon crenulatum (n = 43; 4%) e Anoura 

caudifer (n = 29; 3%). As espécies C. brevicauda, C. perspicillata, G. soricina, P. elongatus e

R pumilio ocorreram em mais da metade das parcelas, mas apenas C. perspicillata ocorreu em

todas as parcelas.Morcegos com uma ou duas capturas representaram 2% do total e 29% das 

espécies (n = 13 espécies). As espécies Anoura geoffroyi, Chiroderma villosum, Chrotopterus 

auritus, Desmodus rotundus, Eptesicus brasiliensis, Lampronycteris brachyotis, Lophostoma 

carrikeri, Micronycteris schmidtorum, Peropteryx macrotis, Thyroptera devivoi e 

Urodermabilobatumtiveram suas ocorrências restritas a somente uma parcela.
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As variáveis preditoras combinadas explicaram entre 12 e 36% da variância da 

composição de espécies, número de espécies e abundância nos modelos com correlação 

significativa (Tabela 2). Nós registramos 173 plantas com frutos potencialmente consumidos 

por morcegos frugívoros, distribuídas em 12 gêneros (Tabela 3). O gênero mais abundante foi 

Piper(Piperaceae)com 44 indivíduos (25% do total), seguido por Clidemia(Melastomataceae) 

(n = 28; 16%),Bactris(Arecaceae)(n = 24; 14%) e Henriettea (Melastomataceae)(n = 22; 

13%). A quantidade de plantas com frutos por parcela variou de 0 a 12 

(3.53±2,38[média±desvio padrão]) e a quantidade de gêneros registrados em cada parcela 

variou de 0 a 5 (2,18±1,22). Em quatro parcelas não foram registrados frutos consumíveis por 

morcegos.A composição de plantas com frutosfoi correlacionada com a composição das 

espécies de morcegos frugívoros (GLM, t = -2.88, P = 0.006; Figura 3; Tabela 2), mas a 

quantidade de plantas com frutos não foi correlacionada com a composição de frugívoros. A 

composição de plantas com frutos explicou 57% da variação da composição dos morcegos 

frugívoros (Tabela 2).

Na correlação entre a composição das plantas com frutoscom as espécies de morcegos 

frugívoros (Figura 4), a distribuição dos gêneros de plantasClidemia e 

Peperomia(Piperaceae)e dos morcegos Dermanura gnoma e Rhinophylla fischerae 

foramconcentrados nos plotes com valorespositivos dos eixos NMDS. Na porção negativa dos

eixos do NMDS, houve uma maior concentração dos gêneros de plantasBactris,Henriettea, 

Oenocarpus(Arecaceae) e Philodendron (Araceae) e dos morcegos Artibeus planirostris e 

Mesophylla macconnelli (Figura 4). 

Nós coletamos 11064 insetos distribuídos em 21 ordens (Tabela 4). A ordem mais 

abundante foi Hymenoptera, com 3033 indivíduos (27% do total), seguida por Diptera 

(n=2460; 22%) e Isoptera (n=2257, 20%). A quantidade de ordens registradas em cada parcela

variou de 4 a 15 (7.93±2,32) e a massa de insetos variou de 0,097 a 13,07g nas parcelas 
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(3,28±2,98). A riqueza, abundância e a composição dos morcegos insetívoros catadores 

(Tabela 2) não foi associada com a composição de ordens de insetos ou com a massa de 

insetos.

A média de obstrução da vegetação variou de 47% a 69% entre as parcelas (57%

±5,55), e a elevação do terreno variou de 56 a 124 m (82±19,93). A obstrução da vegetação 

não foi significativamente correlacionada com nenhumavariável de composição, riqueza ou 

abundânciademorcegos (Tabela 2). A elevação foi a principal variável preditora, explicando a 

maior parte da variação capturada pelos modelos, quando correlacionada significativamente 

(Figura 5; Tabela 2). A elevação foi relacionada com a composição das espécies (GLM, t = 

-2.53, P = 0,015) e das guildas de morcegos Phyllostomidae(GLM, t = -2.70, P = 0.009) e com

a composição dos frugívoros (GLM, t = 2.32, P = 0.025) e nectarívoros (GLM, t = 3.01, P = 

0.005). O número de espécies de animalívoros (GLM, t = 2.08, P = 0.04), a abundância total 

(GLM, t = -2.64, P = 0.011) e a abundância de morcegos frugívoros (GLM, t = -3.11, P = 

0.003) também foram relacionados com a elevação (Tabela 2; Figura 5).

As espécies A. caudifer,Carollia benkeithi, D. gnoma, Hsunycteris thomasie 

Vampyriscus bidensocorreram preferencialmente nos baixios, consideramos baixios os plotes 

abaixo da elevação média da área de estudo (elevação< 90m), enquanto as 

espéciesMicronycteris hirsuta, Micronycterismicrotis e M. crenulatum ocorreram 

preferencialmente nos platôs (elevação> 90m). C. brevicauda,C. perspicillata, P. 

elongatus,Rhinophylla pumilio, Tonatia saurophila eTrachops cirrhosus, , foram distribuídos 

ao longo de todo o gradiente de elevação (Figura 6).

DISCUSSÃO

Estudos demonstram que a disponibilidade de alimento, a obstrução física da 

vegetação e a elevação são importantes variáveis a estruturar as de assembleias de morcegos e
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de outros mamíferos (Rickart 2001; Lambert et al. 2006; Bejarano-Bonilla et al. 2007; Pereira

et al. 2009; Estrada-Villegas et al. 2012; Marciente 2012; Hodgkison et al. 2013). Nós 

avaliamos a relevância dessas três variáveis simultaneamente, mostrando que as assembleias 

de morcegos não tiveram relação significativa com a obstrução da vegetação, mas foram 

fortemente correlacionadas com a elevação, e para os frugívoros, a disponibilidade de 

alimento foi mais relevante que a elevação.

As plantas que fornecem frutos para morcegos frugívoros ocorrem em manchas na 

floresta(Marqueset al. 2012), essas plantas quando frutificando são fontes previsíveis de 

alimento(LoGiudice e Ostfeld 2002).Na Reserva Ducke, disponibilidade de alimento foi a 

principal variável preditora da estruturação da comunidade de morcegos frugívoros. Nossos 

resultados mostraram que a composição dos frutos foi mais determinante para a distribuição 

das espécies do que o número de plantas com frutos, indicando que as espécies de morcegos 

podem estar mais associadas com a distribuição das espécies de frutos do que com a 

quantidade de fruto disponível. Algumas espécies frugívoras parecem ter sua distribuição 

restrita a áreas com ocorrência de determinados frutos. Na Reserva Ducke, D. gnoma e R. 

fischerae tiveram maior abundância nos plotes onde ocorreram os gêneros de plantas 

Clidemia e Peperomia, e as espécies de morcegos A. planirostris e M. macconnelli foram 

concentradas em plotes de maior ocorrência dos gêneros Bactris, Henriettea, Oenocarpus e 

Philodendron. Frutos de Bactris, Peperomia, Oenocarpus e Philodendron já foram 

registrados, em outros estudos, sendo consumidos por espécies de morcegos dos gêneros 

Artibeus, Dermanura ou Rhinophylla(Bernard 2002; Mello 2007; Bredt et al. 2012), mas a 

concentração da espécie M. macconnelli nos plotes onde ocorrem Bactris, Henriettea, 

Oenocarpus e Philodendron não era esperada.Já a composição e a massa de insetos não foram

determinantes para a estruturação da comunidade de morcegos animalívoros catadores, 

provavelmente porque a disponibilidade de insetos pode variar rapidamente no tempo e no 
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espaço,tornando esse recurso imprevisível(Dechmann et al. 2011). Isso reforça a ideia de que 

a seleção do habitat tem dependência direta com adistribuição de plantas que fornecem 

alimento para os consumidores primários, mas para os consumidores secundários, como os 

animalívoros, essa seleção pode estar mais relacionada com a complexidade estrutural dos 

habitats do que pela direta disponibilidade do alimento (Holmeset al. 1979; Riceet al. 1983; 

Ramos Pereira et al. 2010). 

A atividade de morcegos é menor em locais mais obstruídos pela vegetação devido aos 

custos energéticos (Arlettaz et al. 2001; Peters et al. 2006). O uso de ambientes obstruídos é 

diferente entre as guildas de morcegos, o modo de forrageio, as características das asas e a 

ecolocalização definem o desempenho das espécies em meio àvegetação (Norberg e Rayner 

1987; Kalko et al. 1996; Stockwell 2001; Siemers e Schnitzler 2004). Morcegos frugívoros têm

asas adaptadas a voos mais longos e tendem a usar locais mais abertos dentro da floresta (Marciente 

2012; Stimpson 2012). Morcegos animalívoros catadores têm asas adaptadas a voos mais 

lentos e manobráveis (Norberg e Rayner 1987; Stimpson 2012), com forrageio do tipo senta e 

espera (Norberg e Rayner 1987), são mais tolerantes a ambientes altamente obstruídos pela 

vegetação (Marciente 2012). Mesmo assim, locais com vegetação muito densa reduzem a 

eficiência de forrageio, limitando o movimento das espécies de morcegos animalívoros e o 

uso de ecolocalização para detectar obstáculos e presas em potencial. Desta forma, 

esperávamos que a obstrução da vegetação fosse correlacionada com a composição de 

espécies e afetasse negativamente a quantidade de morcegos, mas com menor significância 

nos morcegos animalívoros catadores. Porém nem a composição de espécies, nem a 

abundância de morcegos foram correlacionados com a obstrução da vegetação. A obstrução 

não teve efeito significativo sobre os morcegos provavelmente porque a obstrução gerada pela

vegetação na nossa área de estudo não foi suficiente para limitar o uso do espaço para 

nenhuma das guildas identificadas.
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A elevação foi a principal variável preditora na estruturação da comunidade de 

morcegos da reserva Ducke, estando correlacionada com a composição e com a abundânciade

espécies de morcegos Phyllostomidae. A influência da elevação em assembleias de morcegos 

era esperada por tratar-se de uma variável que atua indiretamente na disponibilidade de 

recursos (Linden et al. 2014). Pequenos riachos na floresta, umidade do ar e os tipos de solo 

na Amazônia central estão fortemente associados com a elevação(Chauvel et al. 1987). Esses 

gradientes influenciam diretamente a composição de plantas (Costa et al. 2005; Willig et al. 

2011) e consequentemente os insetos herbívoros consumidos por morcegos insetívoros (Jung 

et al. 2012; Saldaña-Vázquez et al. 2013). A elevação também foi correlacionada com a 

composição das guildas, possivelmente porque cada guilda tem adaptações morfológicas 

voltadas a especializações no forrageio (Kalko et al. 1996; Stimpson 2012). Na Ducke, por 

exemplo, encontramos mais espécies de animalívoros catadores nos platôs, enquanto os 

frugívoros foram mais abundantes nos baixios.

A correlação positiva da elevação com a quantidade de espécies de animalívoros 

catadores e a agregação das espécies M. hirsuta, M. microtis e M. crenulatum nos platôs pode 

ser explicada pelo fato da relação massa de insetos/quantidade de insetos ser maior nas 

regiões mais altas (GLM, r2 =0,23, p = 0,0004), fato que evidencia um ganho energético por 

unidade de inseto capturado em lugares mais altos. Já as mudanças na composição de 

frugívoros e de nectarívoros, a diminuição da ocorrência de frugívoros em função da 

elevação, bem como a agregação das espécies A. caudifer,A. gnomus,C. benkeithi,H. 

thomasieV. bidensnos baixios, reforça a ideia de que a elevação, mesmo com variações 

menores que 100 m (McCain 2007; Curran et al. 2012), gera gradientes que interferem na 

escolha de locais de forrageamento (Vasconcelos et al. 2003). Os baixios têm solos 

encharcados e normalmente abrigam espécies de plantas diferentes das que estão nos platôs, 

com solos argilosos, afetando a distribuição de espécies vegetais (Costa et al. 2005), o que, 



33

além de determinar a distribuição do alimento (frutos e insetos herbívoros), também afeta a 

estrutura física do ambiente (Lawton 1983; Tews et al. 2004), interferindo na escolha de 

locais de forrageamento (Vasconcelos et al. 2003) e consequentemente nas distribuições de 

espécies de morcegos (Stimpson 2012).

Nosso estudo ressalta a importância da elevação na seleção dos locais de 

forrageamento (Vasconcelos et al. 2003)mesmo com variação de elevação relativamente 

pequena (Chauvel et al. 1987). Para os frugívoros, nosso estudo apoia a ideia de Rice et al.

(1983) no qual os consumidores primários são mais influenciados pela direta disponibilidade 

de alimento e os secundários são mais afetados pelas características estruturais do ambiente.
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FIGURAS

Figura 1. Localização da reserva Adolpho Ducke e dos pontos de amostragem (parcelas 

terrestres e ripárias).
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Figura 2. Esquema da posição das redes, das armadilhas luminosas e da área onde foi feita a 

busca por plantas com frutos consumidos por morcegos em uma parcela de 250 m na Reserva 

Adolpho Ducke.

Figura 3. Gráfico parcial da composição de morcegos frugívoros (eixo 1 do NMDS) em 

função da composição de plantas com frutos (eixo 1 do NMDS).
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Figura 4. Ordenação das assembleias de morcegos frugívoros e das plantas com frutos, por

análise de gradiente direto, em função do eixo 1 do NMDS de plantas com frutos.

Figura 5. Gráficos parciais da composiçãototal de morcegos Phyllostomidae, da composição

das guildas, da composição de frugívoros, da composição de nectarívoros, da quantidade total
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de  indivíduos,  da  quantidade  de  indíviduos  frugívoros  e  da  quantidade  de  espécies  de

animalívoros catadores,todos em função da elevação do terreno.

Figura 6. Ordenação das assembleias de morcegos por análise de gradiente direto em função 
da elevação. Onde HE significa Hematófago, NE - Nectarívoro, FR - frugívoro e AC - 
animalívoro catador.
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TABELAS

Tabela 1 - Famílias e espécies amostradas com suas respectivas guildas e abundâncias.

Família/ Espécie Guilda Abundância

Emballonuridae

Cormura brevirostris (J. A.Wagner, 1843) Insetívoro aéreo 6
Peropteryx leucoptera W. Peters, 1967 Insetívoro aéreo 3
Peropteryx macrotis (J. A.Wagner, 1843) Insetívoro aéreo 1
Saccopteryx bilineata (Temminck, 1838) Insetívoro aéreo 4
Saccopteryx leptura (Schreber, 1774) Insetívoro aéreo 3

Mormoopidae

Pteronotus parnellii (Gray, 1843) Insetívoro aéreo 28

Phyllostomidae

Anoura caudifer (É. Geoffroy St.-Hilaire, 1818) Nectarívoro 29
Anoura geoffroyi Gray, 1838 Nectarívoro 1
Artibeus concolor W. Peters, 1865 Frugívoro 4
Artibeus lituratus (Olfers, 1818) Frugívoro 6
Artibeus obscurus (Schinz, 1821) Frugívoro 8
Artibeus planirostris (Spix, 1823) Frugívoro 19
Carollia benkeithi S. Solari and Baker, 2006 Frugívoro 37
Carollia brevicauda (Schinz, 1821) Frugívoro 138
Carollia perspicillata (Linnaeus, 1758) Frugívoro 452
Chiroderma villosum W. Peters, 1860 Frugívoro 1
Choeroniscus sp. Nectarívoro 2
Chrotopterus auritus (W. Peters, 1856) Animalívoro catador 1
Dermanura gnoma (Handley, 1987) Frugívoro 8
Desmodus rotundus (É. Geoffroy, 1810) Hematófago 1
Glyphonycteris sylvestris Thomas, 1896 Animalívoro catador 5
Glossophaga soricina (Pallas, 1766) Nectarívoro 55
Hsunycteris thomasi (J. A. Allen, 1904) Nectarívoro 22
Lampronycteris brachyotis (Dobson, 1879) Animalívoro catador 1
Lonchophylla sp. Nectarívoro 2
Lophostoma carrikeri (J. A. Allen, 1910) Animalívoro catador 1
Lophostoma schulzi (Genoways e Williams, 1980) Animalívoro catador 4
Lophostoma silvicolum d’Orbigny, 1836 Animalívoro catador 4
Mesophylla macconnelli Thomas, 1901 Frugívoro 7
Micronycteris hirsuta (Peters, 1869) Animalívoro catador 5
Micronycteris megalotis (Gray, 1842) Animalívoro catador 8
Micronycteris microtis Miller, 1898 Animalívoro catador 7
Micronycteris schmidtorum Sanborn, 1935 Animalívoro catador 1
Mimon crenulatum (É. Geoffroy, 1803) Animalívoro catador 43
Phylloderma stenops (Peters, 1865) Animalívoro catador 3
Phyllostomus elongatus (É. Geoffroy, 1810) Animalívoro catador 58
Rhinophylla fischerae Carter, 1966 Frugívoro 5
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Família/ Espécie Guilda Abundância
Rhinophylla pumilio Peters, 1865 Frugívoro 66
Sturnira tildae de la Torre, 1959 Frugívoro 2
Tonatia saurophila Koopman e Williams, 1951 Animalívoro catador 26
Trachops cirrhosus (Spix, 1823) Animalívoro catador 10
Trinycteris nicefori (Sanborn, 1949) Animalívoro catador 3
Uroderma bilobatum Peters, 1866 Frugívoro 1
Vampyriscus bidens (Dobson, 1878) Frugívoro 13
Vampyriscus brocki (Peterson, 1968) Frugívoro 3

Thyropteridae

Thyroptera devivoi Gregorin et al. 2006 Insetívoro aéreo 1
Thyroptera lavali Pine, 1993 Insetívoro aéreo 2
Thyroptera tricolor Spix, 1823 Insetívoro aéreo 4

Vespertilionidae

Eptesicus brasiliensis (Desmarest, 1819) Insetívoro aéreo 1
Myotis albescens (É. Geoffroy, 1806) Insetívoro aéreo 7
Myotis nigricans (Schinz, 1821) Insetívoro aéreo 7
Myotis riparius Handley, 1960 Insetívoro aéreo 9

Total 1138
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Tabela 2 - Resultados das regressões (GLM) e da Partição hierárquica (HP) para a 

composição geral, composição das guildas, número de espécies e abundância de 

morcegos.

   
Características
da vegetação

 Topografia  Recursos alimentares

     Plantas com frutos Insetos

Variância
explicada

Obstrução Elevação
Composição
(NMDS 1)

Quantidade
Composição
(NMDS 1)

Massa

   t HP  t HP  t  HP t HP  t HP t HP
Composição
de espécies
(NMDS)

Espécies 0.12 0.87 -2.53 * 0.94
Guilda 0.14 0.99 -2.70 ** 0.93

FR 0.30 -1.42 2.32 * 0.34 -2.88 ** 0.57 -1.13
AC 0.11 -1.73 0.12 0.32 -0.59
NE 0.36 -0.75 3.01 ** 0.63 -2.06 . -0.34

Número de
espécies

Espécies 0.04 0.88 0.72
FR 0.06 0.13 0.12 1.25 -0.56
AC 0.16 1.00 2.08 * 0.69 -0.58 -0.60
NE 0.01 -0.42 0.40 -0.06 -0.83

Abundância Espécies 0.16 1.21 -2.64 * 0.90
FR 0.31 1.74 -3.11 ** 0.62 1.49 1.22
AC 0.17 0.90 1.87 . 0.59 -0.87 0.03

 NE 0.08 -1.46   0.25    0.03  -1.31       

FR, AC e NE representam morcegos frugívoros, animalívoros catadores e nectarívoros, respectivamente.
“t”  representa  o  valor  do teste  de Student  calculado  pelo  GLM e “HP” o percentual  de contribuição
resultante da partição hierárquica. Os valores da partição hierarquica de contribuição individual de cada
variável preditora no modelo são apresentados para as variáveis preditoras com resultado significativo.
Variáveis resposta sem o valor do teste t indicam que a variável preditora não foi incluída no modelo. ∗∗
está para P < 0.001; ∗ para P < 0.05  resultante do GLM.
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Tabela 3 - Gêneros de plantas com frutos consumíveis por morcegos, a abundância, o número 

de parcelas onde houve registro e a amplitude de ocorrência nas parcelas.

Gênero Abundância
Nº de parcelas com

ocorrência
Amplitude de ocorrência nas

parcelas
Annona 1 1 0 - 1
Anthurium 3 3 0 - 1
Astrocaryum 2 1 0 - 2
Bactris 24 15 0 - 3
Clidemia 28 17 0 - 3
Henriettea 22 12 0 - 3
Mauritia 2 1 0 - 2
Oenocarpus 12 8 0 - 2
Peperomia 15 10 0 - 3
Philodendro
n

15 9 0 - 3

Piper 44 26 0 - 3
Rhodospatha 5 4 0 - 2

Tabela 4 - Ordens de insetos amostrados, a abundância, o número de parcelas 

onde houve registro e a amplitude de ocorrência nas parcelas.

Ordem Abundância
Nº de parcelas com

ocorrência
Amplitude de ocorrência

nas parcelas
Archaeognatha Börner, 1904 2 2 0 - 1
Blattaria Burmeister, 1829 19 12 0 - 4
Coleoptera Linnaeus, 1758 1682 49 4 - 85
Collembola Lubbock, 1873 13 9 0 - 3
Dermaptera de Geer, 1773 3 3 0 - 1
Diptera Linnaeus, 1758 2460 46 0 - 364
Ephemeroptera Hyatt e Arms, 1891 752 21 0 - 199
Hemiptera Linnaeus, 1758 318 49 1 - 23
Hymenoptera Linnaeus, 1758 3033 49 7 - 254
Isoptera Brullé, 1832 2257 36 0 - 554
Lepidoptera Linnaeus, 1758 123 42 0 - 9
Odonata Fabricius, 1792 2 2 0 - 1
Orthoptera Olivier,1791 40 22 0 - 4
Strepsiptera Kirby, 1813 2 2 0 - 1
Thysanoptera Haliday, 1836 3 2 0 - 2
Trichoptera Kirby, 1813 329 22 0 - 49
Plecoptera Burmeister, 1839 1 1 0 - 1
Protura Silvestri, 1907 1 1 0 - 1
Psocoptera Shioley, 1904 13 11 0 - 3
Embioptera Shipley,1904 10 7 0 - 2
Mantodea Burmeister, 1838 1 1 0 - 1
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CONCLUSÃO

Nosso estudo avaliou a relevância da disponibilidade de alimento, da obstrução física 

da vegetação e da elevação, simultaneamente, mostrando que as assembleias de morcegos não

tiveram relação significativa com a obstrução da vegetação, mas foram fortemente 

correlacionadas com a elevação, e para os frugívoros, com a disponibilidade de alimento.A 

elevação foi, entre as variáveis testadas, a principal variável responsável por estruturar as 

assembleias de morcegos Phyllostomidae na Reserva Ducke, ressaltando a importância da 

elevação na seleção dos locais de forrageamento, mesmo com variação de elevação 

relativamente pequenas (<100m)(Chauvel et al. 1987; Vasconcelos et al. 2003). Para a 

composição de frugívoros, a disponibilidade de plantas com frutos superou o efeito da 

variável elevação, figurando como a variável que mais contribuiu para estruturar a assembleia

de frugívoros na Reserva Ducke. 

Os resultados indicam que, de forma geral, a composição das assembleias de morcegos

do sub-bosque está relacionada com o relevo, porém, para as espécies frugívoras, a oferta de 

alimento tem maior influência na distribuição das espécies,apoiando a ideia de Rice et al. 

(1983), no qual os consumidores primários são mais influenciados pela direta disponibilidade 

de alimento e os secundários são mais afetados pelas características estruturais do ambiente.
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