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Estrutura e robustez de redes de interacéo parasito-hospedeiro peixe
RESUMO

A organizagao das interacOes interespecificas em redes ecoldgicas parasito-hospedeiro reflete
principalmente a biologia e ecologia das espécies, além de processos co-evolutivos.
Analisaram-se especificamente aspectos da organizacdo e robustez de redes de interacdo
parasito-hospedeiro peixe. Foram avaliadas separadamente as interacfes binarias de ecto- e
endoparasitos com seus hospedeiros para 22 distintos ambientes aquéaticos e observadas
diferencas significativas entre parametros relacionados com a organizacdo das redes. Sendo
que os endoparasitos tendem a apresentar maiores valores de riqueza de espécies por
hospedeiro, conectancia residual e aninhamento, assim como menores valores de
modularidade. A composicdo de espécies de hospedeiros nos modulos de redes de ecto- e
endoparasitos apresentou baixa similaridade, e 0s ectoparasitos se mostraram mais sensiveis
as perdas de espécies de hospedeiros, com menor contribuicdo para a robustez das redes.
Além disso, foram analisadas quantitativamente as interacdes da rede parasito-hospedeiro do
rio Guandu, localizado na Mata Atlantica brasileira. Os hospedeiros tenderam apresentar
baixa susceptibilidade aos parasitos, enquanto estes normalmente apresentaram elevados
valores de dependéncia. A assimetria e a for¢a de interacdo (FI) relacionaram-se com a
filogenia dos hospedeiros. Embora estes parametros ndo se relacionem com a filogenia dos
parasitos, houve tendéncias de valores de FI diferirem entre os grupos taxonémicos de
parasitos. Esta diferenciacdo também foi observada entre os grupos para a especializacao
complementar (d’), embora esta medida ndo tenha apresentado relacdes com a filogenia das
espécies. Ndo foi observada correlagdo entre d’ e FI dos hospedeiros, entretanto para 0s
parasitos foi verificada uma correlacdo positiva. Foram observados altos valores de
especializacdo complementar para a rede e de modularidade e baixos valores de conectancia e
aninhamento, caracteristicas esperadas para redes com muitas interagdes especificas. Além
disso, foi verificado que a remoc¢do de um hospedeiro com elevado numero de interacGes
(grau) ou FI pode causar efeitos maiores do que a remocdo de uma espécie com alta
abundancia de parasitos ou d’, refletindo a influéncia da especificidade e da dependéncia das
interacOes na organizacao da rede ecoldgica.

Palavras-chave: Metazodarios. Parasitismo. Estrutura de rede ecoldgica. Extingdes
secundarias. Ambiente aquatico.



Structure and robustness of parasite-host fish interaction networks
ABSTRACT

The organization of interspecific interactions in ecological networks of host-parasite reflects
mainly the biology and ecology of species, well as coevolutionary processes. Aspects of the
organization and robustness of interaction of parasite-host fish networks were analysed.
Binary interactions of ecto- and endoparasites with their hosts for 22 different aquatic
environments were evaluated. Significant differences were observed between organizational
network parameters, which endoparasites tend to have higher values of species richness per
host, residual connectance and nestedness, as well as lower values of modularity. The
composition of host species in modules of ecto- and endoparasites networks presented low
similarity, and the ectoparasites were more sensitive to the loss of host species, with low
contribution to the network robustness. Besides, interactions of parasite-host network of the
Guandu River, located in the Brazilian Atlantic Forest, were quantitatively analyzed.. Hosts
tended to present low susceptibility to parasites, while these usually present elevated levels of
dependency. The asymmetry and the interaction strength (IS) were related to the host
phylogeny. Although these parameters are unrelated to the parasite phylogeny, there was a
tendency for differences among values of IS for taxonomic groups of parasites. This
difference was also observed among the groups for complementary specialization (d"),
however this was unrelated with the species phylogeny. No correlation was observed between
d' and IS of the hosts, however for the parasites there was a positive correlation. High values
of complementary specialization of the network and modularity, besides low values of
connectance and nestedness were observed, which are expected for networks with many
specific interactions. Furthermore, in this study was verified that the removal of a host with
many interactions (degree) or high IS might cause greater effects than the removal of a
species with high abundance of parasites or d', reflecting the influence of specificity and
dependence of the interactions in the ecological network organization.

Keywords: Metazoans. Parasitism. Ecological network structure. Secondary extinctions.
Aquatic environment.
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1 INTRODUCAO GERAL

Um grafo é um objeto matematico descrito por um conjunto de nos (vertices)
conectados por links (arestas) (Figura 1A). Ao se atribuir propriedades aos nés e links de um
grafo temos a representacdo informal de uma rede de interagcbes (Figura 1B) (Schreiber,
2008). RepresentacOes bipartidas (i.e representacdo do modo como o0s nds de dois grupos
interagem entre si, Figura 1C) ou unipartidas (i.e. representacdo do modo como 0s nés de um
determinado grupo interagem, Figura 1D) podem auxiliar na compreensdo da organizacgéo de
redes (Schreiber, 2008).

B em espécies
— interagdo

e .
2\ p >
i?o O&’ \Q‘ﬁo o parasito 0 I @ hospedeiro
o> & hospedeiro — interagéo
// \ — interagdo
7

Figura 1. RepresentacGes hipotéticas. (A) grafo formado por um conjunto de nés e links; (B)
rede ecoldgica, na qual os nds representam as especies e 0s links suas interacdes; (C) rede
ecologica bipartida das interacfes parasito-hospedeiro; (D) rede unipartida das interagdes
parasito-hospedeiro, nesta rede as interacOes entre os hospedeiros indicam que estes
compartilham parasitos e a espessura do link neste caso equivale ao nimero de espécies de

parasitos compartilhadas.
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A complexidade em redes parasito-hospedeiro apresenta relacbes com a diversidade de
espécies, ciclos de vida, sitios de infeccdo dos parasitos e com os distintos graus de
especificidade por seus hospedeiros (ver Thatcher 2006; Poulin 2010). Além disso, a presenca
ou auséncia de parasitos pode fornecer informacbes sobre os hospedeiros e refletir as
condicBes ambientais nas quais ambos vivem, sendo extremamente Uteis como ferramentas no
manejo e na conservacao de ecossistemas (Landsberg et al., 1998; Marcogliese, 2004).

Analises de redes sdo utilizadas em diversas areas da Ciéncia, permitindo a avaliacao
de interacOes entre os componentes de um sistema, sendo este constituido, por exemplo, por
moléculas, células, espécies, empresas ou informacdes da internet (Barabasi & Oltvai, 2004;
Junker & Schreiber, 2008; Estrada et al., 2010; Newman, 2010). Representacdes na forma de
redes sdo importantes ferramentas, por exemplo, na pesquisa sobre rela¢bes sociais (de Nooy
et al., 2011) e tém se revelado estratégicas na deteccdo e compreensdo de mecanismos que
regem a organizacdo de comunidades bioldgicas, avaliando a forma como as espécies (n6s)
estédo conectadas e as implicacdes destas interagcdes (links) para o sistema (Pascual & Dunne,
2006a). Grande parte dos estudos sobre redes ecoldgicas contemplam grupos mutualisticos ou
tratam sobre predadores e presas. Segundo Poulin (2010), ainda sdo restritos os estudos sobre
a relacéo parasito-hospedeiro, o que € contraditorio se considerarmos a elevada diversidade de
espécies de parasitos observada na natureza.

As andlises aplicadas as redes ecoldgicas possibilitam avaliar tanto caracteristicas
préprias do todo (i.e padrBes gerais decorrentes das interacdes de todas as espécies), como
aspectos do papel de cada espécie na organizacdo da rede. A medida de organizacdo mais
simples que pode ser avaliada em uma rede é o grau que corresponde ao nimero de interacbes
de cada espécie em uma rede qualitativa, ou seja, em uma rede construida com base na matriz
de presenca e auséncia de interac@es (Jordano et al., 2003; Bascompte et al., 2006). Dentre as
medidas que caracterizam a estrutura das redes e que sdo frequentemente avaliadas nesses
estudos destacamos:

(@)  Conectancia que corresponde ao nimero de interacBes realizadas em relacdo ao
namero total de interacGes possiveis na rede (Pimm, 1982) (Figuras 2A e 2B, com a rede de
2A apresentando conectancia maior do que a rede de 2B);

(b)  Aninhamento que se caracteriza como um gradiente na variagdo do numero de
interacdes entre as espécies, onde as espécies com menos interagdes tendem a interagir com
um subconjunto das espécies conectadas as espécies de seu grupo com muitas interacGes
(Ulrich & Almeida-Neto, 2012) (Figura 2C); e
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() Modularidade que avalia a presenca de subgrupos (mddulos) e quantifica quanto as
espécies interagiriam mais entre membros do mesmo subgrupo do que com as espécies de
outros subgrupos da rede (Guimera & Amaral, 2005a,b) (Figura 2D, com cores diferentes

identificando os diferentes modulos da rede).

Figura 2. Caracteristicas estruturais em redes bipartidas. Rede (A) com alta conecténcia; (B)
com o0 mesmo nimero de elementos para os grupos analisados em A, mas com conectancia
inferior; (C) aninhada; (D) modular. Simbolos representam hipoteticamente hospedeiros

(quadrados) e parasitos (esferas).

Estudos indicam que redes mutualisticas apresentam-se como mais aninhadas e menos
modulares, enquanto que com as redes antagonisticas ocorreria o inverso, em funcdo de
tenderem a apresentar interacbes mais especializadas na formacdo de modulos (Lewinsohn et
al., 2006; Thompson, 2005, 2006; Olesen et al., 2007; Fortuna et al., 2010; Thébault &
Fontaine, 2010; Stouffer & Bascompte, 2011). Esta especializagdo em redes antagonisticas
também contribui para uma reducao da conectancia (Pires & Guimardes, 2013).

O aninhamento e modularidade podem ser avaliados considerando dados binarios ou
quantitativos (Guimaraes Jr & Guimaraes, 2006; Almeida-Neto & Ulrich, 2011; Dormann &
Strauss, 2013). O uso de dados quantitativos em redes nos permite avaliar com maior precisao

e realismo diferentes aspectos das interagdes, tais como:
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(@) Dependéncia a qual se refere a proporcdo que as interagdes entre duas espécies
representa em relacdo ao total de interacBes realizadas na rede por uma dessas espécies
(Dormann, 2011);

(b)  Assimetria por dependéncia que avalia a reciprocidade da intensidade da interacdo
entre duas espécies (Bascompte et al., 2006; VVazquez et al., 2005);

(©) Forca de interacdo que pode ser quantificada somando-se as dependéncias que as
espécies de um grupo apresentam em relacdo a uma espécie em particular do outro grupo na
rede bipartida (Bascompte et al., 2006); e

(d) Especializagcdo complementar que é uma medida que permite a comparacdo do quanto
as interacBes se distanciam da neutralidade, avaliando a particdo de nichos (Bllthgen et al.,
2006; Bluthgen, 2010).

O grau de especializacdo dos parasitos por seus recursos (p.e. espécies de hospedeiros
ou seus micro-habitats disponibilizados) é tdo pronunciado, que, mesmo parasitos ditos como
generalistas dentro de um grupo de hospedeiros (i.e com Vvérias espécies de hospedeiros),
podem ser extremamente especialistas por um sitio de infeccdo (Thompson, 1994; Poulin,
2007). Os parasitos recebem diferentes pressbes do meio ao explorar o interior
(endoparasitos) ou o exterior (ectoparasitos) do corpo de um hospedeiro, o que pode conduzir
a padroes diferenciados na organizagdo das comunidades, as quais passam a ser compostas
por grupos que apresentaram as melhores adaptacdes ao modo de vida (ver Combes &
Morand, 1999). Além disso, hd uma grande variacdo na distribuicdo e intensidade de suas
interacOes entre as possiveis espécies de hospedeiros (Thompson, 1994; Poulin, 2007) e estas
variacdes normalmente relacionam-se com aspectos bioldgicos, ecolégicos e/ou filogenéticos
(Lima Jr et al., 2012; Poulin et al., 2013).

Estudos sobre redes ecoldgicas auxiliam na compreensdo do papel da biodiversidade
para funcionamento do ecossistema. Além disso, 0 modo com que as espécies interagem é
estratégico para a reorganizacdo das redes em funcdo de disturbios que possam levar a
extincdo de espécies (Pascual & Dunne, 2006b). Em redes ecoldgicas podemos avaliar a
intensidade do efeito da remocdo de uma espécie por meio dos seus pardmetros estruturais.
Por exemplo, efeitos distintos sdo esperados quando ocorre a remogdo de uma espécie
generalista, com elevada forca de interacdo e que conecte modulos (alto impacto sobre a
rede), quando comparado ao efeito decorrente da perda de uma especie especialista, com
baixa forca de interagdo e com poucas interagdes dentro e entre os modulos (baixo impacto
sobre a rede). A robustez da rede é um dos parametros que pode ser utilizado para esta

finalidade, a qual mede a probabilidade de ocorréncia de uma cascata de extin¢des
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secundarias resultante da perda primaria de biodiversidade na rede (Dunne et al., 2002). A
perspectiva é que a alta especificidade que os parasitos apresentam aos seus hospedeiros
contribui para que redes parasito-hospedeiro sejam indicadas como sistemas frageis a
remocao de hospedeiros.

Os temas abordados avaliaram padrdes de interagdo entre parasitos e seus hospedeiros
peixes no contexto de redes ecoldgicas. Os hospedeiros alvos neste estudo sdo 0s peixes, 0S
quais apresentam uma vasta riqueza de espécies e para 0s quais € esperado um numero ainda
maior de espécies de parasitos. Isto em funcdo de muitas espécies de peixes apresentarem
faunas parasitarias exclusivas e com variagOes intrinsecas entre diferentes localidades.
Inicialmente verificamos padrdes gerais de organizacdo das interagdes parasito-hospedeiro
utilizando redes binarias provenientes de 22 ambientes (Figura 3), avaliando separadamente
as propriedades para ecto- e endoparasitos. Investigamos também as similaridades na
organizacdo desses dois tipos de redes, além de medir 0 quanto ecto- e endoparasitos
contribuem para a robustez em sistemas parasito-hospedeiro. Além disso, caracterizamos uma
rede parasito-hospedeiro avaliando as propriedades de suas espécies assim como de sua
estrutura, e discutimos como as propriedades das espécies podem influenciar na robustez da
rede. Esses estudos somam-se aos poucos estudos que utilizam andlises de redes para a
compreensdo especificamente das interagcdes entre parasitos e hospedeiros peixes (Bellay et
al., 2011; 2013; Lima et al., 2012; Braga et al., 2014; Poulin et al., 2013) preenchendo

lacunas importantes sobre o entendimento acerca desses sistemas.

Figura 3. Distribuicio geografica das redes analisadas nesta tese. Em amarelo observamos a
localizagdo do ambiente cujos dados foram utilizados em ambos os estudos (Rio Guandu).

(fonte mapa: Google imagens)
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2 PADROES DE INTERACAO DE ECTOPARASITOS E ENDOPARASITOS EM
REDES PARASITO - PEIXE

RESUMO

A organizacao das interacOes interespecificas em redes ecologicas parasito-hospedeiro reflete
principalmente a biologia das espécies e processos co-evolutivos. Estudamos 22 redes de
interacdo parasito metazoario-hospedeiro peixe. Avaliamos para cada rede possiveis
diferencas na organizacdo das interacOes de ecto- e endoparasitos, estudando as mesmas
separadamente, perfazendo o total de 44 redes analisadas. Para isso verificamos a proporgao
de espécies de parasito por espécie de hospedeiro, ao efeito da filogenia dos hospedeiros e ao
valor de conectancia, aninhamento e modularidade das interacdes. Além disso, avaliamos a
similaridade da composicao de espécies de hospedeiros entre os modulos de redes de ecto- e
endoparasitos, bem como a robustez de ambas separadamente e suas contribuicdes relativas
para a robustez das redes completas. Observamos que endoparasitos tendem a apresentar
maiores valores de riqueza de espécies por hospedeiro, conectancia residual e aninhamento,
assim como menores valores de modularidade em relacdo aos ectoparasitos. Apesar das
espécies de hospedeiros aparentadas tenderem a compartilhar espécies de parasitos, a
composicdo de espécies de hospedeiros nos mddulos de redes de ecto- e endoparasitos
apresentou baixa similaridade. Os ectoparasitos se mostraram mais sensiveis as perdas de
espécies de hospedeiros e com uma menor contribuicdo para a robustez da rede por ambiente,
provavelmente relacionada a sua elevada especificidade no uso de hospedeiros em relacdo aos
endoparasitos. Dessa forma, esses resultados sugerem diferencas na importancia relativa dos
processos evolutivos e ecoldgicos responsaveis pela organizacdo das redes de interacdes
formadas pelos ecto- e endoparasitos, sustentadas especialmente na especializacdo da relagéo
parasito-hospedeiro.

2.1 INTRODUCAO

Parasitos comumente apresentam elevada especificidade em suas interacfes, esta por um
6rgdo elou espécie de hospedeiro (Thompson 1994, Poulin 2007). E notavel a grande
diversidade de espécies de parasitos, os quais se distinguem pela complexidade de seus ciclos
de vida, destacando a necessidade ou ndo de hospedeiros intermediarios, bem como pelo uso

de micro-habitat em seus hospedeiros. Todos 0s 0rgaos de hospedeiros séo sitios potenciais de
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infeccdo para parasitos, e a exploragdo destes micro-habitats reflete, em geral, a histéria de
vida das espécies ancestrais que encontraram nestes ambientes as condi¢des propicias para a
manutencdo de suas populacdes, levando a selecdo e adaptacdes dos descendentes a tais
ambientes. Em relacdo aos micro-habitats utilizados, o tipo de contato dos parasitos com o
ambiente externo ao corpo do hospedeiro determina a classificagdo dos mesmos em dois
grupos: ectoparasitos (com contato direto com o meio externo) e endoparasitos (sem contato
direto com o0 meio externo) (Thatcher 2006).

A relacdo entre a elevada diversidade apresentada pelas comunidades de ecto- e
endoparasitos com as diferencas no padréo de exposicdo ao parasitismo observado entre as
espécies de hospedeiros conduz a formacdo de faunas parasitarias singulares, refletindo na
estruturacdo das redes parasito-hospedeiro. Dentre os aspectos relacionados aos hospedeiros,
a densidade, o tamanho do corpo, a dieta e a distribuicdo biogeogréafica sdo alguns exemplos
de fatores que podem contribuir diretamente para a diversidade de parasitos (Takemoto et al.
2005, Timi et al. 2011, Poulin e Leung 2011). Restricdes filogenéticas também podem ser
detectadas em redes parasito-hospedeiro (Krasnov et al. 2012, Lima Jr et al. 2012), revelando
indicativos de processos co-evolutivos (ver Wiens e Graham 2005) entre parasitos e
hospedeiros e promovendo aumento da similaridade entre as faunas parasitarias de
hospedeiros aparentados (Bellay et al. 2011). Além disso, a convergéncia de tracos ecoldgicos
entre espécies hospedeiras ndo aparentadas também pode gerar aumento da similaridade das
faunas parasitarias (Krasnov et al. 2012).

Dentre os pardmetros estruturais de redes ecoldgicas, a conectancia, o aninhamento e a
modularidade tém sido frequentemente avaliados. A conectancia relaciona o nimero de
interacdes realizadas entre todas as espécies com o numero total de interacfes possiveis na
rede (Pimm 1982). O aninhamento € observado quando as interacfes daquelas espécies que
apresentem menos conexdes na rede representam um subconjunto das interacGes das espécies
mais conectadas (Almeida-Neto e Ulrich 2011), enquanto uma estrutura modular ocorre
quando existem subgrupos de espécies que interagem mais entre si do que com as demais
espécies da mesma rede, 0s quais sdo denominados como modulos (Olesen et al. 2007, Mello
et al. 2011a). Baixa conectancia é frequente em redes parasito-hospedeiro peixe em fungdo da
esperada elevada especificidade das interacdes, assim como baixo aninhamento e alta
modularidade, os quais podem mostrar-se relacionados com a estratégia de vida dos parasitos
e com a filogenia de hospedeiros (Bellay et al. 2011, 2013, Lima Jr et al. 2012, Braga et al.
2014, Poulin et al. 2013).
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InteracBes diretas e evidentes entre as espécies de ecto- e endoparasitos nao sejam
comuns em seus hospedeiros, normalmente apresentando modos distintos de infecgéo
(Dobson et al. 2008), entretanto, podem existir fatores que se sobreponham no processo de
infeccdo de seus hospedeiros. Por exemplo, formas infectantes que estejam presentes em uma
mesma escala espaco/temporal, podem permitir que espécies de hospedeiros que
compartilhem endoparasitos também compartilhnem certas espécies de ectoparasitos, e vice-
versa.

A informacdo sobre como as espécies interagem nas redes parasito-hospedeiro é de
elevada importancia, pois contribui para a compreensdo de como essas redes suportam
alteracbes ambientais, como as extingbes de hospedeiros, revelando, por exemplo,
caracteristicas sobre a robustez e a estabilidade das mesmas. A robustez avalia a
probabilidade de ocorréncia de uma cascata de extingdes secundarias de parasitos resultante
da perda priméria de espécies de hospedeiros (ver Pascual e Dunne 2006). AlteracGes
ambientais, como a poluicdo ou até mesmo a sobrepesca, podem ocasionar extingdes locais de
hospedeiros e influenciar de modo distinto a estrutura das comunidades de ecto- e
endoparasitos.

Nosso objetivo neste estudo € avaliar se 0s modos de vida de ecto- e endoparasitos
implicam em diferengas no grau de especializagdo dos mesmos em relagdo aos seus
hospedeiros e, consequentemente na estrutura da rede de interaces parasito-peixe. Para isso,
propomos as seguintes questdes especificas: (i) Redes ectoparasito-peixe e endoparasito-peixe
apresentam padr@es distintos em relagcdo a proporcao de espécies de parasito por espécie de
hospedeiro, a filogenia dos hospedeiros e & conectancia, aninhamento e modularidade das
interacdes? (ii) Para um determinado ambiente, ao avaliarmos separadamente as interacdes de
ecto- e endoparasitos, as espécies de hospedeiros que compartilham um médulo devido as
interacbes com seus ectoparasitos também compartilham um moédulo em funcdo dos
endoparasitos? (iii) Quais as contribuigdes de ecto- e endoparasitos para a robustez das redes
parasito-peixe? NOs esperamos que variagdes na especificidade dos grupos taxonémicos que
compdem 0s ecto- e endoparasitos expressem no ndmero e na composi¢do de hospedeiros,
promovendo variagdes na organizacdo das redes. Por outro lado, esperamos que aspectos
ecologicos dos hospedeiros (p.e. uso de um local para obtencdo de presas, ou seja, 0S
hospedeiros intermediarios de espécies de endoparasitos, onde também séo encontradas as
formas infectantes de ectoparasitos) tendam a aumentar a similaridade entre a composigéo dos
modulos para ecto- e endoparasitos, em fungdo de uma infeccdo simultdnea de ecto- e

endoparasitos nos ambientes. Quanto a robustez esperamos também que a especificidade dos
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ecto- e endoparasitos seja um fator importante, pois pode aumentar a chance de extin¢des
secundérias de parasitos, reduzindo a robustez da rede e alterando significativamente a

estrutura das redes estudadas.

2.2 MATERIAIS E METODOS

2.2.1 Redes estudadas

Vinte e duas redes de interacdo metazoario parasito-peixe foram obtidas na literatura, sem
considerar restricbes biogeogréficas e variacdes espago-temporal entre as redes (Tabela 1).
Estas redes foram selecionadas por apresentarem ecto- e endoparasitos, de modo que analises
considerando estes separadamente pudessem ser realizadas, perfazendo um total de 44 redes
avaliadas.

Organizamos as listas de interacfes entre parasitos metazoarios e peixes em matrizes
bindrias com as espécies de hospedeiros nas linhas e as espécies de parasitos nas colunas.
Analisamos metazoarios parasitos pertencentes aos seguintes grupos taxondmicos:
ectoparasitos - Acari, Branchiura, Copepoda, Hirudinea, Isopoda, Mollusca, Monogenea e
Myxosporea; e endoparasitos - Acanthocephala, Aspidobothrea, Cestoda, Digenea, Nematoda
e Pentastomida. Algumas redes constavam espécies de Monogenea e Myxosporea
endoparasitos. Os estagios larvais e adultos de espécies de parasitos apresentam nichos
diferenciados quando presentes na mesma rede, assim foram considerados como nds distintos

nas redes, como ja foi demonstrado por Vazquez et al. (2005) e Bellay et al. (2013).

2.2.2 Organizacdo das redes

Para cada rede avaliamos a conectancia (C), a qual corresponde ao numero de interacdes
registradas em relacdo ao nimero total de interacdes teoricamente possiveis na rede (Pimm
1982). Para controlar o efeito do tamanho da rede (riqueza de espécies) sobre a conectancia,
foi usada a medida conhecida como conectancia residual, a qual é dada pelos residuos da
regressdo simples, que foi realizada no programa Statistica 7.0 (Statsoft 2005), entre 0s
valores logaritmizados de interagBes possiveis e observadas nas redes (Thébault e Fontaine
2008). Para verificar evidéncia da influencia da filogenia das espécies nas interacdes,
avaliamos a relacéo entre a distancia taxondmica dos peixes e a matriz de dissimilaridade na
composi¢do da fauna parasitaria através do teste de correlacdo de matrizes de Mantel, pela
funcdo mantel do pacote vegan para o programa R 2.12 (R Development Core Team 2010).

Para a construcdo da matriz de dissimilaridade utilizada nesta analise usamos o indice de
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Jaccard disponivel na funcdo vegdist, também do pacote vegan. Foram utilizadas 1000
aleatorizagdes para verificar a significancia do teste. Obtivemos a matriz de distancia

taxonémica (MDT) de cada rede analisada pela equacao:
MDT =dM — (pC + pO + pF + pG + pE),

onde dM ¢é distancia maxima da comunidade de peixes (distancia méxima = 5, referente a
categoria taxonémica classe); pC, pO, pF, pG e pE sdo matrizes geradas pela funcéo
weight.taxo do pacote ape do programa R para cada categoria taxonémica (classe, ordem,
familia, género e espécie, respectivamente), as quais estdo de acordo com as informacdes
disponiveis no Fish Base (Froese e Pauly 2013). Dessa forma, espécies do mesmo género
apresentam o valor de distancia taxondmica (dt) igual a “1”, géneros distintos apresentam dt
igual a “2”, familias distintas dt igual a “3”, ordens distintas dt igual a “4” e classes distintas
dt igual a “5”, considerando o valor “0” para a diagonal principal (ver Rezende et al. 2007).

Analisamos o grau de aninhamento das redes através do indice NODF (Nestedness metric
based on Overlap and Decreasing Fill; Almeida-Neto et al. 2008), disponivel no programa
ANINHADO (Guimardes Jr e Guimaraes 2006). Avaliamos a aleatoriedade do aninhamento
por matrizes nulas geradas pelo rearranjo das interagdes observadas entre as células através do
modelo CE, no qual a probabilidade da célula a;; exibir o valor “1” (presenga) ¢ obtida através

da seguinte equacao:
— Pf P,
PEE'_;I'_( KCG—I_ }XRQ).'IIIE’

onde P; € o nimero de presencas da linha i; Pj € o nimero de presengas na coluna j; Co € o
namero de colunas; e Ro é o nimero de linhas. Assim, uma dada célula recebe uma interacéo
de forma proporcional a média dos valores totais marginais de uma linha ou coluna. Para cada
rede a significancia do indice NODF (valor de p) foi obtida através da propor¢do do nimero
de matrizes nulas que apresentaram valor de NODF igual ou superior ao valor de NODF da
matriz real dividido pelo nimero de matrizes nulas (1000).

Para investigar a existéncia de mddulos nas redes parasito-hospedeiro foi empregada a
rotina de otimizacdo conhecida como simulated annealing (SA), a qual retorna valores de
modularidade (M) para cada rede analisada. Valores de M = 0 indicam auséncia de subgrupos
na rede, enquanto valores proximos do valor maximo (M = 1) indicam redes fortemente

divididas em subgrupos (Newman e Girvan 2004). A modularidade foi calculada no programa
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NETCARTO (Guimera e Amaral 2005a, b), o qual gera matrizes nulas considerando apenas a
estrutura unipartida das redes. Como o NETCARTO néo apresenta modelos de aletatorizagédo
similares ao CE, utilizamos uma funcdo para o R (desenvolvida por Nadson RS da Silva), por
meio da qual foram geradas 1000 matrizes nulas bipartidas através do modelo CE para cada
rede analisada. Realizamos o céalculo de M para cada uma destas matrizes no programa
NETCARTO por intermedio de um codigo Fortran (desenvolvido por Flavia M. D. Marquitti;
Mello et al. 2011a) para automatizacdo do célculo e compilacdo dos valores de M. Através
dos valores de M das matrizes nulas testamos a hipotese nula de aleatoriedade de M. Para cada
rede a significancia da métrica M (valor de p) foi obtida através do nimero de matrizes nulas
que apresentaram valor de M igual ou superior ao valor de M da matriz real dividido pelo

ndmero de matrizes nulas.

2.2.3 Robustez das redes

Calculamos a robustez (R) das redes considerando a extin¢do secundaria das espécies de
parasitos resultantes das extin¢des primarias das espécies de peixes hospedeiros. Para cada
rede local parasito-peixe, calculamos a robustez total obtida considerando ecto- e
endoparasitos juntos e também a robustez calculada apenas para ecto- e endoparasitos. Para
isso, utilizamos um procedimento baseado na remoc¢do aleatéria cumulativa de espécies das
redes (Burgos et al. 2007), pelo qual, ao remover uma espécie de hospedeiro, a espécie de
parasito que interagia apenas com o hospedeiro removido também é removida. Realizamos
esse processo sem a reposicdo das espécies removidas até que todos os hospedeiros fossem
removidos. Assim, geramos curvas de extincdo atraves da funcdo second.extinct (com 100
aleatorizacdes) do pacote bipartite do programa R.

Para cada rede obtivemos a robustez através do célculo da area abaixo da curva de
extincdo gerada (Burgos et al. 2007) com a funcdo robustness do pacote bipartite. Este indice
varia de 0 a 1, considerando R = 1 para as redes nas quais a maioria dos parasitos permanece
apos a remocdo da maioria das espécies de hospedeiros e R = 0 para aquelas que entram em
colapso com a remocdo de poucos hospedeiros (Burgos et al. 2007). As espécies de
hospedeiros removidas nas simulagfes ndo necessariamente levam a extingGes locais de
parasitos na natureza, uma vez que parasitos podem apresentar processos dindmicos com
hospedeiros alternativos e as redes apresentarem hospedeiros ndo amostrados (ver Mello et al.
2011 para redes mutualisticas). Entretanto, quanto maior o grau de especificidade do parasito

em relacdo ao hospedeiro, maior a chance de extingao local.
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2.2.4 Anélises de dados

Para testar as diferencas entre a propor¢do de parasitos por hospedeiro, efeito da filogenia
(coeficiente de correlacéo de r de Mantel; obtido entre a matriz taxondmica do hospedeiro e a
matriz de interacdo parasito-hospedeiro, considerando apenas valores estatisticamente
significantes), a conectancia residual, aninhamento e modularidade entre redes de
ectoparasitos e endoparasitos aplicamos o teste Wilcoxon para amostras pareadas (Zar 2010).

Aplicamos um teste de permutacdo pareado (TPP), no qual comparamos a diferenca na
frequéncia de aninhamento ou modularidade significativos entre redes de ectoparasitos e de
endoparasitos das mesmas localidades. Nos casos onde nenhuma das redes ou ambas
apresentam estruturas significativas ndo had como descartar que esta seja uma caracteristica do
local. Dessa forma, somente as localidades onde apenas uma das redes, de ectoparasitos ou de
endoparasitos, apresentou estrutura significativa para a estrutura de rede investigada
(aninhamento ou modularidade) contribuem de fato para a aleatorizagdo adicionando espaco
de possibilidades para as diferencas esperadas ao acaso. Para cada teste foram geradas 10000
diferencas aleatorizando os valores numericos 1 (redes com valores significativos) e 0 (redes
com valores ndo significativos) dentro de cada localidade. O teste foi realizado usando o
programa Resampling Stats (Blank et al. 2001).

Quando as redes de ectoparasitos e de endoparasitos provenientes do mesmo ambiente
apresentaram modularidade significativa, avaliamos a similaridade na constituicdo dos
modulos das redes considerando as espécies de hospedeiros que estdo presentes em ambas,
aplicando o teste de Mantel por meio do pacote vegan do R. Para isso, identificamos as
espécies de hospedeiros em cada médulo da rede por meio do programa NETCARTO e
construimos matrizes com as espécies de hospedeiros nas linhas e nas colunas, nas quais 0
valor “1” foi atribuido para as espécies que ocorriam no mesmo moédulo e “0” para as que nao
ocorriam.

Utilizamos o teste Wilcoxon também para testar diferencas dos valores de robustez
entre ecto- e endoparasitos. Além disso, para verificar a contribuicdo de ecto- e endoparasitos
para a robustez total em cada ambiente realizamos uma regressdo linear mdltipla.
Consideremos a robustez total como a varidvel dependente e a robustez para as redes de
ectoparasitos e para endoparasitos como as variaveis independentes. Os residuos do modelo se
revelaram n&o colineares ao avaliar a tolerancia, com distribuicdo normal pela plotagem dos
residuos, independentes pela autocorrelacdo de Durkin-Watson e sem a presenga de outliers
avaliados pela distancia de Cook (Zar 2010). Estas andlises foram realizadas no programa
Statistica 7.0.
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2.3 RESULTADOS

2.3.1 Organizacdo das redes

Os valores de conectancia residual, aninhamento e modularidade obtidos para cada rede
estudada estédo apresentados na Tabela 2. Em geral, as redes de endoparasitos revelaram maior
proporcdo de espécies de parasitos em relagdo ao nimero de hospedeiros na rede (PPHecto:
média = 1,49; amplitude = 0,6 — 3,29; PPHengo: média = 2,48; amplitude = 0,93 — 4,05; T
Wilcoxon =9; Z= 3,81; p < 0,001; Fig. 1a).

Em 33 (75%) das 44 redes analisadas observamos relagfes positivas e significativas
entre a matriz de distancia taxondmica entre os hospedeiros e a matriz de interagdo parasito-
hospedeiro. Entretanto, ndo observamos diferencas dos valores do coeficiente r de Mantel
entre redes formadas apenas por ecto- ou por endoparasitos (rMec: média = 0,41; amplitude =
0,17 — 0,93 ; rMengo: média = 0,46; amplitude = 0,10 — 0,95; T Wilcoxon = 46; Z = 0,40; p =
0,683; Fig. 1b). Para a conectancia residual observamos os maiores valores para as redes de
endoparasitos (Creco: média = 12,53; amplitude = -0,23 — 0,08; Crengo: Mmédia = 14,58;
amplitude: -0,21 — 0,31; T Wilcoxon = 0; Z= 4,10; p < 0,001; Fig. 1c).

Redes de endoparasitos apresentaram valores de NODF superiores aos observados
para redes de ectoparasitos (NODF,: média = 16,23; amplitude = 2,57 — 51,56; NODFengo:
média = 23,11; amplitude = 3,75 — 56,84; T Wilcoxon = 39; Z = 2,84; p = 0,004; Fig. 1d).
Além disso, em 17 (39%) das 44 das redes encontramos aninhamento significativo e a
estrutura aninhada foi significativamente mais frequente entre as redes de endoparasitos,
como o indicado pelo teste de permutacdo pareado (TPP: p = 0,036).

Em geral, as redes de ectoparasitos apresentaram modularidade mais pronunciada que
as redes de endoparasitos (Mecto: média = 0,62; amplitude = 0,23 — 0,84; Mengo: média = 0,47;
amplitude = 0,21 — 0,79; T Wilcoxon = 11; Z = 3,74; p < 0,001; Fig. 1e). Vinte e oito (64%)
das 44 redes apresentaram modularidade significativa e pelo teste de permutacdo pareado a
frequéncia da estrutura modular ndo depende do tipo de rede (TPP: p = 0,99). Utilizamos as
redes de ecto- e endoparasitos de peixes do ambiente Planicie de inundacgdo do alto rio Parana,
Brasil, para ilustrar a estrutura de uma rede que segue a tendéncia geral observada neste
trabalho para aninhamento e modularidade (Tabela 2; Figura 2a-c).

Em 12 (55%) dos ambientes estudados ambas as redes de ectoparasitos e
endoparasitos foram significativamente modulares. Dentre estes ambientes, oito (67%)

apresentaram relacdes significativas entre as matrizes de organizagdo modular dos
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hospedeiros, entretanto, observamos baixos valores de r de Mantel, indicando uma fraca
relacdo entre as matrizes (0,23 = 0,08) (Tabela 3).

2.3.2 Robustez das redes

As redes de endoparasitos apresentaram maiores valores de robustez (Recto: média = 0,53;
amplitude = 0,46 — 0,59; Rengo: Média = 0,58; amplitude = 0,53 — 0,72; T Wilcoxon =0; Z =
4,01; p < 0,001; Fig. 3). Além disso, observamos que 0s endoparasitos apresentaram uma
maior influéncia sobre a robustez total do que os ectoparasitos no conjunto dos ambientes
analisados (Tabela 3). Na andlise de regressao, uma vez que o intercepto ndo foi significativo,
0 modelo foi gerado sem 0 mesmo. A regressdo maltipla revelou R? ajustado = 0,99 e F(2,20)
= 35503,82 com p < 0,001.

2.4 DISCUSSAO

Quando contrastamos os padrdes de uso de hospedeiros entre ecto- e endoparasitos de peixes,
os resultados refletem diferencas na importancia relativa dos processos evolutivos e
ecoldgicos responsaveis pela organizacéo das redes de interacfes formadas pelos dois grupos
de parasitos. A diferenciacdo dos tecidos e 6rgdos internos de um hospedeiro proporciona
maior heterogeneidade de micro-habitats aos parasitos do que a superficie externa do corpo do
hospedeiro e isto pode ser um dos fatores que contribuiu para a maior riqueza de
endoparasitos. Outro possivel fator que influenciaria na riqueza seria as diferentes rotas de
infeccdo que endoparasitos apresentam em peixes (i.e. penetracdo ativa pela pele ou
transmisséo tréfica), o que contribui para a diversidade de espécies, por aumentar as chances
do encontro entre parasitos e hospedeiros, e possivelmente reduzir uma competicdo entre as
espécies de parasitos (Poulin 1998, Dobson et al. 2008, Lima Jr et al. 2012).

Hospedeiros filogeneticamente proximos tendem apresentar faunas parasitarias mais
semelhantes do que entre hospedeiros ndo aparentados (Bellay et al. 2011, 2013, Krasnov et
al. 2012, Lima Jr et al. 2012). Essa tendéncia também foi observada neste trabalho. Isso seria
decorrente da manutencgdo de espécies de parasitos apds eventos de especiacdo do hospedeiro
ancestral e da similaridade fisioldgica e ecoldgica destes hospedeiros (Poulin 1998). Neste
estudo, a auséncia de diferencgas significativas, ao considerar as relacdes entre ecto- e
endoparasitos com a filogenia dos hospedeiros, reforca que esta é uma tendéncia geral e

independente do tipo de héabitat utilizado pelos parasitos (ecto- ou endoparasitos).
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Em redes a conectancia € uma medida facil de ser obtida e fornece informacGes
importantes que podem auxiliar na compreenséo de outros parametros estruturais como o
aninhamento e a modularidade (Fortuna et al. 2010). Em funcdo da elevada especificidade
normalmente encontrada para parasitos, os valores de conectancia das redes parasito-
hospedeiro sédo geralmente baixos (Bellay et al. 2013, Braga et al. 2014). Por outro lado,
alguns estudos tém mostrado que endoparasitos de peixes podem apresentar uma maior
amplitude de espécies de hospedeiros em relacdo aos ectoparasitos (especialmente o0s
monogenéticos; Strona et al. 2013), e isso justificaria os maiores valores de conectancia
residual que encontramos para as redes de endoparasitos. A presenca de parasitos em estagios
larvais entre os endoparasitos também contribui para a elevacdo da conectancia, os quais
tendem a ser mais generalistas do que os adultos (Bellay et al. 2013).

O alto grau de especificidade no uso de hospedeiros pode resultar em graus de
aninhamento relativamente baixos, pois a variacdo no nimero de espécies de hospedeiros
usados entre os parasitos, uma condicdo necessaria para 0 aninhamento, e baixa entre as
espécies de parasitos. Entretanto, o aninhamento ja foi utilizado de base para inferir que redes
antagonisticas e mutualisticas teriam organizacdes semelhantes, isso utilizando ectoparasitos
especialmente de hospedeiros terrestres como modelo (Graham et al. 2009). Neste estudo, a
estrutura aninhada se mostrou mais relacionada com a estratégia de vida endoparasitéaria,
sugerindo possiveis diferencas no padrdo de organizacdo de redes parasito-hospedeiro de
acordo com o tipo de hospedeiro (p.e. grupos taxonémicos; aquaticos ou terrestres), o que
podera ser avaliado em futuros trabalhos.

Vaérias hipdteses foram apresentadas em estudos anteriores para justificar a estrutura
aninhada em redes (ver Suweis et al. 2013). Por exemplo, a ecologia e fatores relacionados
aos ciclos dos parasitos podem contribuir para o padrdo aninhado, especialmente entre os
endoparasitos de peixes (Lima Jr et al. 2012). Isso porque estagios larvais destes parasitos
tendem a ser mais generalistas que os parasitos adultos (Bellay et al. 2013), como mencionado
anteriormente. Além disso, os estagios adultos podem ter sido adquiridos por transmissao
trofica, cujas espécies de hospedeiros podem apresentar dietas aninhadas, auxiliando assim na
constituicdo de faunas parasitarias aninhadas. Uma maior especificidade para os ectoparasitos
de peixes € um fator importante para a menor frequéncia de estrutura aninhada significativa.

A presencga de interacOes especializadas € uma caracteristica marcante ao se avaliar a
estrutura modular em redes (Mello et al. 2011a). Como mencionado, 0s ectoparasitos,
especialmente 0s monogenéticos, apresentam elevada especificidade (Strona et al. 2013), o

que também contribui para os maiores valores de modularidade apresentados. A similaridade
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encontrada entre a frequéncia da estrutura modular entre as redes de ecto- e endoparasitos é
mais um reflexo que a especificidade, mesmo em diferentes intensidades, é esperada em
interacdes parasito-hospedeiro (Thompson 1994). VariacBes na especificidade contribuem
para que redes constituidas por endoparasitos apresentem uma estrutura aninhada com maior
frequéncia e menores valores de modularidade, e padrées opostos sejam observados para
redes de ectoparasitos.

Embora a coocorréncia de ecto- e endoparasitos seja comum nas faunas parasitarias de
hospedeiros, observamos que existe uma fraca relacdo entre a composicdo de espécies de
hospedeiros dos modulos obtidos considerando ecto- e endoparasitos separadamente em
redes. Desse modo, hospedeiros que compartilham o mesmo modulo quando apenas
ectoparasitos sdo avaliados, tendem a ocorrer em modulos distintos quando avaliamos 0s
endoparasitos, e vice-versa. Com isso, podemos inferir que fatores distintos podem estar
influenciando diretamente na organizacdo dos modulos em redes de ecto- ou endoparasitos.
Assim, a elevada especificidade apresentada pelos ectoparasitos sugere que a filogenia dos
hospedeiros seja um fator fundamental para a organizacdo dos mdédulos (ver Krasnov et al.
2012, Braga et al. 2014), enquanto para 0s endoparasitos a dieta do hospedeiro poderia ter
uma influéncia mais forte do que a filogenia, devido a transmissdo trofica de varios
endoparasitos (Garrido-Olvera et al. 2012). Futuros trabalhos que tenham como base um
conjunto de informacdes sobre as caracteristicas filogenéticas, bioldgicas e ecoldgicas das
espécies de hospedeiros devem elucidar quais os fatores que sdo mais determinantes para a
estrutura modular em redes parasito-hospedeiro.

Por serem organizados sob diferentes fatores os ecto- e endoparasitos seriam afetados
de modo diferenciado mudancgas ambientais, as quais podem conduzir a perdas de espécies de
hospedeiros. Ectoparasitos sdo mais frageis ao efeito da remocéo de espécies hospedeiras e a
maior contribuicdo para o valor de robustez observado por ambiente é dada pelos
endoparasitos. Assim, mesmo uma rede com alto valor de robustez, certas espécies como 0s
ectoparasitos podem ser frageis as extin¢des locais. Esta maior susceptibilidade a extin¢Ges
secundarias locais apresentada pelos ectoparasitos j& era esperada em funcdo da
especificidade para estes parasitos (Poulin 1992), como mencionada anteriormente. Os n0ssos
resultados também inferem uma relacdo positiva da robustez com o aninhamento e negativa
com a modularidade para redes parasito-hospedeiro peixe (para redes mutualisticas ver
Bastolla et al. 2009, Mello et al. 2011b).
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2.4.1 Considerag0es finais

Neste trabalho nds observamos que em funcédo das interacdes com seus hospedeiros os ecto- e
endoparasitos apresentam padrdes diferenciados quanto as caracteristicas estruturais de suas
interacdes. Embora interacdes especificas sejam observadas em ambos 0s grupos de parasitos,
verificamos que uma maior generalidade nas interagdes de espécies de endoparasitos contribui
especialmente para a presenca da estrutura aninhada e de menores valores de modularidade.
Ao verificar a baixa similaridade da composicao de espécies de hospedeiros nos médulos de
redes de ecto- e endoparasitos por ambiente observamos que além das diferencas quanto a
especificidade, tais resultados s&o indicativos que a organizagdo dos mdédulos para ambos
tipos de redes seguem processos distintos (p.e. relacBes filogenéticas e troficas). Futuros
trabalhos irdo esclarecer quais processos sdo responsaveis por essa baixa similaridade
observada. Em outro aspecto avaliado neste estudo, temos que uma maior fragilidade as
extingbes de hospedeiros por parte dos ectoparasitos relaciona-se com a elevada
especificidade observada para estes parasitos.
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Figura 1. Diferencas dos parametros avaliados para redes parasito-hospedeiro de 22 ambientes

considerando separadamente em redes de ecto- e endoparasitos. (a) propor¢do de espécies de

parasito por hospedeiro; (b) relacdo com a filogenia dos hospedeiros (r de Mantel); (c)
conectancia residual; (d) aninhamento; e (€) modularidade.
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Figura 2. RepresentacOes graficas das interacGes parasito-hospedeiro peixe do ambiente
Planicie de Inundacdo do Alto Rio Parana. (a) representacdo bipartida da rede considerando
ectoparasitos (nds amarelos) e endoparasitos (nds verdes); (b) representacdo unipartida da
rede ectoparasito-hospedeiro; (c) representacdo unipartida da rede endoparasito-hospedeiro.
Os no6s vermelhos correspondem aos hospedeiros e a espessura dos links em (b) e (c) indica o

quanto as espécies de hospedeiros compartilham espécies de parasitos.
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Figura 3. Diferencas entre os valores de robustez avaliados para redes parasito-hospedeiro de

22 ambientes considerando separadamente em redes de ecto- e endoparasitos.
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Tabela 1. Redes de interacdo metazoario parasito-peixe consultadas

Rede Pais Referéncia

1 - Médio Rio Parana Argentina Chemes e Takemoto 2011

2 - Planicie de Inundacéo do Alto Brasil Takemoto et al. 2009, Lima Jr et
Rio Parana al. 2012

3 - Smallwood Reservoir Canada Chinniah e Threlfall 1978

4 - Parsnip River Canada Arai e Mudry 1983

5 - McGregor River Canada Arai e Mudry 1983

6 - Lake of the Woods Canada Dechtiar 1972

7 - Cold Lake Canada Leong and Holmes 1981

8 - Aishihik Lake Canada Arthur et al. 1976

9 — Aguas Costeiras do Rio de Brasil Bellay et al. 2011, 2013
Janeiro

10 - Little Colorado River EUA Choudhury et al. 2004

11 - Lake Michigan Canada-EUA Muzzall e Whelan 2011

12 - Lake Superior Canada-EUA Muzzall e Whelan 2011

13 - Rio Guandu Brasil Azevedo et al. 2010

14 - Lake Huron Canada-EUA Muzzall e Whelan 2011

15 - Lake Erie Canada-EUA Muzzall e Whelan 2011

16 - Lake Ontario Canada-EUA Muzzall e Whelan 2011

17 - Gulf of Riga Letonia Kirjusina e Vismanis 2007

18 - Lake Raznas Letonia Kirjusina e Vismanis 2007

19 - Tres Palos Lagoon México Violante-Gonzalez et al. 2007
20 - Mekong River Delta Vietna Arthur e Te 2006

21 - Gulf of Tonkin Vietna Arthur e Te 2006

22 - Coyuca Lagoon México Violante-Gonzalez e Aguirre-

Macedo 2007
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Tabela 2. Pardmetros medidos em 44 redes de interacdo parasito-hospedeiro provenientes de
22 ambientes estudados.

Rede* S H Pa | PPH C Cr rM p NODF p© M p©® mo R

1 ecto 52 20 32 44 160 688 -023 010 0109 472 0,980 0,81 0,001 13 0,50
endo 103 42 61 102 145 398 -021 0,34 <0001 502 0690 0,79 <0,001 20 0,53
2 ecto 169 40 129 155 323 3,00 -021 004 0,147 257 1,000 0,84 <0,001 32 0,51
endo 237 55 182 317 3,31 317 -0,07 0,18 <0,001 538 0,010 0,68 <0,001 24 0,55
3 eto 13 6 7 11 1,17 2619 -014 029 0,226 2083 0,730 056 0,076 - 047
endo 24 6 18 42 3,00 3889 0,19 093 0,022 3318 090 0,29 0449 - 0,54
4 ecto 22 12 10 23 0,83 1917 -009 025 0029 2402 0480 058 0,050 5 0,58
endo 60 17 43 135 2,53 1847 0,22 0,60 <0,001 29,82 0,010 042 0,013 5 0,62
5 eto 20 9 11 16 1,22 16,16 -020 0,38 0,020 13,74 0,740 0,74 0,005 5 0,50
endo 54 14 40 98 286 1750 0,14 049 0001 269 0110 041 0327 - 0,56
6 ecto 72 30 42 76 140 603 -016 023 0,001 694 0,720 0,73 0011 13 0,56
endo 132 30 102 308 3,40 10,07 0,21 0,39 <0,001 17,25 <0001 045 0,004 7 0,61

7 ecto 16 8 8 19 100 2969 -001 094 <0001 33,04 0630 037 0444 - 0,55
endo 42 10 32 72 3,20 2250 0,15 0,72 <0,001 26,23 0660 044 0050 5 0,55
8 eto 17 7 10 16 143 2286 -0,11 0,76 0050 1591 0890 046 035 - 0,46
endo 26 7 19 62 2,71 46,62 0,31 095 0,030 5009 0,760 0,22 0660 - 0,55

9 ecto 236 55 181 276 3,29 2,77 -0,13 0,22 <0001 2,71 1,000 0,79 <0,001 20 0,54
endo 298 59 239 433 4,05 3,07 0,02 036 <0001 375 0930 0,70 <0,001 15 0,55
10 ecto 17 8 9 14 113 1944 0,17 -0,12 0665 1563 0810 060 0,075 - 048
endo 22 11 11 36 1,00 29,75 0,10 0,17 0,116 56,82 0,010 030 0,783 - 0,59
11 ecto 42 20 22 40 110 909 -0217 007 0,163 10,11 0660 0,69 0,050 9 0,56
endo 138 43 95 197 2,21 482 -005 0,32 <0001 11,32 <0,001 0,63 0,002 16 057
12 ecto 72 24 48 71 200 6,16 -0,17 040 <0001 663 0,770 0,77 0,003 10 0,54
endo 161 35 126 307 3,60 6,96 0,12 0,39 <0,001 12,91 <0,001 054 <0,001 9 0,60
13 ecto 60 22 38 59 1,73 706 -0,17 050 <0001 646 0930 0,77 0002 9 0,52
endo 66 19 47 82 247 918 005 011 0,092 11,23 0,650 0,61 0,038 11 0,53
14 ecto 164 60 104 208 1,73 333 -0,13 027 <0001 544 0,070 0,72 <0,001 18 0,57
endo 269 73 196 765 2,68 535 0,21 0,30 <0,001 14,38 <0,001 0,45 <0,001 6 0,64
15 ecto 154 57 97 207 1,70 3,74 -0,10 0,18 <0,001 867 <0001 0,67 0,002 17 0,57
endo 300 89 211 910 2,37 4,85 0,23 0,39 <0,001 15,83 <0,001 0,43 <0,001 10 0,64
16 ecto 159 51 108 188 2,12 341 015 052 <0001 6,09 0,020 0,73 <0,001 18 0,56
endo 207 58 149 404 257 4,67 0,07 0,23 <0,001 12,32 <0,001 0553 0,001 10 0,60

17 ecto 57 31 26 82 0,84 1017 -0,02 0,23 0,022 34,23 <0001 0,46 0,770 - 0,54
endo 120 52 68 371 1,31 1049 0,25 0,39 <0,001 29,67 <0001 0,41 <0,001 4 0,69
18 ecto 66 31 35 125 1,13 1152 0,08 <-0,01 0472 41,78 <0001 041 0,735 - 0,59
endo 93 48 45 311 094 14,40 0,30 0,30 <0,001 48,76 <0,001 0,33 0,208 - 0,72
19 ecto 24 13 11 34 0,85 23,78 0,03 0,06 0,394 5156 0,010 030 0957 - 049
endo 42 13 29 98 223 2599 0,24 0,63 <0,001 36,39 0,170 0,30 0,767 - 0,54
20 ecto 112 48 64 125 1,33 4,07 -0,17 045 <0001 65 0170 0,77 <0,001 14 0,57
endo 91 32 59 137 184 726 -001 031 <0001 12,09 0,060 061 0,764 - 0,60

21 ecto 95 38 57 98 150 452 .19 043 <0001 46 090 081 <0,001 20 0,57
endo 234 76 158 425 2,08 354 0,01 0,40 <0,001 11,33 <0,001 0,56 0,001 15 0,58
22 ecto 16 10 6 22 0,60 36,67 0,06 0,36 0,146 35 0,870 0,24 0911 - 047
endo 38 10 28 82 280 2929 0,24 052 003 378 0370 030 0672 - 0,53
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AbreviacgBes: S: riqueza de espécies; H: nimero espécies de hospedeiros; Pa: nimero de
espécies de parasitos; I: numero de interacbes parasito-hospedeiro; PPH: proporcdo de
parasitos por hospedeiro; C: conectancia; Cr: conectancia residual; rM: coeficiente r de
Mantel obtido entre a matriz de distancia taxondmica dos hospedeiros e a matriz de
dissimilaridade de interagdo parasito-hospedeiro; R: robustez a extincdo de hospedeiros;
NODF: grau de aninhamento; M: modularidade; mo: nimero de modulos encontrados. ecto:
rede ectoparasito-hospedeiro; endo: rede endoparasito-hospedeiro.* a identificacdo das redes
pela enumeracdo pode ser observada nos metodos deste estudo. Valores em negrito sao

significativos.
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Tabela 3. Valores de r de Mantel indicando a dissimilaridade entre a composicdo de

hospedeiros em redes de ectoparasitos e endoparasitos de peixes significativamente

modulares.

Ambientes r M(m) PrM(m)
1 - Médio Rio Parand, Brasil -0,04 1,000
2 - Planicie de Inundacédo do Alto Rio Parand, Brasil 0,02 0,518
4 - Parsnip River, Canada 0,35 0,017
6 - Lake of the Woods, Canada 0,08 0,108
9 - Aguas Costeiras do RJ, Brasil 0,25 <0,001
11 - Lake Michigan, Canada-EUA 0,24 0,005
12 - Lake Superior, Canada-EUA 0,21 0,007
13 - Rio Guandu, Brasil 0,14 0,087
14 - Lake Huron, Canada-EUA 0,16 <0,001
15 - Lake Erie, Canada-EUA 0,09 0,006
16 - Lake Ontario, Canada-EUA 0,25 <0,001
21 - Gulf of Tonkin, Vietna 0,31 <0,001

Valores em negrito sé&o significativos.

Tabela 4. Resumo da regressdo multipla com exclusdo do intercepto para a variavel
dependente — robustez total e variaveis independentes — robustez de ectoparasitos e robustez

de endoparasitos. Valores obtidos da analise das interacbes parasito-hospedeiro de 22

ambientes.

B Erro padréo de p B Erropadrdode B  t(19) P
Robustez ectoparasitos 0,298 0,056 0,320 0,061 5,240 <0,001
Robustez endoparasitos 0,701 0,056 0,683 0,055 12,320 <0,001

Valores em negrito sao significativos.
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3 ESTRUTURA DE INTERACOES E SUAS IMPLICACOES PARA A CO-
EXTINCAO DE ESPECIES EM UMA REDE QUANTITATIVA PARASITO-PEIXE
DE UM RIO NEOTROPICAL

RESUMO

1. Nossos objetivos neste trabalho foram: (1) avaliar os padrdes de especializagéo e
organizacdo das interacdes entre peixes e parasitos de um rio da Mata Atlantica, e (2)
investigar como a estrutura das interacOes parasito-peixe afeta a robustez da rede de
interacOes em relagdo a diferentes cendrios de extingao.

2. Com base em 15.447 interagdes, distribuidas entre 20 espécies de peixes e 73 espéecies
de parasitos metazoarios, construimos a matriz da rede de interacéo parasito-hospedeiro do rio
Guandu, localizado no Estado do Rio de Janeiro.

3. Medimos a susceptibilidade dos hospedeiros e dependéncia dos parasitos, assimetria e
forca de interacdo (FI), além da especializagdo complementar das espécies (d’) e de toda a
rede (H,’). A estrutura da rede foi avaliada pela conectincia, aninhamento e modularidade.
Também medirmos a robustez da rede considerando a remocéo de espécies de hospedeiros
por diferentes critérios (aleatorio, grau, abundancia média, FI e d’).

4. A susceptibilidade dos hospedeiros normalmente apresentou valores baixos, enquanto
as dependéncias dos parasitos foram elevadas. A assimetria e FI relacionam-se com a
filogenia dos hospedeiros, embora estas medidas ndo se relacionem com a filogenia dos
parasitos, houve tendéncias para valores de FI diferirem entre os grupos taxondmicos de
parasitos. Observamos esta diferenciacdo entre grupos também para d’, embora esta medida
ndo tenha apresentado relacBes com a filogenia das espécies. Ndo observamos correlacdo
entre d’ e FI dos hospedeiros, entretanto para os parasitos verificamos uma correlagdo
positiva. Observamos um alto H,’, conectincia e aninhamento baixos, € uma alta
modularidade, caracteristicas esperadas devido a elevada especificidade observada em redes
parasito-hospedeiro. Verificamos que a remocdo de um hospedeiro com elevados FI ou
namero de interagGes pode causar efeitos maiores do que a remocdo de uma espécie com alta
abundancia de parasitos ou d’, refletindo a influéncia da especificidade e da dependéncia das
interacdes na organizacao da rede.

5. Nossos resultados reforcam o papel da especificidade das interacbes parasito-
hospedeiro, e mostram que de acordo com a proximidade filogenética as espécies podem
apresentar caracteristicas/papéis similares na rede. Além disso, verificamos que as

propriedades esperadas para redes parasito-hospedeiro relacionadas com a especializacao
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complementar, conectancia, aninhamento e modularidade condizem com baixa robustez na

rede.

Palavras-chave agua doce; frequéncia das interacdes; interaces antagonisticas; neutralidade;

Osteichthyes; rede ecoldgica quantitativa

3.1 INTRODUCAO

O modo de vida parasitéario requer adaptacdes morfoldgicas e fisioldgicas que permitem aos
organismos viver em seus hospedeiros. Por sua vez, as diferengas bioldgicas entre os
hospedeiros, incluindo as distintas respostas imunoldgicas dos mesmos, impdem um alto
custo as estratégias de parasitismo menos especializadas, conduzindo a uma alta
especializacdo em relagdo aos recursos que parasitos exploram (Poulin 1992; Thompson
1994; Bellay et al. 2013). Dessa forma, espera-se que as interacdes parasito-hospedeiro ndo
ocorram ao acaso e que possuam uma forte relacdo com a filogenia das espécies (Bellay et al.
2011; Lima Jr et al. 2012). De fato, os parasitos em geral apresentam preferéncias por
espécies hospedeiras filogeneticamente proximas, as quais, por sua vez, podem diferir entre si
quanto a susceptibilidade aos parasitos (Poulin 1997, 2007).

Caracteristicas como a filogenia e outros aspectos, que serdo mencionados
posteriormente, tém sido avaliadas na maior parte dos estudos sobre redes de interacdes
ecoldgicas utilizando dados de presenca e auséncia para descrever as interacdes entre as
espécies (Bascompte et al. 2003; Fortuna et al. 2010; Bellay et al. 2011). Entretanto, é
praticamente consenso que o uso de dados quantitativos (e.g., abundancias das espécies,
frequéncia das interacdes) representa um refinamento necessario para uma melhor
compreensdo desses sistemas (Bascompte, Melidn & Sala 2005; Blithgen, Menzel &
Blithgen 2006). Os dados quantitativos permitem avaliar com maior precisédo e realismo
diferentes aspectos das interagdes, tais como: as variagOes na dependéncia dos parasitos ou
susceptibilidade dos hospedeiros; a assimetria e forca das interacGes, além do grau de
especializacdo complementar de cada espécie da rede ou de toda a rede (Bluthgen, Menzel &
Bluthgen 2006; Blithgen et al. 2008; Blithgen 2010; Wells, Lakim & Beaucournu 2011).

Os conceitos de dependéncia das espécies de parasitas em relacdo as espécies
hospedeiras e de susceptibilidade destas em relagdo aos primeiros refletem a proporcéo do
total de interagcGes de uma dada espécie com cada uma das outras espécies com as quais a

mesma interage (Dormann 2011). Através da dependéncia dos parasitos e da susceptibilidade
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dos hospedeiros podemos quantificar a assimetria das interagdes, a qual avalia diferengas na
frequéncia relativa de interacfes de uma espécie em relacdo a outra (Vazquez et al. 2005;
Bascompte, Jordano & Olesen 2006). Por exemplo, uma espécie de parasito pode ser muito
dependente de certa espécie de hospedeiro, porém pode ndo ser muito representativa na fauna
parasitaria deste hospedeiro quando comparada aos outros parasitos. Alguns estudos tém
mostrado que espécies de parasitos associadas a poucas espécies de hospedeiros tendem a
ocorrer em hospedeiros com faunas parasitarias ricas em espécies, enquanto espécies de
parasitos associadas a muitas espécies de hospedeiro sdo esperadas tanto em hospedeiros com
faunas parasitarias pobres em espécies quanto em hospedeiros com fauna parasitaria
diversificada (Poulin 1997; Strona, Galli & Fattorini 2013). Contudo, a assimetria das
interacdes ainda € uma propriedade pouco explorada em redes parasito-hospedeiro.

Outra medida relacionada diretamente relacionada a dependéncia de parasitos e a
susceptibilidade de hospedeiros € a forca de interacdo das espécies. Operacionalmente, a forca
de interacdo pode ser quantificada somando-se as dependéncias ou susceptibilidades que as
espécies de um grupo (parasitos ou hospedeiros) apresentam em relagdo a uma espécie em
particular do outro grupo. Dessa forma, a forca de interacdo € uma extensao quantitativa do
grau da espécie, que corresponde ao numero de interacdes de cada espécie ao considerarmos
uma rede qualitativa (Jordano, Bascompte & Olesen 2003; Bascompte, Jordano & Olesen
2006). A forca de interacdo tende a estar correlacionada positivamente com o grau da espécie
e prové informacgdes adicionais importantes sobre a organizacdo das interacdes nas redes
(Barrat et al. 2004; Bascompte, Jordano & Olesen 2006; Novak 2010).

Tanto a especializacdo complementar de cada espécie dentro da rede quanto a medida
de especializacdo complementar de toda a rede (Blithgen, Menzel & Blithgen 2006) sdo
importantes descritores do grau da organizacdo das interacdes. Essas métricas derivam da
medida de entropia de Shannon e permitem analisar quanto as interacdes das espécies se
distanciam da neutralidade (Blithgen, Menzel & Bliithgen 2006; Bluthgen 2010). Em redes
parasito-hospedeiro altos valores de especializacdo complementar podem refletir a
pronunciada dependéncia dos parasitos a alguns hospedeiros ou uma pronunciada
susceptibilidade dos hospedeiros a certos parasitos. A especializacdo complementar das redes
ainda é pouco explorada, sendo a organizacdo das interagdes entre espécies em redes
ecologicas comumente investigada por padrbes de aninhamento e/ou modularidade. O
aninhamento caracteriza-se pela ocorréncia de um gradiente no grau das espécies, no qual as
espécies com menos interagdes tendem a se conectar com um subconjunto das espécies

conectadas as espécies de seu grupo com muitas interac6es (Ulrich & Almeida-Neto 2012). A
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modularidade, por sua vez, € uma medida da presenca e coesdo de subgrupos formados por
espécies que interagem mais entre si do que com demais espécies da rede, 0s quais sao
também conhecidos como modulos (Guimera & Amaral 2005a, b). Em redes parasito-
hospedeiro a organizacdo dos mddulos pode refletir a filogenia, o habito alimentar, o
comportamento e o hébitat dos hospedeiros, sendo as espécies generalistas (parasitos ou
hospedeiros) provaveis conectoras dos médulos (Bellay et al. 2011, 2013; Krasnov et al.
2012a; Lima Jr et al. 2012).

As propriedades estruturais de redes ecologicas apresentadas acima podem influenciar
diretamente a propagacdo de coextin¢bes e o padrdo de fragmentacdo da rede em funcéo da
perda de espécies (Olesen et al. 2007). Por exemplo, efeitos distintos sdo esperados quando
ocorre a remoc¢do de uma espécie generalista, com elevada forca de interacdo e que conecte
maodulos (alto impacto sobre a rede), quando comparado ao efeito decorrente da perda de uma
espécie especialista, com baixa forca de interacdo e com poucas interacGes dentro e entre 0s
moédulos (baixo impacto sobre a rede). Para avaliar tais efeitos, geralmente sdo usadas
medidas da probabilidade de ocorréncia de uma cascata de extingdes secundarias resultante da
extincdo primaria de espécies na rede, como a robustez (Dunne, Williams & Martinez 2002;
Pascual & Dunne 2006). Essas analises podem fornecer importantes subsidios para a
formagéo de acOes de conservacdo ambiental, pois podem expressar o efeito de eventos como
coextin¢do de espécies importantes para a estrutura da comunidade bidtica do ecossistema.

Neste trabalho avaliamos os padrbes gerais de especializacdo e organizacdo das
interacdes em uma rede formada por parasitos e peixes do rio Guandu, localizado no bioma
Mata Atlantica. Adicionalmente, investigamos a robustez da rede quando submetida a
diferentes cenarios de extingdo de espécies de peixes hospedeiros relacionados com 0s
padrdes de especializacdo analisados e os efeitos de tais extingcdes sobre a persisténcia das
espécies de parasitos. Testamos quatro hipoteses principais: (i) Os padrBes de especializacédo
das espécies sdo influenciados pela distancia filogenética dos hospedeiros, assim como dos
parasitos. Nossa expectativa é que a proximidade filogenética seja um importante preditor dos
descritores de especializacdo das espécies, pois quanto mais aparentadas mais as espécies
tendem a compartilhar caracteristicas morfo-fisioldgicas e comportamentais. (ii) Os valores de
forca de interacdo e especializacdo complementar seguem tendéncias diferenciadas para as
especies de hospedeiro, assim como as de parasitos. Esperamos que o distanciamento da
neutralidade avaliada pela especializagdo complementar seja independente da contribui¢do
relativa das espécies para o conjunto de interacBes detectado na rede. (iii) A estrutura da rede

apresenta alta especializacdo complementar, baixos valores de conectancia e aninhamento e
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alta modularidade. Esses pardmetros sdo esperados em funcdo da alta especificidade
observada nas interacOes de redes parasito-hospedeiro peixe. (iv) Diferentes modelos de
remocao de espécies de hospedeiros revelam variages nos valores de robustez. Como as
redes de interacdo parasito-peixe sao caracterizadas pela elevada especializacdo de parasitos e
a remocdo de espécies de hospedeiros tende a aumentar as chances de extingdo local de
parasitos reduzindo a robustez da rede.

3.2 MATERIAIS E METODOS

3.2.1 Area de estudo, amostragem e organizacéo da rede

A bacia do Rio Guandu esta localizada no Estado do Rio de Janeiro (Brasil), a qual é formada
a partir da confluéncia do Ribeirdo das Lajes com o Rio Santana, percorrendo um trajeto de
48 km até sua foz na Baia de Sepetiba (SEMADS 2001). Encontra-se na faixa de clima
tropical imido, com elevado indice pluviométrico ao longo do ano. Mesmo presente em uma
bacia sob intensa pressdo antropica (p.e., represamentos, transposicdo, introducéo de espécies
de peixes e poluicdo), o Rio Guandu constitui a principal fonte de abastecimento para a regiao
metropolitana do Rio de Janeiro (SEMADS 2001; ALERJ 2005; Salamene et al. 2011), o que
desperta o interesse sobre estudos ictioparasitologicos.

A amostragem de peixes foi realizada de 2003 a 2009 nas proximidades da Estacdo de
Tratamento de Agua Guandu (22°48°2”S, 43°37°35”0) ou capturados nas proximidades por
pescadores locais. Tanto a coleta dos peixes, quanto a triagem e identificacdo dos parasitos
foram realizadas por José L. Luque e colaboradores do Laboratério de Parasitologia de Peixes
da Universidade Federal Rural do Rio de Janeiro. A rede parasito-hospedeiro do rio Guandu
gerada com base neste banco de dados é composta por 20 espécies de peixes e 73 espécies de
parasitos metazoarios e contém valores de abundancia média de parasitos por espécie de
hospedeiro, obtida por 773 individuos de peixes, dos quais foram coletados 15.447 individuos
de parasitos. Os valores médios de abundancia de parasitos encontrados nas respectivas
espécies de hospedeiros foram utilizados na construcdo da rede para controlar as variagcdes no

tamanho das amostras dos peixes (Tabela S1).

3.2.2 Distancias taxondmicas
Utilizamos a distancia taxonémica entre as espécies como uma aproximacao operacional da

distancia filogenética. As distancias taxondmicas foram calculadas separadamente para 0s
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hospedeiros (MDThospedeiro) € para 0s parasitos (MDTparasit) de acordo com as seguintes
férmulas:

MDThospedeiro = dM - (pO + pF + pG + pE)

MDTparasito = dM - (pFi +pC + pO + pF + pG + pE)

onde dM é a distancia maxima entre duas espécies. No caso dos hospedeiros, a distancia
méaxima é 4, pois dois hospedeiros quaisquer podem pertencer, no maximo, a ordens distintas
dentro de um sistema que vai de espécie (1), género (2), familia (3) e ordem (4). J& em relacdo
aos parasitos, a distancia méxima é igual a 6, pois inclui também as categorias classe (5) e filo
(6). Dessa forma, pFi, pC, pO, pF, pG e pE séo matrizes geradas pela funcdo weight.taxo do
pacote ape do programa R 2.12 (R Development Core Team 2010) para cada categoria
taxonémica (filo, classe, ordem, familia, género e espécie, respectivamente) (ver Rezende et
al. 2007). Utilizando a MDTparasitc COMO exemplo, temos para cada par de espécies uma
distancia taxondmica (dt), assim espécies distintas do mesmo género apresentam dt igual a 1;
mesma familia e géneros distintos igual a 2; mesma ordem e familias distintas igual a 3;
mesma classe e ordens distintas igual a 4; mesmo filo e classes distintas igual a 5; e filos
distintos dt a 6, considerando na diagonal principal o valor 0 (Fig. S1). Embora no total
tenham sido registradas 73 espécies de parasitos, a falta de precisdo taxondmica de algumas
(p.e. identificacdo taxonémica apenas da familia ou género) nos levou a utilizar apenas
parasitos com espécies definidas (i.e., 48 espécies com género e epiteto especifico) na
construcdo da MDTparasito- Para os peixes, as categorias taxondmicas estédo de acordo com as
informacdes disponiveis no Fish Base (Froese & Pauly 2013) — Tabela S1, enquanto para 0s
parasitos seguem Azevedo et al. (2010) e GBIF (Global Biodiversity Information Facility;
http://data.gbif.org/welcome.htm, acesso: 18/05/2013) — Tabela S2.

3.2.3 Frequéncia das interagoes

Em uma rede bipartida, a dependéncia de uma espécie i de uma particdo em relacdo a uma
espécie j da outra particdo € expressa pela proporcdo das interacfes de i com a particdo de j
(Bascompte, Jordano & Olesen 2006). Assim, a soma das dependéncias de i com as espécies
da particdo de j é 1. Neste trabalho utilizamos o termo dependéncia apenas para a relacdo dos
parasitos com 0s hospedeiros. Embora, seja 0 mesmo indice optamos por chamar a relacao
dos hospedeiros com os parasitos de susceptibilidade. Para calcularmos os valores de
dependéncia e susceptibilidade, utilizamos o indice dependence da funcéo specieslevel do

pacote bipartite (Dormann, Gruber & Friund 2008). Com os valores da dependéncia dos
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parasitos em relacéo aos hospedeiros e da susceptibilidade dos hospedeiros em relacdo aos
parasitos construimos duas matrizes, a partir das quais obtivemos uma terceira com os valores
de assimetria da relacdo parasito-hospedeiro. A assimetria entre duas espécies foi calculada de
acordo com a seguinte formula:

‘Dji -S;
méXimoobservado(Dj Si ) 1

Assimetria =

onde Dj; é a dependéncia da espécie de parasito j ao hospedeiro i e Sjj € a susceptibilidade da
espécie de hospedeiro i ao parasito j (Bascompte, Jordano & Olesen 2006). As matrizes de
interacdo, dependéncia, susceptibilidade e assimetria foram representadas graficamente
através da funcdo visweb do pacote bipartite.

Outra medida relacionada a frequéncia das interac6es avaliada € a forca de interacéo
(FI) de cada espécie (Barrat et al. 2004; Bascompte, Jordano & Olesen 2006). A FI do
parasito j é a soma de todos os valores de susceptibilidade dos hospedeiros a este parasito na
rede, assim como a FI do hospedeiro i é a soma de todos os valores de dependéncia dos
parasitos a este hospedeiro na rede. Este valor pode ser obtido diretamente pelo indice

strength da funcdo specieslevel.

3.2.4 Especializacdo complementar das espécies

Avaliamos o grau de especializacdo complementar (Bluthgen 2010) para cada espécie da rede
(d’, distancia Kullback-Leibler padronizada para espécie de hospedeiro e parasito). Este
procedimento compara a distribuicdo de frequéncia das interacbes observadas com a
distribuicdo de probabilidade esperada. Esta Gltima pressupde que todas as espécies interagem
uma com as outras proporcionalmente as suas frequéncias totais observadas (Bluthgen,
Menzel & Blithgen 2006; Bluthgen et al. 2007). Este indice varia entre 0 (auséncia de
especializacdo) e 1 (especializacdo completa) e foi obtido através da funcdo dfun do pacote

bipartite.

3.2.5 Padrdes de organizacgéo da rede

O valor médio da especializacdo complementar ponderado pelos totais de observacdo das
espécies se aproxima do valor da especializacdo complementar da rede (H,’, derivado da
probabilidade da distribui¢do esperada como a entropia bi-dimensional padronizada), o qual
tambem varia de 0 a 1 (Blithgen, Menzel & Blithgen 2006; Bliithgen 2010). Avaliamos Hy’
pela funcdo H2fun do pacote bipartite. Além disso, calculamos a conecténcia entre as
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espécies, que corresponde ao nimero de interagdes realizadas em relagdo ao numero total de
interagBes possiveis na rede (Pimm 1982). Esta medida é fornecida pelo indice connectance
da funcédo networklevel do pacote bipartite.

O grau de aninhamento da rede, com base no peso das interacdes parasito-hospedeiro
(i.e., abundancia media dos parasitos) foi analisado pelo indice WNODF (weighted Nestedness
metric based on Overlap and Decreasing Fill; disponivel em NODF-program (Almeida-Neto
& Ulrich 2011). Valores de wNODF variam de 0 a 100 e aqueles proximos de 100 indicam
que a rede é fortemente aninhada. Utilizamos 1000 matrizes aleatdrias para testar a
significancia do indice, as quais foram geradas pelo rearranjo das interacfes observadas entre
as células, seguindo o modelo nulo rc (Almeida-Neto & Ulrich 2011). Este modelo distribui
as interacdes entre as células da matriz na proporcéo dos totais observados para cada linha e
cada coluna, até que para cada linha e coluna, as abundancias totais sejam alcancadas.

Utilizamos uma rotina de otimizagdo (SA; Simulated Annealing - Arrefecimento
simulado) através do programa NETCARTO (Guimera & Amaral 2005a; b) para investigar a
existéncia de mddulos na rede. Apds esse procedimento foi gerado um valor de modularidade
(M). Valores de M préximos do valor maximo (M = 1) indicam que a rede é fortemente
modular (Newman & Girvan 2004). Optamos por utilizar o algoritmo para rede binaria por
ainda ser o menos arbitrario e restritivo em termos de hip6teses e célculos.

Para calcular a significancia da modularidade geramos 1000 matrizes nulas bipartidas
através do modelo nulo CE (Bascompte et al. 2003), utilizando uma funcdo para R
(desenvolvida por Nadson RS da Silva). No modelo nulo CE uma dada célula recebe uma
interacdo de forma proporcional a média dos valores totais marginais de uma linha ou coluna
(Bascompte et al. 2003; Guimardes Jr & Guimardes 2006). O calculo dos valores de M das
redes geradas pelo modelo nulo foi feito no programa NETCARTO por intermédio de um
cédigo Fortran para automatizacdo do calculo e compilacdo dos valores de M (cedido por
Flavia M. D. Marquitti; Mello et al. 2011).

3.2.6 Robustez

Calculamos a robustez (R) da rede parasito-hospedeiro baseada na remogéo cumulativa de
especies de hospedeiros na rede (Burgos et al. 2007). Neste procedimento, quando uma
especie de hospedeiro é removida, leva a remocéo das espécies de parasitos que interagiam
apenas com este hospedeiro. Cinco curvas de extin¢do foram geradas com o pacote bipartite
pela fungdo second.extinct (com 100 aleatorizacbes) e pelos métodos random (remogéo

aleatdria das espécies de hospedeiro), degree (pelo maior grau, ou seja, nUmero de espécies de
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parasitos), e abundance (pela abundancia média de parasitos no ambiente, especializa¢do
complementar - d’ e forca de interagdo dos hospedeiros; para realizar o procedimento de
acordo com os valores de d’ criamos uma matriz de modo que os totais das interagdes de cada
espécie correspondessem aos valores de d’, enquanto que para avaliar a forca de interagdo
utilizamos a matriz de dependéncia parasito-hospedeiro, em todos os casos multiplicamos a
matriz por -1 para obter a robustez da rede pela remoc¢éo primeiro dos hospedeiros com 0s
maiores valores destes parametros); considerando sempre 0 nimero restante de espécies de
parasitos na rede a partir do nimero de especies de hospedeiros que restaram na rede apds a
remoc¢do cumulativa de espécies. Para cada procedimento a robustez foi dada pelo célculo da
area abaixo da curva de extingdo gerada (Burgos et al. 2007) com a funcdo robustness.
Valores de R = 1 indicam que a maioria dos parasitos permanece ap0s a remocao da maioria
das espécies de hospedeiros e R = 0 que hd um colapso com a remoc¢do de poucos

hospedeiros.

3.2.7 Anélises de dados
Com a matriz de assimetria da relacdo parasito-hospedeiro geramos uma matriz de distancia
pelo método euclidean (distancia Euclidiana) com a funcdo vegdist do pacote vegan do
programa R 2.12, Assumimos que essa matriz de distancia representa a dissimilaridade entre
os valores de assimetria da relacdo parasito-hospedeiro. Esta matriz foi relacionada com a
matriz de distancia taxonémica dos hospedeiros pelo teste de Mantel, disponivel no mesmo
pacote, utilizando 1000 aleatorizagOes e calculado pelo coeficiente de Pearson (r) (Legendre
& Legendre 1998). A matriz de assimetria original foi transposta e considerando apenas 0s
parasitos com espécie definida, construimos uma nova matriz de dissimilaridade de
assimetria, pelo procedimento mencionado anteriormente, e relacionamos essa com a matriz
taxonbmica dos parasitos pelo teste de Mantel, considerando o mesmo numero de
aleatorizacOes e coeficiente mencionados. Utilizamos a analise Kruskal-Wallis (Zar 2010),
para comparar a assimetria, assim como a forca de interagédo (FI) entre os grupos taxonémicos
de parasitos, com mais de 10% das espécies de parasitos na rede. Com o teste de Mantel,
também, relacionamos as matrizes de dissimilaridade da FI dos hospedeiros e da FI dos
parasitos, obtidas pelo método euclidean, com a matriz taxondmica desses.

Com os valores de especializagdo complementar (d’) para as espécies na rede foram
geradas duas matrizes de dissimilaridade de d’, uma para os valores dos hospedeiros e outra
para os valores dos parasitos, pelo método euclidean. Com o teste de Mantel do mesmo

pacote, realizado também com 1000 aleatoriza¢des e calculado pelo coeficiente de Pearson (r)
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avaliamos a relacdo da matriz de dissimilaridade da especializagdo complementar dos
hospedeiros e dos parasitos, com suas matrizes taxondmicas. Testamos possiveis diferencas
da especializacdo complementar (d”) dos parasitos entre os grupos de parasitos da rede, com
mais de 10% das espécies, pela andlise de variancia ndo paramétrica Kruskal-Wallis.
Complementariamente para avaliar a relagdo linear entre a d’e FI dos parasitos e também para
os hospedeiros utilizamos o coeficiente de correlacdo de Spearman. As analises e suas

respectivas figuras foram realizadas no programa Statistica 7.0 (Statsoft 2005).

3.3 RESULTADOS

As espécies de peixes hospedeiros e parasitos metazoarios estao listadas nas Tabelas S1 e S2,
respectivamente. Os peixes amostrados compreendem cinco ordens e 12 familias (Tabela S1).
Enquanto os parasitos estdo distribuidos entre sete grupos taxonémicos (endoparasitos:
Acanthocephala, Cestoda, Digenea e Nematoda; ectoparasitos: Copepoda, Hirundinea e
Monogenea), dentre os quais Monogenea foi 0 grupo com mais espécies amostradas (24) e
com maior abundancia meédia (Fig. 1 e Tabela S2). As espécies de hospedeiros apresentaram
entre uma e 12 especies de parasitos e estes foram encontrados num total de uma a nove
espécies de peixes hospedeiros. Aproximadamente 75% das espécies de parasitos foram
registradas em apenas uma espécie de hospedeiro, revelando um alto grau de especificidade

por parte das espécies de parasitos da rede.

3.3.1 Frequéncia das interagoes
A susceptibilidade dos hospedeiros aos parasitos variou de 0,0004 a 1 (Média= 0,17; DP=
0,28). Enquanto a dependéncia dos parasitos sobre os hospedeiros variou de 0,003 a 1
(Média= 0,63; DP= 0,41), com uma assimetria das relacbes entre parasitos e hospedeiros
variando de 0 a 0,9887 (Média= 0,47; DP= 0,39) (Fig. 2). A assimetria apresentou uma
relacdo positiva significativa com a filogenia dos hospedeiros (r Mantel = 0,24; P = 0,001),
porém ndo houve correlacdo com a filogenia dos parasitos (r Mantel = 0,08; P = 0,110). Ao
comparar a assimetria de relacdo entre monogenéticos, digenéticos e nematoides (grupos com
mais de 10% das espécies de parasitos na rede), ndo observamos diferencas entre estes (K-H
(2; 88) = 4,95; P =0,08).

A forca de interacdo (FI) dos hospedeiros variou de 0,496 a 11,306 (Média= 3,65;
DP= 2,65; Fig. 3a), enquanto a FI dos parasitos variou de 0,001 a 1,782 (Média= 0,27; DP=

0,37; Fig. 3b). A FI dos hospedeiros esta correlacionada com a filogenia destes (r Mantel =
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0,18; P = 0,01), o que ndo foi observado em relacdo aos parasitos (r Mantel = 0,03; P =
0,266). Ao comparar a Fl entre monogenéticos, digenéticos e nematodides, observamos
diferencas significativas entre os grupos (K-H (2; 59) = 12,15; P = 0,002, Fig. 4). Mais
especificamente, 0os nematoides apresentaram menores valores de FI quando comparados aos
dois outros grupos de parasitos metazodarios (Digenea x Monogenea: K-W(1;41) = 0,07, P =
0,791; Digenea x Nematoda: K-W(1;35) = 7,32, P = 0,006; Monogenea x Nematoda: K-
W(1;42) = 10,75; P = 0,001; Fig. 4).

3.3.2 Especializagdo complementar das espécies

A especializacdo complementar das espécies (d’) variou de 0,76 a 1 entre os hospedeiros
(Média= 0,94; DP= 0,08; Fig. 5a) e de 0,15 a 1 entre os parasitos (Média= 0,54; DP= 0,25;
Fig. 5b). Ndo encontramos uma relacdo significativa entre a filogenia das espécies e 0s
valores de especializacdo complementar tanto para as espécies de hospedeiros (r Mantel =
0,09; P = 0,105) quanto para as espécies de parasitos (r Mantel = 0,073; P = 0,075).

No caso dos parasitos, ao serem avaliados em grupos taxonémicos (monogenéticos,
digenéticos ¢ nematodides), verificamos que os valores de d’ diferem entre os grupos (K-H (2;
59) = 9,18; P = 0,01). Mais precisamente, os hematoides apresentaram os menores valores de
d’ (Digenea X Monogenea: K-W(1;41) = 0,006, P = 0,936; Digenea x Nematoda: K-W(1;35) =
6,12, P = 0,013; Monogenea x Nematoda: K-W(1;42) = 7,67; P = 0,005; Fig. 6). Nao houve
correlagdo significativa entre os valores de d’e FI para os hospedeiros (rs = 0,20; P = 0,389,
Fig. 7a), porém para os parasitos foi observada uma forte correlacdo positiva entre estes
valores (rs = 0,84; P < 0,001, Fig. 7b).

3.3.3 Padrdes de organizacdo da rede

A rede apresentou uma alto grau de especializagdo complementar (H,” = 0,987) e um valor de
conectancia relativamente baixo (0,079), refletindo o alto grau de especializagdo no uso de
hospedeiros por parte dos parasitos. O valor de aninhamento encontrado foi baixo, mas
significativamente maior do que o esperado pelo modelo nulo (WNODF = 1,74; P < 0,001).
Conforme esperado, a rede apresenta uma organizacgéo significativamente modular (M = 0,65;
P < 0,01), caracterizada pela presenca de dez modulos com riqueza de espécies variando de 2
a 17 (Fig. 8). Ao analisamos a intensidade das interages que cada espécie da rede mantém
com todos os mddulos, verificamos que apenas trés espécies (0s nematodides Contracaecum
sp., Hysterothylacium sp. e Paracapillaria piscicola) apresentaram mais interagdes com um

modulo distinto daquele ao qual pertence, como indicado pelos dados binarios (Fig. 8). As
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espécies de parasitos que conectam os mddulos ndo sdo necessariamente aquelas com 0s
maiores numeros de hospedeiros ou abundancias médias, mas tendem a apresentar baixos
valores de d’ e com valores de FI normalmente abaixo do valor médio observado (ver Tabela
S2).

3.3.4 Robustez

Na figura 9 sdo apresentados os resultados das extin¢des secundarias de parasitos resultantes
dos diferentes cenarios de extingdes de hospedeiros. A rede parasito-hospedeiro apresentou
menor perda cumulativa gradual de espécies no cendrio de extingdo aleatoria dos hospedeiros
(R = 0,521) quando comparado aos demais critérios de ordem extin¢cdo dos hospedeiros
(Abundéancia média de parasitos: R = 0,479; Especializacdo complementar: R = 0,409; Grau
de interacdo: R = 0,360; Forca de interacdo: R = 0,332, em ordem decrescente). Dessa forma,

podemos considerar a robustez da rede analisada relativamente baixa.

3.4 DISCUSSAO

A diversidade local de parasitos em ambientes aquaticos reflete tanto as condi¢des fisicas e
quimicas da agua, quanto as condi¢des bidticas e a diversidade de hospedeiros no local
(Krasnov et al. 2012b; Karvonen et al. 2013). De modo geral, a menor abundancia média dos
endoparasitos em relacdo aos ectoparasitos pode ser o resultado dos niveis de polui¢do do rio
Guandu (Parente, De-Oliveira & Paumgartten 2008), a qual pode comprometer a transmissao
de endoparasitos devido a reducdo populacdo ou mesmo extingdo local das espécies de

hospedeiros intermediarios (ver Landsberg et al. 1998).

3.4.1 Frequéncia das interacGes

A variacdo da susceptibilidade de uma espécie de hospedeiro aos seus parasitos reflete as
variacbes do tamanho populacional destes parasitos nas comunidades componentes (i.e.
conjunto de populagdes de parasitos encontrados em uma determinada espécie de hospedeiro
em um dado ambiente; Bush et al. 1997). Algumas espécies de parasitos, mesmo com baixos
valores de abundancias no ambiente analisado, podem ser representativas das faunas
parasitarias de seus hospedeiros (ver Fig. 2c¢). Varios aspectos podem estar envolvidos com as
variagfes da susceptibilidade dos hospedeiros aos parasitos, como a propria exposi¢do as
formas infectantes (p.e. contagio direto; obtencdo de larvas por alimentacéo; Poulin 2007) e a

especificidade e dependéncia dos parasitos. Por outro lado, a generalidade das interacGes de



53

uma espécie de parasito ou sua elevada abundéncia em um determinado ambiente nédo
significa que a espécie apresente baixa dependéncia por todos os seus hospedeiros. Além das
estratégias da historia de vida das espécies somadas as suas caracteristicas fisioldgicas e
morfologicas, a densidade populacional, habito alimentar, area de vida, e tamanho corporeo
dos hospedeiros sdo pardmetros que podem influenciar os niveis de parasitismo entre 0s
hospedeiros (Poulin 1995, 2007).

Do ponto de vista evolutivo, a ocorréncia pretérita de um ancestral em comum permite
que hospedeiros aparentados apresentem padrdes de interacdo similares, tal como os niveis de
assimetria verificados neste estudo, e compartilnem espécies em suas faunas parasitarias
(Poulin 1995; Bellay et al. 2011; Lima Jr et al. 2012; Chavez et al. 2012). Contudo, a
variabilidade observada no padrédo de interacdo das espécies de parasitos, mesmo para aqueles
pertencentes a0 mesmo grupo taxondmico, parece justificar a auséncia de relacdo da
assimetria com a filogenia dos parasitos. Por outro lado, é conhecido que alguns grupos de
parasitos apresentam tendéncias que os diferenciam quanto as suas interacGes, tais como
aquelas relacionadas a especificidade (Strona et al. 2013).

A presenca de ao menos uma especie de parasito com alto valor de dependéncia em
comunidades componentes contribuiu para os elevados valores de FI da maioria dos
hospedeiros. Por outro lado, para grande parte dos parasitos, 0s hospedeiros apresentam
baixos valores de susceptibilidade, refletidos em baixos valores de FI dos parasitos,
decorrentes da coocorréncia das espécies de parasitos nas comunidades componentes. A
relacdo da filogenia dos hospedeiros e parasitos com os valores de FI segue o padréo
observado quando foi avaliada com a assimetria das interacfes. Embora a filogenia j& tenha
sido registrada como uma caracteristica determinante para o papel de uma determinada
espécie de parasito em redes (Poulin et al. 2013), verificamos que a variacdo da importancia
das espécies na rede, avaliada pela FI, ndo esta diretamente ligada com a filogenia da espécie.
Entre os grupos de parasitos, observamos baixos valores de FI para os nematdides, mostrando,
portanto, que estes sdo menos representativos para a fauna de seus hospedeiros, tal como
indicado pelos baixos valores de abundancia média encontrados para as espécies deste grupo

(com excecéo de S. annulata).

3.4.2 Especializagdo complementar das espécies
Em redes parasito-hospedeiro a especializagdo complementar das espécies indica
particularidades da parti¢cdo dos nichos dos parasitos (Wells et al. 2011). Enquanto que para

0s hospedeiros, a composicdo de suas faunas parasitarias pode ser considerada como uma
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medida indireta das dimensfes de seus nichos, visto que o uso do habitat e a dieta relacionam-
se com a obtencdo de parasitos. Conhecer as caracteristicas dos nichos dos parasitos e
hospedeiros auxilia na predicdo de co-extingbes das espécies em redes de interacdes (ver
Bluthgen 2010). Uma baixa similaridade na frequéncia das interacdes das espécies de
parasitos sugere baixa redundancia no uso das espécies de hospedeiro. Ha indicativos de que
uma baixa redundéncia promova efeitos negativos sobre a estabilidade das comunidades de
parasitos em funcdo do declinio de uma espécie de hospedeiro (ver Blithgen et al. 2008).
Esse processo pode ser intensificado pelo impacto negativo das defesas dos hospedeiros sobre
0s parasitos. Dessa forma, uma corrida armamentista evolutiva (hipotese da Rainha Vermelha;
Valen 1973) tenderia a promover uma alta complementariedade devido a fortes limitacGes e
barreiras ao nivel de ajuste morfo-fisiologico (trait matching) entre as espécies (Timms &
Read 1999; Woolhouse et al. 2002; Blithgen et al. 2008).

Neste estudo os valores de d’ para os hospedeiros foram em média superiores aos
observados por Wells e colaboradores (2011) em redes com pequenos mamiferos e pulgas.
Este resultado pode ser um reflexo da variabilidade de grupos taxondmicos de parasitos de
peixes estudados. Por outro lado, mesmo os parasitos podendo depender mais de uma espécie
de hospedeiro do que de outra, a contribuigdo que realizam nas diferentes comunidades
componentes tende a ser similar entre algumas espécies de hospedeiros, o que explicaria 0s
valores médios intermedidrios de d’ dos parasitos. Assim, a variabilidade quanto a
especializacdo complementar das espécies seria propria de sistemas parasito-hospedeiro (ver
Wells et al. 2011). A contribuicdo de um hospedeiro para as populacdes de seus parasitos,
assim como a participacdo das espécies de parasitos nas comunidades componentes avaliadas
pela especializacdo complementar evidenciam caracteristicas particulares de acordo com as
espécies envolvidas. Entretanto, a tendéncia dos valores de d’ serem maiores para
monogenéticos e digenéticos, sugere que a representatividade das espécies de nematdides
entre as espécies de hospedeiro seja mais similar do que a observada para esses outros grupos.

A importancia de um hospedeiro na rede expressa pela FI ndo esta relacionada com as
variacOes das dependéncias entre as espécies de parasitos para este determinado hospedeiro,
sendo observado na rede hospedeiros com altos valores de d’ e que apresentam valores de FI
altos ou baixos. Em estudos anteriores, a abundancia das espécies e a disponibilidade de
recursos tém sido apontadas como possiveis fatores determinantes da FI (Vazquez et al. 2009;
Véazquez, Chacoff & Cagnolo 2009; Schleuning et al. 2011). Para os parasitos a relacdo
positiva entre d’ e FI evidencia que quanto maior a for¢a de interacdo da espécie na rede mais

variavel é a representatividade que a espécie de parasito pode exercer entre as comunidades
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componentes de seus hospedeiros. Além disso, esta relacdo positiva pode ser um reflexo da
patogenicidade das espécies, sendo esperado que espécies com alta patogenicidade
apresentem baixa FI, beneficiando a manutencdo do sistema parasito-hospedeiro. Enquanto
baixos valores de d’ indicariam uma maior generalidade das interagdes. Futuros trabalhos
poderdo esclarecer a relacdo da patogenicidade das espécies de parasitos e seus parametros
(p.e. frequéncia de interagdes e especializagdo complementar) em redes.

3.4.3 Padrdes de organizacdo da rede

A rede parasito-peixe do rio Guandu apresentou alta especializacdo complementar e uma
baixa conectancia, caracteristica recorrente em outros sistemas parasito-peixe na regido
Neotropical (Bellay et al. 2011, 2013; Lima Jr et al. 2012). Altos valores de H,’ associados a
baixos valores de conectancia sdo indicativos de redes ecoldgicas caracterizadas por alta
modularidade das interacOes, e consequentemente, baixo grau de aninhamento (Bellay et al.
2011, 2013; Lurgi & Robertson 2011; Lima Jr et al. 2012; Dormann & Strauss 2013). O alto
grau de especializacdo complementar seria coerente com processos co-evolutivos entre as
espécies, resultando em menor redundéncia ecoldgica (Bluthgen et al. 2008) dos hospedeiros
em relagdo aos parasitos. Este € um padrdo esperado para redes parasito-hospedeiro devido a
elevada especificidade de muitas espécies de parasitos, a qual, junto com possiveis
mecanismos de defesa contra os parasitos, também tenderia a promover a modularidade neste
tipo de rede (ver Dormann & Strauss 2013). A conexdo dos modulos neste estudo,
normalmente realizada por parasitos com baixos valores de FI e d’, pode ser um indicativo
que parasitos com tais caracteristicas, especialmente quanto a d’, sejam os mais aptos a
interagir com parasitos de comunidades componentes de hospedeiros com baixa similaridade

em caracteristicas bioldgicas, ecoldgicas e/ou filogenéticas.

3.4.4 Robustez

AlteracBes ambientais, introducGes de espécies competidoras ou de novos patdgenos, sdo
alguns dos fatores que podem provocar declinios populacionais ou até mesmo extingdes locais
de espécies (ver McNeely 1992). No entanto, nem todas as extingfes primarias levam
necessariamente a co-extincdes locais (Mello et al. 2011). Em redes parasito-hospedeiro,
devido a alta especificidade e dependéncia de alguns parasitos por seus hospedeiros, espera-se
que a sua remocdo promova alteragdes na estrutura e dindmica populacional dos parasitos. A
organizacdo estrutural das redes é alterada com a remocdo de espécies e o efeito desse

processo sobre esta estrutura pode variar em razdo do padrdo de interacdo da espécie
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removida, por exemplo, espécies generalistas que contribuem para o aninhamento de redes ao
serem removidas podem levar a uma répida propagacdo de disturbios pela rede, ao contrério
de uma espécie especialista com interacGes restritas em um maodulo (Olesen et al. 2007).

A remocdo aleatoria de hospedeiros sobre a organizacdo estrutural da rede parasito-
peixe teve um impacto menor sobre a extingdo cumulativa gradual de parasitos quando
comparada aos outros critérios de extin¢do primaria de peixes. Este resultado era esperado,
pois a remocao aleatoria, ao contrario dos outros critérios usados, ndo distingue as espécies de
hospedeiros com papéis importantes para a organizacdo da rede. Impactos mais evidentes
podem ser gerados pela remogéo dos hospedeiros com elevados valores de forga de interacéo,
e esse padrdo seria devido a influéncia das interagdes de parasitos altamente dependentes
desses hospedeiros. Um resultado semelhante foi observado ao avaliar a robustez por meio da
remocao de hospedeiros de acordo com o grau, 0 que sugere que, embora dados quantitativos
transmitam informacBes mais precisas sobre as interacdes entre as espécies, medidas com
base em dados binarios podem refletir bem a robustez em redes parasito-hospedeiro peixe.
Desse modo, em uma rede parasito-hospedeiro, a remocdo de um hospedeiro com alto valor
de FI ou grau pode causar efeitos maiores do que a remocdo de uma espécie com alta

abundancia de parasitos na rede ou alta especializagdo complementar.

3.4.5 Considerac0es finais

As analises quantitativas e os diferentes cenarios de remoc¢do de espécies de hospedeiros
aplicados neste estudo permitiram o avango no conhecimento sobre o modo das interacGes
parasito-hospedeiro. A rede parasito-hospedeiro do rio Guandu reforca o papel da
especificidade das interacdes, e ilustra a importancia da proximidade filogenética na
similaridade dos papéis das espécies de hospedeiros e entre 0s grupos de parasitos no que diz
respeito a posicdo das espécies na organizacao topoldgica da rede. De modo geral, os valores
de especializacdo complementar evidenciam que a representatividade dos hospedeiros ocorre
de modo diferenciado entre as espécies de parasitos. Além disso, para alguns parasitos a
variabilidade de suas abundancias médias ndo impede que a representatividade desses entre as
comunidades componentes de seus hospedeiros tenda a ser similar. Assim, esta
representatividade seria algo proprio da especie que mantém suas populacées de acordo com a
disponibilidade de recurso. O baixo aninhamento e a elevada modularidade, esperados para
redes de interagcdo com alto grau de co-adaptacdo, condizem com o elevado valor observado
de especializacdo complementar da rede, e também com a baixa robustez encontrada. Futuros

trabalhos empiricos devem ser desenvolvidos para avaliar possiveis mudancas de hospedeiros
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para aquelas espécies de parasitos que tiveram suas espécies de hospedeiro removidas das
redes.

Os resultados deste estudo podem ajudar no aperfeicoamento da compreensdo das
caracteristicas e do padrdo de organizacdo da rede parasito-hospedeiro peixe. As
caracteristicas observadas poderdo ser comparadas com dados de futuros estudos, explorando
assim possiveis variagdes de dependéncia/susceptibilidade, assimetria e/ou especializagdo
complementar das espécies ou grupos entre diferentes ambientes, avaliando também o papel
de varidveis ambientais na estrutura de nicho das espécies e organizacdo das redes parasito-
hospedeiro. Além disso, conhecer o papel das espécies nas redes é essencial, especialmente
em ambientes, nos quais a sobrepesca ou o efeito de espécies introduzidas, por exemplo,
possam reduzir as populacdes de hospedeiros e levar as extingdes locais com implicacGes nas

comunidades de parasitos.
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Figura 1. Diversidade de grupos taxonémicos de parasitos de peixes do rio Guandu. As barras

correspondem a riqueza de espécies e 0 nimero acima das barras corresponde a abundancia

média de cada grupo para o total de parasitos analisados.
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Figura 2. Representacdo matricial da rede de interacdo entre parasitos (colunas) e hospedeiros
peixes (linhas) do rio Guandu, Estado do Rio de Janeiro. Intensidade das interacfes de acordo
com a tonalidade da célula — branca: auséncia de interacdo, — preta: interacdo maxima na rede.
As figuras estdo organizadas de acordo com dados de (a) abundancia média; (b)
susceptibilidade dos hospedeiros aos parasitos; (c) dependéncia dos parasitos aos hospedeiros;
e (d) assimetria das relagbes entre parasitos e hospedeiros. Os nomes das espécies Ssao
apresentados nas Tabelas S1 e S2.
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Figura 3. Forca de interacdo — FI: (a) espécies de hospedeiros; e (b) espécies de parasitos da

rede de interacdo parasito-hospedeiro peixe do rio Guandu.
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Figura 5. Especializacdo complementar — d’: (a) espécies de hospedeiros; e (b) espécies de

parasitos da rede de interacdo parasito-hospedeiro peixe do rio Guandu.
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Figura 8. Representacdo da rede parasito-hospedeiro peixe do rio Guandu evidenciando os 10
modulos na rede. O tamanho dos nos é proporcional a forca de interacdo de cada espécie. A
identificacdo dos nomes apresentados nos nés é dada na tabela S1 e S2. Os parasitos com
asterisco (*; P29, P62, P66) apresentaram maior nimero de interacbes com hospedeiros fora

do modulo ao qual pertencem.
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Figura 9. Robustez pela remocdo cumulativa de espécies, na qual extingdes secundarias de
parasitos sdo esperadas por meio de extingbes de hospedeiros para os cinco diferentes
métodos de remocdo de espécies (aleatorio em verde, abundancia média em amarelo,
especializagcdo complementar - d’ em vermelho, grau em azul, e forca de interacdo — FI em

laranja) aplicados para a rede de interacdo parasito-hospedeiro peixe do rio Guandu.



68

APENDICE A — Material Suplementar

Figura

Categoria Spl e Sp2 PESO Spl e Sp3 PESO

Filo v 1 v 1
Classe v X 0
Ordem v X 0
Familia v X 0
Género v X 0
Espécie X X 0
I |
dt(ij)=dM-5 dt(ij)=dM-1
dt(ij)=6-5 dt(ij)=6-1
dt(ij)=1 dt(ij)=5

Figura S1. Avaliacdo da distancia taxondmica - dt entre espécies hipotéticas (Spl, Sp2 e Sp3).
Os sinais em verde indicam que as espécies compartilham a mesma categoria taxonémica,
possuindo assim peso = 1 e em vermelho que as espécies ndo compartilham, possuindo assim
peso = 0. A distancia maxima possivel entre as espécies em ambos 0s casos é de 6, a qual

subtraida da soma dos pesos entre as espécies fornece a distancia taxonémica entre elas.
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Tabela S1. Espécies de peixes hospedeiros de parasitos coletados no rio Guandu, Estado do

Rio de Janeiro. PA — peixes analisados; AMP — abundéancia média de parasitos; NP — nimero

de espécies de parasitos; FI — for¢a de interagdo; d” — especializacdo complementar

Codigo Ordem Familia Espécie PA AMP NP FI d’

H1 Characiformes Characidae Mylossoma 17 223,77 2 2 1
aureum

H2 Siluriformes Pimelodidae Pimelodus 40 593 9 7,11 0,99
maculatus

H3 Siluriformes  Auchenipteridae Trachelyopterus 60 4051 10 250 0,98
striatulus

H4 Siluriformes Heptapteridae ~ Rhamdia quelen 30 401 7 3,74 0,98

H5 Perciformes Cichlidae Cichla ocellaris 26 325 7 506 098

H6 Characiformes Anostomidae  Leporinus 18 2733 1 1 1
conirostris

H7 Siluriformes Loricariidae Hypostomus affinis 31 26,32 6 4,28 0,997

H8 Siluriformes Loricariidae Loricariichthys 32 2103 4 233 0,98
castaneus

H9 Perciformes Centropomidae  Centropomus 30 147 9 7,24 0,97
undecimalis

H10 Perciformes Cichlidae Astronotus 35 1311 6 250 0,98
ocellatus

H11l Mugiliformes Mugilidae Mugil liza 34 125 12 11,30 0,99

H12 Perciformes Cichlidae Geophagus 50 1138 6 2,34 0,97
brasiliensis

H13 Characiformes Curimatidae Cyphocharax 60 55 7 507 0,98
gilbert

H14 Siluriformes Callichthyidae ~ Hoplosternum 100 291 7 434 093
littorale

H15 Perciformes Cichlidae Tilapia rendalii 30 2,8 1 095 0,98

H16  Gymnotiformes Gymnotidae Gymnotus carapo 30 233 10 4,26 0,76

H17 Characiformes Anostomidae  Leporinus 30 18 4 4 1
copelandii

H18 Characiformes Characidae Astyanax 40 09 3 1,16 0,81
bimaculatus

H19 Characiformes Characidae Astyanax 40 065 3 126 0,77
parahybae

H20 Characiformes Characidae Oligosarcus 40 057 2 049 0,76

hepsetus




Tabela S2. Espécies de parasitos de peixes coletados no rio Guandu, Estado do Rio de Janeiro. C — codigo; AM — abundancia média; NH —

namero de espécies de hospedeiros; FI — forga de intera¢ao; d” — especializagdo complementar. Todos os trematoides sdo subclasse Digenea.

C Filo Classe Ordem Familia Espécie AM NH FI d’
P1  Nematoda Secernentea Oxyurida Pharyngodonidae Spinoxyuris annulata 2039 1 091 0,90
P2  Platyhelminthes Monogenea Dactylogyridea Dactylogyridae Demidospermus leptosynophallus 4023 1 0,67 0,84
P3  Platyhelminthes Monogenea Dactylogyridea Dactylogyridae Cosmethocleithrum sp. 40,03 1 0,98 0,99
P4  Platyhelminthes Monogenea Dactylogyridea Dactylogyridae Aphanoblastella mastigatus 3453 1 086 094
P5  Platyhelminthes Trematoda Plagiorchiida Allocreadiidae Creptotrema creptotrema 2733 1 1 1
P6  Platyhelminthes Cestoda Proteocephalidea Proteocephalidae Proteocephalus macrophallus 26,4 1 0,81 0,92
P7  Platyhelminthes Monogenea Dactylogyridea Dactylogyridae Trinigyrus hypostomatis 21,2 1 0,80 0,93
P8  Platyhelminthes Monogenea Dactylogyridea Dactylogyridae Anacanthorus paraspathulatus 1982 1 0,08 0,24
P9  Platyhelminthes Monogenea Dactylogyridea Dactylogyridae Demidospermus sp. 1975 1 0,93 0,98
P10 Platyhelminthes Monogenea Dactylogyridea Dactylogyridae Demidospermus paravalenciennesi 11,82 1 0,19 0,55
P11 Platyhelminthes Trematoda Strigeatida Diplostomidae Posthodiplostomum macrocotyle 10,93 2 0,95 0,98
P12 Platyhelminthes Monogenea Dactylogyridea Dactylogyridae Gussevia asota 7,4 1 0,56 0,85
P13 Platyhelminthes Monogenea Dactylogyridea Diplectanidae Rhabdosynochus hargisi 6,63 1 045 0,79
P14 Platyhelminthes Trematoda Echinostomida Haploporidae Saccocoelioides elongatus 6,21 1 049 0,82
P15 Platyhelminthes Trematoda Opisthorchiida Acanthocollaritrematidae  Acanthocollaritrema umbilicatum 5,73 1 0,39 0,76
P16 Platyhelminthes Monogenea Dactylogyridea Dactylogyridae Demidospermus armostus 5,65 1 0,09 0,42
P17 Platyhelminthes Monogenea Dactylogyridea Dactylogyridae Gussevia astronoti 5,23 1 0,39 0,77
P18 Platyhelminthes Trematoda Opisthorchiida Clinostomidae Clinostomum detruncatum 5,03 2 0,12 0,46
P19 Platyhelminthes Trematoda Strigeatida Diplostomidae Sphincterodiplostomum musculosum 4,5 1 0,81 0,95
P20 Platyhelminthes Monogenea Gyrodactylidea Gyrodactylidae Phanerothecioides agostinhoi 4,03 1 0,15 0,56
P21 Arthropoda Maxillopoda Cyclopoida Lernaeidae Lamproglena monodi 293 3 1,00 0,93
P22 Platyhelminthes Monogenea Dactylogyridea Dactylogyridae Ligophorus tainhae 2,27 1 0,18 0,63
P23 Platyhelminthes Trematoda Strigeatida Diplostomidae Austrodiplostomum compactum 2,2 9 0,14 0,19
P24 Platyhelminthes Monogenea Dactylogyridea Dactylogyridae Gussevia tucunarense 2,15 1 0,06 041
P25 Platyhelminthes Trematoda Opisthorchiida Clinostomidae Clinostomum complanatum 2 5 1,78 0,77
P26 Nematoda Secernentea Camallanida Camallanidae Procamallanus (P.) peraccuratus 1,8 3 0,17 0,36
P27 Platyhelminthes Monogenea Dactylogyridea Dactylogyridae Jainus sp. 1,66 1 0,89 0,97
P28 Platyhelminthes Trematoda Plagiorchiida Macroderoididae Magnivitellinum corvitellinum 1,61 1 055 0,88




C Filo Classe Ordem Familia Espécie AM NH FI d’
P29 Nematoda Secernentea Ascaridida Anisakidae Contracaecum sp. 1,56 7 0,29 0,34
P30 Platyhelminthes Monogenea Dactylogyridea Dactylogyridae Gussevia undulata 1,42 1 0,04 0,38
P31 Platyhelminthes Trematoda Azygiida Hemiuridae Hysterolecitha brasiliensis 1,29 1 010 055
P32 Acanthocephala Palaeacanthocephala Polymorphida Polymorphidae Polymorphus sp. 0,94 1 0,71 0,52
P33 Platyhelminthes Monogenea Dactylogyridea Dactylogyridae Ligophorus brasiliensis 094 4 0,06 0,52
P34 Annelida Clitellata Rhynchobdellida Glossiphoniidae Glossiphoniidae gen. sp. 0,89 3 0,26 0,63
P35 Nematoda Secernentea Ascaridida Cucullanidae Cucullanus (C.) pinnai pinnai 0,85 1 001 023
P36 Platyhelminthes Monogenea Mazocraeidea Microcotylidae Anakohnia brasiliana 0,83 1 0,05 0,48
P37 Platyhelminthes Monogenea Dactylogyridea Dactylogyridae Ligophorus guanduensis 0,8 1 0,07 0,51
P38 Annelida Clitellata Rhynchobdellida Glossiphoniidae Placobdella sp. 0,75 5 0,05 0,28
P39 Platyhelminthes Monogenea Gyrodactylidea Gyrodactylidae Gyrodactylus sp. 0,67 2 0,85 0,85
P40 Nematoda Secernentea Oxyurida Pharyngodonidae Cosmoxynemoides aguirrei 0,55 1 0,1 0,61
P41 Platyhelminthes Trematoda Strigeatida Diplostomidae Diplostomum sp. 0,5 1 0,008 021
P42  Platyhelminthes Monogenea Dactylogyridea Dactylogyridae Sciadicleithrum ergensi 0,5 1 0,01 0,31
P43 Platyhelminthes Monogenea Gyrodactylidea Gyrodactylidae Hyperopletes malmbergi 0,45 1 0,01 0,34
P44  Platyhelminthes Cestoda Proteocephalidea Proteocephalidae Proteocephalus sp. 0,33 1 0,14 0,70
P45 Platyhelminthes Trematoda Echinostomida Haplosplanchnidae Haplosplanchnidae gen. sp. 0,29 1 0,02 043
P46 Platyhelminthes Trematoda Strigeatida Proterodiplostomidae Herpetodiplostomum caimanicola 0,28 1 0,09 0,64
P47  Annelida Clitellata Rhynchobdellida Glossiphoniidae Helobdella sp. 0,26 3 0,01 0,24
P48 Platyhelminthes Monogenea Dactylogyridea Dactylogyridae Ligophorus lizae 0,24 1 0,01 0,42
P49 Acanthocephala Palaeacanthocephala Polymorphida Polymorphidae Andracantha sp. 0,23 1 0,01 0,39
P50 Platyhelminthes Trematoda Strigeatida Bucephalidae Bucephalus sp. 0,23 1 0,01 0,39
P51 Nematoda Secernentea Ascaridida Cucullanidae Cucullanus sp. 0,23 2 0,005 0,19
P52 Platyhelminthes Trematoda Opisthorchiida Heterophyidae Ascocotyle sp. 0,21 1 0,01 041
P53 Platyhelminthes Trematoda Plagiorchiida Zonocotylidae Zonocotyloides haroltravassosi 0,18 1 0,03 0,52
P54  Arthropoda Maxillopoda Poecilostomatoida Ergasilidae Ergasilus sp. 0,18 1 0,01 0,40
P55 Nematoda Adenophorea Enoplidae Capillariidae Capillariidae gen. sp. 0,17 3 004 0,32
P56 Annelida Clitellata Rhynchobdellida Piscicolidae Piscicolidae gen. sp. 0,17 2 0,009 0,28
P57 Nematoda Secernentea Oxyurida Pharyngodonidae Travnema araujoi 0,15 1 0,02 0,50
P58 Nematoda Secernentea Camallanida Rhabdochonidae Rhabdochona sp. 0,13 1 0,009 0,36
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C Filo Classe Ordem Familia Espécie AM NH FI d’
P59 Platyhelminthes Trematoda Strigeatida Diplostomidae Mesoophorodiplostomum pricei 0,1 1 0,04 0,59
P60 Platyhelminthes Cestoda Proteocephalidea Proteocephalidae Nomimoscolex sp. 0,1 1 0,001 017
P61 Nematoda Secernentea Camallanida Camallanidae Procamallanus (S.) inopinatus 0,1 1 005 0,62
P62 Nematoda Secernentea Ascaridida Ascarididae Hysterothylacium sp. 0,09 2 0,003 0,18
P63 Nematoda Secernentea Camallanida Camallanidae Procamallanus (S.) hilarii 0,07 2 0,10 0,63
P64 Nematoda Secernentea Camallanida Rhabdochonidae Rhabdochona uruyeni 0,07 1 0001 0116
P65 Nematoda Secernentea Ascaridida Cucullanidae Cucullanus (C.) brevispiculus 0,06 1 0,03 0,58
P66 Nematoda Adenophorea Enoplidae Capillariidae Paracapillaria piscicola 0,06 2 0,002 0,5
P67 Nematoda Secernentea Ascaridida Anisakidae Raphidascaris sp. 0,05 1 0009 044
P68 Acanthocephala Eoacanthocephala Neoechinorhynchida Neoechinorhynchidae Neoechinorhynchus sp. 0,03 1 0,01 051
P69 Platyhelminthes Monogenea Gyrodactylidea Gyrodactylidae Scleroductus yuncens 0,03 1 0,01 0,54
P70 Nematoda Secernentea Ascaridida Cucullanidae Cucullanus (C.) grandistomis 0,03 1 0,002 0,32
P71 Arthropoda Maxillopoda Siphonostomatoida Naobranchiidae Naobranchia lizae 0,03 1 0,002 0,32
P72 Nematoda Secernentea Spirurida Goeziidae Goezia sp. 0,02 1 0,006 0,46
P73 Acanthocephala Eoacanthocephala Neoechinorhynchida Neoechinorhynchidae Neoechinorhynchus paraguayensis 0,02 1 0001 031
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4 CONSIDERACOES FINAIS

A variabilidade entre os padrdes de interacdes de ecto- e endoparasitos com seus
hospedeiros observada nesta tese, especialmente em relagdo a composicdo de espécies
de hospedeiros nos modulos, reforca a complexidade dos sistemas parasito-hospedeiro.
Outro aspecto interessante verificado foi que, para alguns parasitos a variabilidade de
suas abundancias médias ndo impede que a representatividade desses entre as
comunidades componentes de seus hospedeiros tenda a ser similar. Isso indica que esta
representatividade é algo inerente a propria especie de parasito que mantém suas
populagdes de acordo com a disponibilidade de recurso.

Portanto, conhecer o papel das espécies de parasitos e peixes nas redes é
essencial, pois extin¢des locais, tanto de hospedeiros como de parasitos, levam a uma
reducdo do pool genético regional. Além disso, os parasitos em ambientes naturais séo
de fundamental importéncia para a manutencdo da diversidade das populacGes de seus
hospedeiros e assim para o equilibrio dos ecossistemas. Analises de redes vém aos
poucos conquistando mais a atencdo de ec6logos para o desenvolvimento de novos
estudos e abordagens sobre a compreensédo os padrdes de interacdo parasito-hospedeiro,
transpondo assim os limites da parasitologia tradicional.



