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Sobre a invasão de parasitas de peixes em ambientes de água doce: 

desenovelando eventos de spillback e spillover 
 

RESUMO 

 

Espécies invasoras de vida livre são frequentemente consideradas em estudos ecológicos, 

enquanto as invasoras parasitas são negligenciadas. Com as preocupações atuais 

relacionadas a doenças emergentes, parasitas que circulam em comunidades silvestres 

têm demonstrado sua relevância sobre o meio ambiente e saúde pública. Nesse contexto, 

foi conduzida uma revisão sistemática para identificar os focos de ocorrência de invasões 

de parasitas em peixes de ambientes aquáticos continentais no mundo e as características 

de hospedeiros e parasitas associados a estes eventos de invasão. Para tanto, buscou-se 

para o estado da arte do tema desenvolvido nas fontes de referências, Web of Science e 

Scopus, e foram encontrados 16121 estudos, dos quais 233 publicados no período de 1974 

e 2021 sendo elegíveis de acordo com critérios pré-estabelecidos, com 834 registros de 

invasão. Não houve tendência em relação ao acréscimo ou decréscimo de estudos sobre 

o tema quando controlado pelo crescimento da produção acadêmica. Os principais grupos 

de parasitas registrados foram Platyhelminthes, Nematoda e Arthropoda, e em sua 

maioria endoparasitas, generalistas e de ciclo de vida heteróxeno. Há maior prevalência 

de eventos de spillover (parasita invasor infectando hospedeiro nativo), se comparados 

com eventos de spillback (parasita nativo infectando hospedeiro invasor), em todos os 

continentes. Há maior abundância de registros na América do Norte e Europa, onde há 

maior esforço amostral. Pisciculturas, seguidos por aquarismo e água de lastro, foram as 

principais rotas de introdução de parasitas nos estudos analisados, mas uma quantidade 

considerável de estudos não reportou a rota de invasão ou esta não é conhecida. Os 

processos relacionados a spillover e spillback são complexos e, aparentemente, a maior 

frequência de eventos de spillover se deve à percepção de que parasitas invasores 

infectando espécies nativas são mais graves que parasitas nativos infectando espécies 

invasoras. A maior parte dos eventos de spillover estão associados a parasitas nativos da 

Ásia, onde há maior comércio global de peixes. Os resultados destacam a importância em 

considerar parasitas invasores em estudos ecológicos, bem como a potencial associação 

de rotas comerciais aos eventos de invasão registrados. 

 

Palavras-chave: parasitas; invasão biológica; revisão sistematizada; spillback; spillover. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



 

 

 

On the invasion of fish parasites in freshwater environments: unraveling 

spillback and spillover events 
 

ABSTRACT 

 

Free-living invasive species are frequently considered in ecological studies, while 

parasitic invaders are neglected. Given the current concerns regarding emerging diseases, 

parasites circulating in wildlife communities have demonstrated their significant impact 

on the environment and public health. In this context, this study aims to conduct a 

systematic review in order to identify the focal areas of parasite invasions in freshwater 

fish worldwide and the characteristics of hosts and parasites associated with these 

invasion events. Searches were conducted in Web of Science and Scopus, yielding 16,121 

studies, of which 233 published between 1974 and 2021 were eligible according to pre-

established criteria, with 834 invasion records. There was no trend regarding increase or 

decrease in studies on this subject when controlled for academic production growth. The 

main groups of recorded parasites were Platyhelminthes, Nematoda, and Arthropoda, 

mostly endoparasites, generalists, and with heteroxenous life cycles. Spillover events 

were found to be more prevalent compared to spillback across all continents. The North 

American and European regions exhibited greater abundance of invasion records, which 

can be attributed to higher sampling efforts in these areas. Regarding the introduction 

routes of parasites in the analyzed studies, pisciculture, followed by aquarism and ballast 

water, were identified as the main pathways. However, a considerable number of studies 

did not report the invasion route or lacked knowledge regarding it. The processes related 

to spillover and spillback are complex, and the higher frequency of spillover events seems 

to be due to the perception that invasive parasites infecting native species are more severe 

than native parasites infecting invasive species. Most of spillover events are associated to 

parasites indigenous to Asia, where is the global focus of fishing trade. These findings 

highlight the importance of considering parasitic invaders in ecological studies, and the 

potential association of commercial routes to the invasion events registered herein. 

 

Keywords: parasites; biological invasion; systematic review; spillback; spillover. 
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1 INTRODUÇÃO 

As invasões biológicas são caracterizadas pela extensa redistribuição de espécies, 

geralmente concomitantes às atividades humanas (Ruiz et al., 2000). Ao aumentar a 

similaridade das comunidades ao longo do tempo, ou seja, a homogeneização biológica 

(McKinney & Lockwood, 1999; Olden & Poff, 2003; Olden et al., 2004), e a perda de 

biodiversidade (Cambray, 2003), são um dos principais fatores que ameaçam a 

biodiversidade global (Gaertner et al., 2009). Em ecossistemas aquáticos continentais, a 

introdução de espécies está fortemente associada à aquicultura, aquarismo e água de lastro 

(Davidson & Simkanin, 2012; Patoka et al., 2018). Nestes ambientes, há uma correlação 

positiva entre o número de espécies de peixes introduzidas e a intensidade das atividades 

humanas (Leprieur et al., 2008). Consequentemente, apesar da possível subestimação na 

detecção de espécies introduzidas (Vitule et al., 2019), as espécies de peixes constituem 

o grupo de animais com o maior número de espécies não nativas registradas na América 

do Sul (Bezerra et al., 2019). 

 Enquanto as espécies de vida livre são frequentemente o foco de estudos sobre 

invasões (Vilà et al., 2021), as espécies parasitas são comumente negligenciadas e 

subamostradas (Poulin, 2017). No entanto, a importância dos parasitas nas invasões 

biológicas tem sido reconhecida recentemente, principalmente devido ao aumento de 

doenças em populações selvagens e humanas (Dunn & Hatcher, 2015), uma vez que as 

invasões biológicas levam a novas interações entre parasitas e hospedeiros (Jenkins et al., 

2015). Nesse sentido, existem vários exemplos de doenças emergentes em populações de 

vida selvagem, tais como: i) o fungo Batrachochytrium dendrobatidis (Longcore, Pessier 

& D. K. Nichols, 1999), que tem causado declínios em espécies de anfíbios em todo o 

mundo, ao longo do último século (Farrer et al., 2011). Nativo do leste da Ásia, sua 

distribuição mundial está alinhada com a expansão do comércio de anfíbios para 

restaurantes (O'Hanlon et al., 2018); ii) o protozoário Ichthyophthirius multifiliis 

(Fouquet, 1876), que misteriosamente invadiu o Lago Titicaca, no Peru, causando a morte 

de aproximadamente 18 milhões de peixes (Wurtsbaugh & Tapia, 1988); iii) o mixozoário 

Myxobolus cerebralis (Hofer, 1903), nativo da Europa, causando altas taxas de 

mortalidade em populações de peixes Oncorhynchus mykiss (Walbum, 1792), na América 

do Norte (Bergensen & Anderson, 1997); iv) o nematoide Anguillicola crassus 

(Kuwahara, Niimi & Itagaki, 1974) Moravec & Taraschewski, 1988, nativo do leste da 

Ásia, tem devastado populações nativas da enguia europeia por várias décadas (Lefebvre 

& Crivelli, 2004). Tem se adaptado a outros hospedeiros invasivos na Europa e atuando 
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como um "cavalo de Troia", encistando-se em acantocéfalos para facilitar a infecção em 

seu hospedeiro-alvo (Emde et al., 2014; Hohenadler et al., 2018a). 

 Espécies invasoras exercem influência substancial no ambiente, na economia e no 

bem-estar humano (Vilà & Hulme, 2017; Pysek et al., 2020), entre outros aspectos, ao 

promoverem a proliferação de doenças (Vilà et al., 2021). Isso destaca o papel crítico dos 

parasitas na saúde pública e na preservação da biodiversidade (Fagre et al., 2021). Na 

atual era de crescente globalização, a probabilidade de novos casos de invasões biológicas 

e, consequentemente, emergência de doenças está aumentando (Jones et al., 2008). As 

invasões biológicas e a propagação de doenças infecciosas são fenômenos que 

compartilham algumas de suas características centrais relacionadas à introdução e 

dispersão dentro de um determinado ecossistema (Mack et al., 2000). No entanto, essas 

ocorrências são inerentemente imprevisíveis, e os riscos associados são exacerbados pela 

escassez de conhecimento taxonômico relacionado aos parasitas envolvidos, seus 

hospedeiros potenciais e suas origens (Roy et al., 2017). Dada a falta de informações 

sobre eventos de invasão de parasitas e a ausência de revisões abrangentes sobre esse 

tema, é de suma importância obter uma compreensão mais profunda dos mecanismos 

subjacentes a essas invasões, rastreando as origens dos patógenos, identificando os fatores 

que facilitam suas invasões, determinando os grupos de hospedeiros e parasitas mais 

frequentemente impactados e identificando as regiões mais frequentemente invadidas. 

 Atualmente, é conhecida a importância crucial de integrar as comunidades 

parasitárias em estudos sobre invasões biológicas (Prenter et al., 2004) e conservação 

(Marcogliese, 2004). Entre os mecanismos conhecidos pelos quais os parasitas podem ser 

introduzidos, estão: i) Spillover, onde uma espécie hospedeira invade um ambiente, e seus 

parasitas podem infectar/invadir espécies hospedeiras nativas, resultando na cointrodução 

do parasita juntamente com sua espécie hospedeira nativa (Daszak, 2000); ii) Spillback, 

quando um organismo de vida livre invade um ambiente e adquire infecções de parasitas 

nativos desse novo ambiente, permitindo que esses parasitas completem seus ciclos de 

vida, aumentando assim a prevalência de infecção na população de hospedeiros nativos 

(Kelly et al., 2009); e iii) Efeito de diluição, onde um organismo invasor adquire parasitas 

nativos da região invadida, semelhante ao spillback, no entanto, os parasitas são incapazes 

de completar seu ciclo de vida ao infectar o novo hospedeiro, diluindo a abundância de 

parasitas presentes na comunidade local (Kopp & Jokela, 2007). 
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1.1 Objetivos 

1.1.1 Objetivo geral 

 Mapear as ocorrências de eventos de invasão de parasitas de peixes, a origem 

destes patógenos, fatores responsáveis pelas invasões e a ecologia dos parasitas e 

hospedeiros envolvidos nestes eventos de invasão. 

1.1.2 Objetivos específicos 

● Identificar estudos que contenham eventos de invasão de parasitas em ecossistemas 

aquáticos continentais; 

● Documentar o maior número possível de eventos de spillback, efeitos de diluição e 

spillover; 

● Mapear as ocorrências de invasão de parasitas de peixes em ecossistemas aquáticos 

continentais no mundo, incluindo os grupos de parasitas e hospedeiros envolvidos 

nestas invasões; 

● Identificar a origem de espécies não nativas e rotas primárias pelas quais foram 

introduzidas; 

● Explorar traços funcionais dos parasitas que potencialmente facilitam sua invasão, 

usando análise de redes; 

● Estimar se a área de invasão de parasitas, no contexto deste estudo, está crescendo 

ou não, em relação a produção científica na área de Ecologia. 

 

2 MATERIAIS E MÉTODOS 

2.1 Busca na literatura 

 A revisão foi realizada por meio de buscas sistemáticas de estudos indexados nas 

bases de dados Clarivate Web of Science (WoS) e Elsevier Scopus, seguindo o protocolo 

PRISMA-EcoEvo (O’Dea et al., 2021), uma extensão do protocolo PRISMA (Page et al., 

2021) para ecologia e biologia evolutiva. O objetivo era incluir todos os estudos que 

relataram eventos de introdução de parasitas de peixes em novos ambientes, 

independentemente do período de tempo. 

A amostragem foi realizada em 22 de junho de 2022, utilizando palavras-chave 

específicas e operadores booleanos, após algumas tentativas piloto. Na WoS, a ferramenta 

de Busca Avançada foi aplicada da seguinte forma: TS = (invas* OR invad* OR introduc* 

OR nonnative* OR nonindigenous OR exotic* OR alien*) AND TS = (parasit* OR 

pathogen* OR spillover* OR spillback* OR “dilution effect”) AND TS = (freshwate* 
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OR lake* OR river* OR aquati* OR wetland* OR floodplain* OR "inland water*" OR 

bog* OR pool* OR "continental water*" OR stream* OR lagoon* OR swamp* OR 

marsh* OR reservoir*). No Scopus, a ferramenta de busca avançada foi aplicada da 

seguinte forma: TITLE-ABS-KEY (invas* OR invad* OR introduc* OR nonnative* OR 

nonindigenous OR exotic* OR alien* AND parasit* OR pathogen* OR spillover* OR 

spillback* OR “dilution effect” AND freshwate* OR lake* OR river* OR aquati* OR 

wetland* OR floodplain* OR "inland water*" OR bog* OR pool* OR "continental 

water*" OR stream* OR lagoon* OR swamp* OR marsh* OR reservoir*). 

Esses termos foram utilizados para procurar especificamente no resumo, título e 

palavras-chave dos documentos. A maioria dos termos foi definida após buscas piloto, 

com a revisão de Poulin (2017) servindo como ponto de partida. Foram realizadas várias 

buscas com os termos individualmente para verificar quantos estudos seriam capturados 

individualmente (APÊNDICE A), além de cinco buscas preliminares para encontrar a 

melhor combinação possível. 

Os estudos incluídos nesta revisão precisavam atender aos seguintes critérios: i) 

conter pelo menos um relato de um parasita realizando spillover ou spillback (incluindo 

efeitos de diluição, que serão chamados de spillback a partir de agora); ii) estar 

relacionados a ecossistemas aquáticos continentais, com peixes como hospedeiros; iii) ser 

um artigo científico, em vez de uma revisão sistemática, checklist, comunicação ou nota; 

iv) o resumo e o título deveriam estar disponíveis em inglês ou português. 

Não foi definido um intervalo de datas específico para a seleção de documentos. 

Isso se deve à ausência de revisões anteriores sobre spillback e/ou spillover. O objetivo é 

coletar o maior número possível de estudos relacionados ao tópico. Estudos foram 

excluídos da revisão se: i) os registros de parasitas não foram identificados até o nível de 

espécie; ii) os hospedeiros estudados eram híbridos; iii) as invasões ocorreram devido a 

causas naturais conhecidas. A extração de dados dos artigos elegíveis para esta revisão 

foi realizada de forma independente, e as variáveis coletadas estão listadas na Tabela 1.
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Tabela 1 – Variáveis extraídas dos artigos elegíveis e suas definições. 

Variáveis extraídas Definição 

Sobre o estudo  

a) ID do artigo. Código numérico sequencial atribuído ao artigo, variando de 1 a n, onde n é o número de artigos. 

b) Periódico. Nome do periódico científico que publicou o estudo. 

c) Ano de publicação. Ano de publicação do artigo. 

d) Metodologia utilizada para identificação. Metodologia de identificação, classificada como: DNA ou Morfometria/Morfologia. 

e) Ambiente de estudo. 
Onde o estudo foi conduzido, se exclusivamente em laboratório, em um rio, lago, riacho, reservatório, estuário 

ou fazenda de peixes. 

f) Experimento. Se experimentos foram conduzidos no estudo. Categorizado como: "sim", "não" ou "sim, exclusivamente". 

g) Fator que induziu a invasão. 
O fator que levou à invasão registrada no estudo. Categorizado como: "aquarismo", "água de lastro", "controle 

biológico", "piscicultura", "pescador", "experimentos" ou "desconhecido ou não mencionado". 

h) Modo de invasão. Modo de invasão, classificado como "spillback" ou "spillover". 

i) Continente invadido. Continente onde ocorreu a invasão. 

j) País invadido. País onde ocorreu a invasão. 

k) Região biogeográfica invadida. Região biogeográfica na qual ocorreu a invasão, classificada de acordo com Wallace (1876). 

l) Se houve invasional meltdown. 
Se o estudo registra a invasão de um parasita em uma espécie hospedeira que não é nativa da região nativa do 

parasita e também é exótica ou invasora na região onde o registro é feito. 

Sobre o parasita Definição 

a) Hospedeiro nativo do parasita. 
Quando possível, o hospedeiro nativo do parasita que invadiu um ambiente específico, seja o único hospedeiro, 

o mais frequente hospedeiro ou o destacado no estudo. 

b) Filo a espécie. Identificação taxonômica do parasita, do filo à espécie. 

c) Região nativa. A localização onde o parasita é nativo, no nível de bacia, país, continente ou região biogeográfica. 

d) Ciclo de vida. Se o ciclo de vida do parasita foi heteróxeno ou monóxeno. 

e) Modo de reprodução. Forma de reprodução, classificada como: "sexual", "assexual", "ambos" ou "não identificado". 

f) Especialização. 

Se o parasita é especialista ou generalista. Inicialmente, a classificação foi baseada na classe do parasita para 

determinar sua natureza especialista ou generalista. Quando possível, a definição foi feita a nível da espécie, 

sendo especialista se registrado infectando mais de uma família de hospedeiros. 

g) Número de ordens hospedeiras infectadas. O número de ordens de hospedeiros nas quais o parasita ocorreu nos registros desta revisão. 

h) Número de famílias hospedeiras infectadas. O número de famílias de hospedeiros nas quais o parasita ocorreu nos registros desta revisão. 
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i) Região nativa ambígua. 

Como acessar a área de ocorrência nativa de parasitas requer esforço significativo, foi verificado se, entre os 

registros da revisão, a área de ocorrência nativa era concordante ou discordante. Aqui, as respostas foram "Sim" 

quando a distribuição foi discordante de um registro para outro, em escala continental, e "Não" quando a 

distribuição foi concordante. Em casos em que apenas um estudo registrou a espécie, a resposta foi "Único", 

indicando que o registro era único na revisão. 

j) Natureza. Onde o parasita se aloja. Classificado como: "endoparasita" ou "ectoparasita". 

k) Tamanho. Quando era unicelular, foi classificado como "microparasita", caso contrário, era um "macroparasita". 

l) Invólucro nuclear. Classificado como "eucariota", "procariota" ou "vírus". 

m) Sítio de infecção. Órgão ou região onde o parasita foi encontrado. 

Sobre o hospedeiro* Definição 

a) Filo a espécie. Identificação taxonômica do hospedeiro infectado, de filo à espécie. 

b) Região nativa. A região nativa do hospedeiro infectado no estudo. 

c)  Região nativa do hospedeiro original do 

parasita. 
A região nativa do hospedeiro original do parasita registrado no estudo. 

d) Comportamento alimentar. Hábito alimentar, classificado como "carnívoro", "herbívoro", "detritívoro" ou "onívoro". 

e) Esepcialização. Se o hospedeiro invadido é especialista ou generalista em seu hábito alimentar. 

f) Nível trófico. 
Nível(éis) trófico(s) que o hospedeiro é capaz de ocupar, classificado como "consumidor primário", 

"consumidor secundário" ou "decompositor". Combinações entre essas três categorias são possíveis. 

g) Migrador. Se o hospedeiro é migratório ou não. 

h) Hábito de schoaling ou schooling. Se o comportamento de schoaling ou schooling está presente no hospedeiro ou não. 

i) Tamanho médio. O tamanho médio da espécie do hospedeiro. 

*:  Todas as infoemações sobre os hospedeiros foram obtidas doFishBase (Froese & Pauly, 2023) e Eschmeyer’s Catalog of Fishes (2023).  
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 Nesta revisão, espécies não nativas foram definidas como aquelas registradas 

ocorrendo fora de sua distribuição geográfica natural conhecida (ver a definição em Falk-

Petersen et al., 2006), utilizando dados disponíveis de Tedesco et al. (2017), o site 

FishBase (Froese & Pauly, 2023) e o Eschmeyer’s Catalog of Fishes (2023). 

Adicionalmente, eventos de spillover (Daszak, 2000) serão considerados como todos 

aqueles nos quais um parasita, cointroduzido ou não com um hospedeiro típico de sua 

distribuição nativa, infecta um hospedeiro na região introduzida, considerando que o 

hospedeiro não ocorre na distribuição nativa do parasita. Eventos de spillback (Kelly et 

al., 2009) incluirão todos aqueles nos quais um parasita em sua área nativa infecta um 

hospedeiro introduzido, mesmo que não possa completar seu ciclo de vida neste 

hospedeiro. Em outras palavras, eventos de efeito de diluição (Kopp & Jokela, 2007) 

também serão considerados nesta categoria. 

 A definição de generalista ou especialista é complexa, então esse traço funcional 

para parasitas foi definido com base em estudos sobre cada espécie e no que se sabe sobre 

suas identidades taxonômicas, razão pela qual não foi possível identificar a natureza 

generalista ou especialista conhecida de algumas espécies de parasitas. 

 Após eliminar todas as duplicatas entre as bases de dados, os estudos foram 

selecionados com base na leitura de seus títulos e resumos, usando os critérios de 

elegibilidade estabelecidos. Os estudos que atenderam a esses critérios foram submetidos 

a leitura do texto completo para verificar se abordavam o tema desta revisão, incluindo 

pelo menos um registro de invasão de parasitas. 

 

2.2 Análise dos dados 

Para analisar a tendência de crescimento das publicações científicas sobre o tema 

ao longo do tempo, foram realizadas regressões no número de estudos encontrados de 

1974 a 2021, controladas pela produção científica total nos campos de ecologia e 

evolução (ou os campos mais relacionados dentro da biologia, devido às limitações de 

filtragem nos bancos de dados de pesquisa) indexados em cada um dos bancos de dados 

utilizados.  

Análises exploratórias de dados foram conduzidas usando gráficos de frequência 

para identificar locais com maior esforço amostral, maior número de eventos de invasão 

e os fatores mais comuns que facilitam as invasões em cada um desses locais. Para ilustrar 

as invasões, um mapa mundial com gráficos de pizza foi criado, mostrando as frequências 

e proporções de eventos de spillback e spillover registrados em todo o mundo. 
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 Análises de rede foram empregadas para entender as associações entre parasitas e 

hospedeiros e para entender sua estrutura. A estrutura das redes bipartidas foi analisada 

construindo uma rede de interações entre espécies de parasitas e hospedeiros e interações 

entre seus filos e ordens, respectivamente. A conectância da rede, conexões por espécie, 

compartimentos, modularidade e métrica de aninhamento com base em sobreposição e 

preenchimento decrescente (NODF), que varia de 0 a 100, foram calculados para cada 

uma das redes bipartidas de hospedeiros-parasitas. Outra rede bipartida foi criada para 

entender de onde são nativos os parasitas que invadiram um ambiente específico. 

Gráficos de frequência de publicações por continentes foram gerados para 

identificar quais continentes tiveram o maior número de registros de spillback e spillover, 

bem como os fatores associados a esses eventos de invasão. 

Todas as análises neste estudo foram realizadas usando o software R, versão 4.2.3 

(R Core Team, 2023), e os gráficos foram construídos usando ggplot2 (Wickham, 2016). 

 

3 RESULTADOS 

 Foram encontrados 16.121 estudos, dos quais 9.254 foram mantidos após a 

remoção de duplicatas, seleção apenas de artigos científicos (excluindo revisões, listas de 

verificação, comunicações, notas e comentários) e a exclusão de estudos que não tinham 

versões de seus resumos e títulos em português ou inglês. Por meio de inspeção dos 

resumos e títulos, 707 documentos permaneceram para leitura do texto completo. Dentre 

esses, 474 foram eliminados com base em seu conteúdo, resultando em 233 estudos que 

documentaram 834 registros de invasão. O número de estudos capturados em cada uma 

das bases de dados de pesquisa, bem como o processo de eliminação de artigos 

inelegíveis, é ilustrado na Figura 1. Os critérios de eliminação estão descritos na 

metodologia. 
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Figura 1 – Fluxograma segundo o protocolo PRISMA, ilustrando o processo de seleção 

dos estudos eleitos para revisão. 

 Os artigos eleitos para a revisão foram publicados entre 1974 e 2021, com 

aproximadamente metade dos estudos (49,79%) publicados nos últimos 10 anos e 25% 

nos últimos 5 anos (Figura 2).  

 

Figura 2 – Número de artigos publicados por ano. 
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No total 116 revistas científicas publicaram registros de invasões por parasitas. 

As revistas com o maior número de publicações são "Diseases of Aquatic Organisms", 

"Journal of Aquatic Animal Health", "Journal of Parasitology" e "Parasitology Research", 

cada uma com 10 publicações. Entre os estudos elegíveis para esta revisão, 25 foram 

conduzidos exclusivamente em laboratório, enquanto outros 28 envolveram pesquisa de 

campo e experimentos. 

Embora haja aumento no número de publicações ao longo do tempo, não há uma 

tendência de acréscimo ou decréscimo no número de estudos, quando controlado pela 

produção científica nos campos biológicos, conforme indicado pelo número de estudos 

indexados nos bancos de dados usados nesta revisão (Figura 3). 

 

Figura 3 - Relationship between the number of publications in parasite invasions, 

controlled by scientific production in related areas of biology, indexed in the search 

databases used in this review. Simple linear regression (a) and local regression (b) were 

performed, following Cleveland et al. (1992) for local regression. 

Ao todo, 262 espécies de peixes (nativas e invasivas) e 187 espécies de parasitas 

foram registradas, das quais 121 parasitas foram registrados apenas uma vez. As famílias 

de parasitas mais frequentes foram Anguillicolidae (Nematoda, n = 115), 

Bothriocephalidae (Platyhelminthes, n = 86) e Lernaeidae (Arthropoda, n = 58). Os filos 

mais frequentemente registrados foram Platyhelminthes (n = 337), seguidos por 

Nematoda (n = 210) e Arthropoda (n = 114). Entre os hospedeiros mais registrados estão 

espécies das famílias Gobiidae (n = 100), Salmonidae (n = 94) e Anguillidae (n = 87). 

Suas proporções estão ilustradas na Figura 4. No total, houve 300 registros de spillback e 

534 de spillover, dos quais 82 foram invasional meltdowns. Platelmintos foram os mais 

frequentemente registrados em ambos os eventos de spillback e spillover, seguidos por 

Nematoda. No entanto, acantocéfalos foram mais frequentemente encontrados em 
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spillback do que em eventos de spillover, enquanto artrópodes foram mais 

frequentemente encontrados em spillover do que em eventos de spillback (Figura 4). 

 

Figura 4 - Percentual de ordens de hospedeiros de peixes e filos de parasitas invasivos, 

preenchido pela proporção de spillback e spillover. 

 Os registros de invasão foram separados por "local de infecção", "estilo de vida 

do parasita" e "ciclo de vida do parasita", indicando uma frequência mais alta de eventos 

de spillover em todos os casos em que a classificação do parasita foi possível. A maioria 

dos parasitas registrados neste estudo são endoparasitas (68,94%), generalistas (53,24%) 

e têm um ciclo de vida heteróxeno (68,47%) (Figura 5). As proporções de características 

funcionais em hospedeiros e outros dados de contagem sobre todos os resultados podem 

ser encontradas no Material Suplementar 2 (APÊNDICE B). 
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Figura 5 - Gráfico de barras dividido em três características funcionais distintas 

relacionadas a parasitas: local de infecção (ectoparasita ou endoparasita), estilo de vida 

(generalista, especialista ou não identificado) e ciclo de vida (heteróxeno ou monóxeno). 

A soma dos percentuais para cada uma dessas categorias é 100%, e ela é preenchida 

proporcionalmente aos eventos de spillback e spillover para cada opção dentro de cada 

categoria. Ao lado do gráfico de barras, redes de interação de espécies de parasitas e 

hospedeiros são ilustradas, para spillback e spillover, em que os nós são divididos por 

forma e cor: quadrados verdes representam hospedeiros e círculos azuis representam 

parasitas. A cor das conexões entre os nós indica a natureza do parasita dentro da 

categoria na qual a rede está localizada. A cor laranja será sempre a cor da primeira opção 

dentro da categoria, preto será a cor da segunda opção, e azul será a cor da terceira opção, 

se aplicável. 
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Os grupos mais frequentemente registrados de patógenos são Platyhelminthes, 

Nematoda e Arthropoda, e as três espécies mais frequentes também pertencem a esses 

grupos (Figura 6). Juntas, elas representam cerca de 30% de todas as 187 espécies de 

parasitas contidas nos registros desta revisão. Nos parágrafos abaixo, há alguns pontos 

relevantes sobre essas três principais espécies: Anguillicola crassus Kuwahara, Niimi & 

Itagaki, 1974, Schyzocotyle acheilognathi (Yamaguti, 1934) Brabec, Waeschenbach, 

Scholz, Lottlewood & Kuchta, e Lernaea cyprinacea Linnaeus, 1758. 

   

Figura 6 – As três espécies invasoras mais registradas, da esquerda para a direita: o 

swimbladder nematode, A. crassus (Kennedy, 2009), o asian fish tapeworm, S. 

acheilognathi (Palermo et al., 2021), e o anchor worm, L. cryprinacea (Benson, 2023). 

Ao visualizar a frequência de invasões por país, é evidente que a maioria dos 

registros ocorreu na Europa e na América do Norte, onde há um maior número de estudos 

e, consequentemente, maior frequência de registros de invasão (Figura 7).
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Figura 7 - Mapa do mundo mostrando a proporção de eventos de spillback e spillover em cada país e a quantidade de eventos de invasão. Cada 

círculo foi preenchido pela proporção de spillback e spillover a partir dos registros totais, enquanto o tamanho varia com base na quantidade de 

eventos de invasão registrados. Países sem gráficos indicam que nenhum estudo foi incluído nesta revisão para aquela região.
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Considerando os resultados obtidos nesta revisão, foi possível observar quantos 

parasitas foram registrados em mais de uma ordem ou família de hospedeiros e se foram 

considerados generalistas ou especialistas nesta revisão (Figura 8). Uma projeção de rede 

unipartida foi construída, ilustrando a ordem de espécies de hospedeiros que estão 

conectadas entre si por alguma espécie comum de parasita (Figura 9).  

 

Figura 8 - Parasitas identificados como especialistas ou generalistas nesta revisão, 

coloridos pelo número de ordens ou famílias nas quais foram registrados. a) Número de 

ordens infectadas, contabilizando parasitas registrados apenas uma vez; b) Número de 

famílias infectadas, contabilizando parasitas registrados apenas uma vez; c) Número de 

ordens infectadas, removendo todos os parasitas que ocorreram apenas uma vez ou em 

apenas um artigo nesta revisão; d) Número de famílias infectadas, removendo todos os 

parasitas que ocorreram apenas uma vez ou em apenas um artigo nesta revisão. 
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Figura 9 - Projeção de rede unipartida de espécies de hospedeiros que estão conectadas 

entre si por espécies de parasitas em comum. Cada nó representa uma espécie de 

hospedeiro, colorida de acordo com sua ordem. A rede à esquerda mostra conexões de 

spillover, e a rede à direita mostra conexões de spillback. As cores em ambas as redes 

correspondem às mesmas ordens de hospedeiros, permitindo comparação entre as duas 

redes. 

O principal fator associado tanto ao spillback quanto ao spillover foi a 

piscicultura; no entanto, muitos estudos não especificaram como o parasita invadiu o 

ambiente, ou essa informação é desconhecida (Figura 10). As formas de invasão foram 

semelhantes para spillback e spillover, com a piscicultura sendo a principal via. Para 

spillback, o segundo fator mais comum foi o aquarismo (n = 31), seguido por água de 

lastro (n = 21). Para spillover, também foi o aquarismo (n = 45), mas seguido pelo controle 

biológico (n = 36). Um número significativo de estudos não relatou a rota de invasão ou 

é desconhecida, representando 25,47% de todos os registros de spillover e 40,40% de 

todos os registros de spillback. 

 

Figura 10 - Formas de invasão de parasitas de peixes de água doce, por spillback e 

spillover. 

 Ao analisar as principais vias de invasão por continente, é possível observar que 

continentes com maior esforço de amostragem também tiveram maior diversidade de vias 

de invasão e quantidade de registros de invasão (Figura 11). A principal via de invasão 

nos continentes também é composta por pisciculturas, e há também uma proporção 
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significativa de registros nos quais a rota de invasão é desconhecida ou não foi 

mencionada pelos autores dos estudos em todos os continentes. 

 

Figura 11 - Formas de invasão de parasitas de peixes de água doce, por continente. 

 Eventos de spillover são mais frequentes do que eventos de spillback em todos os 

continentes, exceto na Europa (Figura 12). No entanto, esses resultados devem ser 

interpretados com cautela, pois a Figura 7 mostra que há um esforço de amostragem 

diferencial entre os continentes. Portanto, os padrões observados podem refletir um viés 

na coleta de dados, em vez da verdadeira distribuição de eventos de invasão.  
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Figura 12 - Frequência de eventos de spillback e spillover por continente. Estudos 

conduzidos exclusivamente em laboratórios e exclusivamente experimentais não foram 

considerados. 

 Duas redes bipartidas ilustram as interações entre espécies de parasitas e 

hospedeiros, bem como seus filos e ordens, respectivamente (Figura 13). A rede de 

espécies (à esquerda) possui valores métricos de rede diferentes em comparação com a 

rede que usa o nível taxonômico mais alto possível (à direita) para parasitas e hospedeiros, 

apesar de ter uma estrutura semelhante. A rede à esquerda, composta por conexões entre 

cada espécie de parasita e hospedeiro, possui uma conectância de 01,20%; 1,31 conexões 

por espécie; 17 compartimentos (devido a várias conexões únicas); 0,6970 modularidade; 

e 7,7707 NODF. A rede à direita, composta por conexões nos níveis taxonômicos mais 

altos possíveis, que ainda diferenciam os organismos entre grupos, possui uma 

conectância de 26,38%; 2,30 conexões por nó; apenas 1 compartimento; 0,2507 

modularidade; e 61,7144 NODF. Apesar de visualmente semelhantes, a rede de espécies 

é pouco aninhada, provavelmente devido aos seus vários compartimentos, enquanto a 

outra rede possui apenas um compartimento, mas seu aninhamento é de 61,71, tornando-

a moderadamente aninhada.  
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Figura 13 - Redes de interação. À esquerda, a rede é construída com hospedeiros e 

parasitas conectados no nível de espécie; à direita, a conexão é ilustrada a nível de filo 

para parasitas e ordem para hospedeiros (esses sendo os mais altos níveis taxonômicos 

nos quais os indivíduos ainda poderiam ser separados em mais de uma categoria). 

 A maioria dos parasitas envolvidos em spillover é de origem asiática, e eles 

invadiram a Europa e a América do Norte em grande extensão, sem correção para o 

esforço de amostragem (Figura 14). A Europa parece ser o segundo continente com o 

maior número de registros de parasitas nativos envolvidos em spillover. Invasões 

intercontinentais foram consideradas. 

 

 

 

Figura 14 - Rede bipartida de interações, ilustrando o continente nativo do parasita que 

se envolveu em spillover (lado direito) e o continente invadido (lado esquerdo). Invasões 

intercontinentais foram consideradas, então é possível que um parasita nativo de um 

continente invada o mesmo continente. 
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4 DISCUSSÃO 

Apesar do aumento na pesquisa científica sobre spillback e spillover ao longo do 

tempo, ainda há poucas pesquisas e elas não estão aumentando, nas invasões de parasitas 

em ecossistemas aquáticos de água doce. Isso sugere que este importante campo científico 

ainda tem espaço para crescer. Timi e Poulin (2020) sugerem em sua revisão que a 

negligência de parasitas em sistemas naturais tem consequências para a interpretação de 

padrões ecológicos. Kuris et al. (2008) sugerem que, apesar do equívoco de que os 

parasitas representam uma fração ínfima da biomassa de uma comunidade, esses 

organismos podem corresponder a uma biomassa total maior do que a de predadores de 

topo em suas comunidades. Estudos ecológicos da comunidade de parasitas em 

ecossistemas são desafiadores e exigem o envolvimento de profissionais qualificados, 

mas isso ainda não justifica negligenciar parasitas em estudos de biodiversidade. 

A maioria das introduções de parasitas está associada piscicultura, seguido 

principalmente por água de lastro e aquarismo na maioria dos continentes. As doenças 

emergentes desempenham um papel significativo no contexto das invasões biológicas, 

enfatizando a importância do conceito de "One Health", que reconhece a saúde humana, 

animal e ambiental como um sistema global de saúde integrado (Zinsstag, 2012). Os 

ecossistemas estão interconectados, e a compreensão da biodiversidade da vida selvagem, 

incluindo vírus, é crucial para mitigar o surgimento de patógenos, impactando a saúde 

pública, uma vez que a maioria das zoonoses emergentes tem origem em populações 

selvagens (Jones et al., 2008). No Antropoceno (Crutzen & Stoermer, 2000; Lewis & 

Maslin, 2015), as atividades humanas alteraram profundamente a biodiversidade global 

(Rahel, 2002), aumentando exponencialmente a incidência de invasões biológicas 

(Laginhas et al., 2023; Seebens et al., 2017), e facilitando consequentemente o surgimento 

de doenças (Brooks et al., 2019). À medida que os impactos humanos continuam a 

aumentar, patógenos são translocados globalmente, principalmente por meio do comércio 

de animais, o que traz múltiplos benefícios financeiros (Gippet & Bertelsmeier, 2021), ao 

mesmo tempo que representa riscos para a saúde da vida selvagem e humana (Dunn et 

al., 2012; Dunn & Hatcher, 2015; Kim et al., 2020).  

Ambientes aquáticos são muito mais suscetíveis a eventos de invasão em comparação 

com ambientes terrestres (Gherardi et al., 2008), e ecossistemas de água doce estão 

constantemente ameaçados por espécies invasoras em todo o mundo (Strayer, 2010). Essa 

vulnerabilidade sugere uma frequência maior de eventos de spillover e spillback em 

ambientes aquáticos. Os principais ambientes aquáticos continentais associados a 
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invasões de parasitas são rios e lagos, em parte devido ao maior esforço de amostragem 

nesses sistemas. Esses sistemas estão diretamente ou indiretamente ligados à fauna 

terrestre, incluindo humanos, o que aumenta o potencial para o surgimento de doenças. 

Há um exemplo em que a ocorrência de invasão meltdown e spillback preocupa com o 

surgimento da malária em populações humanas, decorrente da invasão de um caramujo 

norte-americano e de uma planta sul-americana no Lago Kariba, Zimbábue, África 

(Carolus et al., 2019, e Schols et al., 2021). Com essas considerações, eventos de spillover 

e, especialmente, spillback devem ser mais fortemente e frequentemente considerados em 

pesquisas sobre biodiversidade, conservação, evolução e saúde. 

 

4.1 Os grupos dominantes de parasitas 

O Nematoda A. crassus (Figura 6) é nativo da Ásia Oriental (Kuwahara et al., 

1974), infecta a enguia japonesa Anguilla japonica Schrank (1798), alojando-se na bexiga 

natatória (Kuwahara et al., 1974). Esse parasita foi translocado juntamente com seu 

hospedeiro nativo para a Europa (Koops & Hartmann, 1989), onde foi detectado pela 

primeira vez em 1982 (Neumann, 1985). Atualmente, é considerado um dos parasitas 

mais prejudiciais para as enguias europeias, que estão criticamente ameaçadas de acordo 

com a IUCN (Pike et al., 2020). Esse helminto é considerado um invasor global 

excepcional, principalmente devido à sua baixa especificidade para hospedeiros 

intermediários (Kennedy, 2007). Emde et al. (2014) observaram que algumas larvas de 

A. crassus são capazes de se encapsular dentro do Acanthocephala Pomphorhynchus 

laevis Zoega (1776), encontrado nos intestinos da espécie de peixe Neogobius 

melanostomus Pallas (1814), um dos invasores mais eficientes na Europa (Roche et al., 

2013). Com a abertura do Canal Danúbio-Meno na década de 1990, a invasão desse peixe 

e seu parasita nativo, P. laevis, ocorreu (Roche et al., 2013; Hohenadler et al., 2018b). O 

peixe hospedeiro, N. melanostomus, tornou-se um novo hospedeiro intermediário para o 

Nematoda A. crassus, que, ao infectar P. laevis, o parasita nativo do peixe, foi capaz de 

evadir mais facilmente o sistema imunológico de Neogobius e atingir seu hospedeiro-

definitivo, a enguia europeia, de forma mais eficiente, marcando o primeiro evento 

detectado de meltdown de invasão em parasitas (Hohenadler et al., 2018a). Para uma 

revisão detalhada da biologia, distribuição e outros aspectos ecológicos relevantes de A. 

crassus, consulte Kennedy (2022). 

O platelminto S. acheilognathi (Figura 6) também é indígena da Ásia Oriental 

(Choundhury & Cole, 2012) e foi descrito pela primeira vez no Lago Ogura, Japão, como 
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Bothriocephalus acheilognathi (Yamaguti, 1934). Ele tem um ciclo de vida heteróxeno 

com apenas um hospedeiro intermediário, uma característica incomum para um Cestoda 

(Hansen et al., 2007). A dispersão inicial dessa espécie ocorreu por meio da importação 

das espécies de peixes Cyprinus carpio Linnaeus, 1758, e Ctenopharyngodon idella 

Valenciennes, 1844, principalmente para o controle biológico do crescimento de 

vegetação aquática (Choundhury & Cole, 2012), o que explica a alta proporção dessa 

categoria de invasão representada nas Figuras 10 e 11. A espécie de parasita S. 

acheilognathi é reconhecida como o invasor mais bem-sucedido de ambientes de água 

doce globalmente (Kuchta et al., 2018), encontrada em todos os continentes (exceto 

Antártica) com registros de ocorrência em pelo menos 312 espécies de peixes (Kuchta et 

al., 2018), indicando sua especificidade extremamente baixa (Scholz et al., 2012). A 

maioria dos registros é originária da América do Norte, seguida pela Oceania. 

Curiosamente, não há registros da Ásia. No entanto, Kuchta et al. (2018) relatam que o 

maior número de registros é da América do Norte, seguido por Ásia e Europa. Para uma 

revisão completa e detalhada desta espécie de parasita, consulte Kuchta et al. (2018). 

Lernaea Linnaeus (1758) é um gênero de copépodes parasitas, com 

aproximadamente 80 espécies descritas (Walter & Boxshall, 2019), e a espécie L. 

cyprinacea (Figura 6) exibe alta plasticidade morfológica (Moreno et al., 1986). Essa 

espécie é a mais conhecida do gênero e foi introduzida em todos os continentes (exceto 

Antártica, Waicheim et al., 2019). Sua rota de invasão na maioria dos continentes não é 

bem conhecida, mas sua introdução na América do Sul ocorreu no século 20 por meio de 

cyprinídeos importados (Piasecki et al., 2004). Atualmente, infecta pouco mais de 40 

espécies nativas e introduzidas neste continente (Waicheim et al., 2019). Essa espécie é 

de importância comercial, pois pode causar danos significativos a pisciculturas e também 

representa riscos para a vida selvagem (Gervasoni et al., 2018). 

 

4.2 Ciclos de vida e especialização associados à invasão 

 Não há um padrão observado capaz de determinar a invasão de um parasita em 

um novo ambiente, principalmente porque "parasita" se refere a diferentes filos de 

animais, e não é possível criar uma generalização para uma diversidade tão ampla. No 

entanto, quase 70% dos parasitas registrados neste estudo têm ciclo de vida heteróxeno, 

o que significa que eles requerem mais de um hospedeiro para completar seu ciclo de 

vida, e a maioria deles são generalistas 



32 

 

 
 

 À primeira vista, é contraintuitivo que a maioria dos parasitas envolvidos em 

eventos de invasão sejam heteróxeno, considerando que parasitas com ciclo de vida 

heteróxeno correm mais riscos quando comparados àqueles com ciclo de vida monóxeno, 

pois têm uma probabilidade maior de morrer antes de atingir seu hospedeiro definitivo 

(Benesh et al., 2021a). No entanto, várias estratégias foram selecionadas durante a 

evolução desses organismos, permitindo que parasitas com ciclos de vida heteróxeno 

maximizem suas chances de atingir seu hospedeiro definitivo. Essas estratégias incluem 

baixa especificidade em estágios larvais (Benesh et al., 2021b), manipulação do 

comportamento do hospedeiro para aumentar a transmissão (Cézilly et al., 2010) ou até 

mesmo mudança de sua própria morfologia para facilitar a infecção (Hammerschmidt & 

Kutz, 2005). Portanto, mesmo que o risco de comprometer seu sucesso reprodutivo pareça 

maior, ainda existem características associadas aos ciclos de vida heteróxeno que 

aumentam sua capacidade de infectar hospedeiros (Benesh et al., 2021a). 

 Dentro dos grupos de parasitas registrados com mais frequência, há maiores 

frequências de indivíduos que se enquadram em diferentes categorias funcionais (local de 

infecção, especialização e ciclo de vida). Discutir esses grupos torna-se complicado, então 

é mais viável focar nos grupos observados em menor frequência, Acanthocephala e 

Arthropoda, uma vez que são funcionalmente homogêneos e mostram proporções 

inversas de eventos de spillback e spillover. No entanto, a prevalência de espécies 

parasitas generalistas em eventos de spillback e spillover está alinhada com o conceito de 

Homogeneização Biótica (McKinney & Lockwood, 1999). Este conceito descreve o 

aumento da similaridade das comunidades ao longo do tempo, à medida que os 

generalistas se tornam mais comuns às custas dos especialistas devido às invasões 

biológicas. 

Os acantocéfalos foram registrados com mais frequência em eventos de spillback 

do que em eventos de spillover. Esses organismos são endoparasitas obrigatórios capazes 

de infectar todas as classes de vertebrados e estão presentes em todos os continentes 

(Kennedy, 2006), apesar de sua baixa diversidade de espécies (Santos et al., 2013). 

Parasitas com ciclo de vida heteróxeno geralmente têm hospedeiros maiores como seus 

hospedeiros-alvo, onde deixam de alocar energia para a transmissão e investem na 

reprodução, pois a probabilidade de hospedeiros maiores serem predados é baixa (Benesh 

et al., 2021b; Lafferty & Kuris, 2002). Geralmente, eles infectam primeiro hospedeiros 

menores (Benesh et al., 2021a; Benesh et al., 2014) que são mais abundantes (Cohen et 
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al., 2003; Hatton et al., 2019), pois animais menores e mais abundantes têm uma maior 

chance de encontrar propágulos de parasitas. 

Consistentemente, hospedeiros generalistas, que são carnívoros ou onívoros, 

como a maioria registrada neste estudo, tendem a ter uma dieta diversificada, aumentando 

a possibilidade de rotas de transmissão de parasitas (Chen et al., 2008; Park, 2019). 

Assim, quando um hospedeiro generalista invade um novo ambiente, pode se tornar um 

hospedeiro intermediário para um acantocéfalo ou até mesmo um hospedeiro definitivo 

se se tornar um predador de topo no novo ambiente, facilitando assim eventos de spillback 

com mais frequência quando em contato com as comunidades nativas de parasitas. 

Seguindo esse raciocínio, é provável que eventos de spillover não sejam tão favorecidos 

por parasitas com ciclos de vida envolvendo mais de dois hospedeiros, como observado 

em alguns Acanthocephala, uma vez que estão menos presentes em redes de interação e 

em termos de frequência de invasão. Isso faria sentido, pois o parasita S. acheilognathi é 

uma exceção entre os Cestoda, com um único hospedeiro intermediário em seu ciclo de 

vida (Hansen et al., 2007), e ainda assim é um dos parasitas que mais frequentemente 

invade novos ambientes (Kuchta et al., 2018). 

Os artrópodes nesta revisão foram exclusivamente representados por crustáceos, 

com a maioria pertencente à ordem Copepoda. A maioria dos parasitas deste grupo possui 

ciclo de vida monóxeno e é ectoparasita (Boxshall, 2005). Ambas essas características 

foram relativamente raras quando consideramos todos os registros de todos os parasitas, 

mas os copépodes registrados mostraram uma presença significativa dessas 

características: 100% das ocorrências foram classificadas como ectoparasitas monóxeno, 

e 88,79% foram classificadas como generalistas. 

Em Goedknegt et al. (2016), uma revisão de ambientes marinhos, Copepoda foi o 

segundo macroparasita mais prevalente envolvido em spillover, seguido por 

monogenóides, o que é intrigante, uma vez que os monogenóides geralmente são 

considerados especialistas (Whittington et al., 2000), e, portanto, não se espera que sejam 

invasores promissores. Uma possível razão pela qual esses copépodes são tão 

frequentemente relatados é sua importância comercial, pois podem causar doenças e altas 

taxas de mortalidade, especialmente em peixes juvenis e larvas (Demopoulos & Sikkel, 

2015; Crafford et al., 2014). É natural, portanto, que haja numerosos estudos focados 

nesses organismos. No entanto, sugere-se que o motivo principal da maior prevalência 

desse grupo em eventos de spillover é que esses parasitas são generalistas e têm um ciclo 

de vida monóxeno, não dependendo da presença de múltiplos hospedeiros para completar 
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seu ciclo de vida (Elsner et al., 2011), potencialmente permitindo uma maior ocorrência 

de eventos de invasão. No entanto, isso não explica a baixa ocorrência de eventos de 

spillback, mesmo que essas características também favoreçam a infecção em hospedeiros 

exóticos, embora com uma preferência por seus hospedeiros nativos (Ŝimková et al., 

2006), portanto esse fenômeno pode simplesmente derivar da negligência de eventos de 

spillback (Kelly et al., 2009). A influência do ambiente externo nos hospedeiros, como 

temperatura e outras variáveis ambientais, parece ser significativa em ectoparasitas 

(Gilbert & Avenant-Oldewage, 2017; Costa et al., 2023), mas infelizmente, informações 

abióticas precisas de cada ponto de invasão não podem ser acessadas com os dados desta 

revisão. 

Aparentemente, o sucesso da colonização de um parasita em um novo hospedeiro 

está condicionado às semelhanças bióticas e abióticas entre as comunidades nativas e 

invadidas. Maior congruência entre as duas comunidades aprimora a viabilidade da 

invasão (Malcicka et al., 2015). Nesse contexto, a introdução simultânea de um parasita 

com seu hospedeiro nativo pode desempenhar um papel crucial durante a dinâmica de 

invasão. A população de hospedeiros nativos pode funcionar como um reservatório, 

disseminando propágulos do parasita até encontrarem outro hospedeiro adequado no novo 

ambiente (Sokurenko et al., 2006; Hoberg, 2010). Sugere-se que a composição das 

espécies de hospedeiros seja de importância primordial para facilitar a invasão do parasita 

no novo ambiente/hospedeiro (Santa et al., 2021). 

Em nossa revisão, torna-se evidente que existem aglomerados de espécies de 

parasitas com base em suas características funcionais (local de infecção, especialização e 

ciclo de vida) em eventos de spillback e spillover, formando uma rede heterogênea. Isso 

sugere que as características funcionais podem exercer uma influência maior na estrutura 

da comunidade em comparação com os táxons de hospedeiros. Ademais, a pressão de 

propágulos parece ser crucial para manter as populações de parasitas no ambiente 

invadido, capaz de superar os efeitos fundadores (Lockwood et al., 2005). O comércio 

contínuo de espécies exóticas e invasivas representa, assim, um caminho contínuo para a 

introdução de propágulos em comunidades invadidas, facilitando a invasão. Isso pode 

explicar a maior incidência de eventos de spillback e spillover associados à piscicultura 

e aquarismo em todos os continentes. É concebível que, além do esforço de amostragem, 

a superação contínua dos efeitos fundadores devido à pressão constante de propágulos, 

potencialmente iniciada pela piscicultura, seja responsável pela maior prevalência de 
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eventos de spillover associados a essa rota de invasão, em comparação com eventos de 

spillback. 

 

4.3 Por que há mais eventos de spillover que de spillback? 

 Quando uma espécie é introduzida em um novo ambiente, ela deve superar várias 

barreiras relacionadas à sua introdução, estabelecimento e dispersão antes de ser 

considerada invasiva (Kolar & Lodge, 2001). Espera-se que essas barreiras também se 

apliquem a parasitas. As barreiras são descritas da seguinte forma: i) parasitas nativos da 

espécie hospedeira introduzida são geralmente perdidos antes ou durante a translocação 

do hospedeiro (Enemy Release) (Blakeslee et al., 2013; Goedknegt et al., 2016); ii) 

parasitas e/ou hospedeiros infectados podem morrer durante a translocação, impedindo a 

chegada do parasita à comunidade invadida. Organismos introduzidos para fins 

comerciais, como a piscicultura, muitas vezes são tratados com medicamentos anti-

parasitários (Vignon et al., 2009) antes de serem transportados para um novo ambiente. 

No entanto, frequentemente apenas indivíduos aparentemente saudáveis são selecionados 

para o transporte, o que pode reduzir a probabilidade de translocação de hospedeiros 

infectados (Colautti et al., 2004); e iii) mesmo que um hospedeiro infectado seja 

transportado para um novo ambiente, ainda há a chance de que o parasita não encontre 

um hospedeiro adequado para completar seu ciclo de vida (Blakeslee et al., 2013) ou pode 

ser prejudicado pelas condições ambientais ou predadores no novo ambiente (Hatcher et 

al., 2012; Vignon et al., 2009). No final, a disseminação de propágulos de parasitas após 

chegarem a um novo ambiente pode ser relativamente baixa, resultando em densidade 

insuficiente para estabelecer o parasita na comunidade (Torchin et al., 2002; Hatcher et 

al., 2012). 

A translocação inicial de um organismo reduz a variabilidade genética, o que pode 

ser crucial para o sucesso da invasão (Roman & Darling, 2007), porque a redução da 

diversidade genética diminui as chances de adaptação a condições novas e adversas 

(Barrett & Schluter, 2008). Isso significa que, para ocorrer uma invasão, a população 

invasiva deve demonstrar alta plasticidade fenotípica (Yeh & Price, 2004; Lucek et al., 

2014) ou conter variabilidade genética suficiente para se adaptar (Facon et al., 2006). No 

entanto, se a invasão ocorrer repetidamente, isso pode diluir o efeito fundador, trazendo 

diversidade genética contínua para a população invasiva (Rius et al., 2014). Isso pode ser 

o caso com as pisciculturas, que representam a rota mais comum de introdução de 

parasitas em todos os continentes. Em relação aos parasitas, a baixa diversidade genética 
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nem sempre parece influenciar sua capacidade de realizar spillover (Goedknegt et al., 

2016). Por exemplo, A. crassus apresentava baixa diversidade genética após realizar 

spillover para enguias europeias nativas (Wielgoss et al., 2008) e é atualmente uma 

espécie amplamente dispersa e ecologicamente preocupante. Durante as fases iniciais de 

introdução, espera-se que parasitas generalistas sejam selecionados porque podem tolerar 

uma gama mais ampla de variabilidade ambiental e podem explorar diferentes recursos. 

Em contraste, para um parasita nativo infectar um hospedeiro invasor, ele 

simplesmente precisa encontrar o hospedeiro e superar barreiras imunológicas (Combes, 

2001). Existem consideravelmente menos barreiras em comparação com eventos de 

spillover. Na realidade, é provável que um hospedeiro invasor acumule um número 

crescente de parasitas nativos ao longo do tempo (Colautti et al., 2004), o que pode 

aumentar os níveis de infecção dentro da comunidade nativa (Kelly et al., 2009; Poulin et 

al., 2011) ou atuar como uma armadilha para os parasitas, diluindo assim sua prevalência 

de infecção (Telfer & Brown, 2012). Em sua revisão, Kelly et al. (2009) descobriram que 

70% dos hospedeiros invasores adquirem mais de três parasitas nativos, com 21% 

adquirindo mais de dez, a maioria dos quais são parasitas generalistas. Da mesma forma, 

Goedknegt et al. (2016) descobriram que hospedeiros invasores marinhos, em média, 

adquirem 3,2 parasitas nativos após sua invasão em um novo ambiente. 

Essas condições podem favorecer aleatoriamente uma maior frequência de 

eventos de spillback, no entanto, neste estudo, os eventos de spillover foram registrados 

com mais frequência. É possível que os eventos de spillback sejam simplesmente 

negligenciados, sendo que parasitas nativos infectando um hospedeiro invasivo parecem 

ser percebidos como menos ecologicamente significativos (Kelly et al., 2009), apesar de 

sua capacidade de causar danos significativos às comunidades (para exemplos, veja 

Goedknegt et al., 2017). Postular-se-ia que os eventos de spillover são mais comuns 

quando um hospedeiro é transportado e invade um ambiente com baixa biodiversidade, 

tendo assim menor chance de ser infectado por parasitas nativos, enquanto eventos de 

spillback seriam mais comuns em ambientes biodiversos, onde uma população invasiva 

encontraria uma maior diversidade de parasitas. No entanto, as diferenças na quantidade 

de eventos de invasão e na proporção de spillover e spillback documentadas nesta revisão 

não parecem seguir gradientes de biodiversidade, exibindo uma associação mais evidente 

com o esforço de amostragem. Eventos nos quais um hospedeiro invasivo adquire 

parasitas nativos (spillback) deveriam ser muito mais frequentes do que eventos nos quais 

um hospedeiro nativo adquire parasitas invasivos (spillover) em todos os ecossistemas. 
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Em conjunto, nossos resultados destacam a importância de aumentar o esforço para 

detectar eventos de spillover e spillback. 

 

4.4 A estrutura das redes 

 No caso de sistemas parasita-hospedeiro, características funcionais de parasitas e 

hospedeiros parecem ser os descritores mais adequados da estrutura da comunidade 

(Coux et al., 2016). No contexto de características funcionais, parasitas em diferentes 

estágios de desenvolvimento podem assumir papéis distintos dentro de uma rede, mesmo 

pertencendo à mesma espécie (Preston et al., 2013). Por exemplo, uma espécie de parasita 

pode ser especialista como adulto, mas generalista em seu estágio larval. Sistemas 

compostos principalmente por parasitas generalistas tendem a exibir baixa modularidade 

e altos valores de aninhamento, indicando uma presença reduzida de compartimentos 

dentro de uma rede (Campião et al., 2015). Isso ocorre porque parasitas generalistas têm 

mais propensão a se deslocar entre hospedeiros. Aparentemente, o grau de aninhamento 

resulta da coevolução, onde o aninhamento aumenta com maior transmissibilidade, 

refletindo a extensão em que os parasitas podem se mover dentro da população hospedeira 

(McQuaid & Britton, 2013). Consequentemente, a robustez da rede também aumenta, 

pois a perda de um hospedeiro não resulta necessariamente na perda de um parasita. 

Os dados desta revisão abrangem escala global e ampla faixa temporal, então nem 

sempre foi possível identificar em qual estágio ontogenético a maioria dos parasitas 

estava nos artigos elegíveis. Outra dificuldade consiste no fato de que as informações 

sobre muitas espécies são escassas, o que leva a algumas limitações discutidas na próxima 

seção. 

Um padrão aninhado é evidente nas redes bipartidas de hospedeiros-parasitas. No 

entanto, os valores métricos da rede indicam que apenas a rede representando os filos de 

parasitas conectados com as ordens de hospedeiros (Figura 13, no lado direito) é aninhada 

(NODF = 61,71). Devido a vários registros únicos, houve uma inflação no número de 

compartimentos na rede espécie-espécie (n = 17), reduzindo sua conectividade e 

aninhamento, embora essas características sejam visualmente aparentes. 

Poucos estudos utilizam análises de redes para medir o impacto de invasões de 

hospedeiros e/ou parasitas (Runghen et al., 2021), mas é sabido que parasitas transmitidos 

por cadeias tróficas, com ciclos de vida heteróxenos, podem causar mudanças 

substanciais na estrutura da rede de uma comunidade (Hernandez & Sukhdeo, 2008; 

Poulin & Leung, 2011). Nesta revisão, a maioria dos parasitas registrados é heteróxeno e 
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endoparasita, geralmente transmitida pela cadeia trófica, destacando a importância do 

monitoramento regional tanto antes quanto depois das invasões em diversos ecossistemas. 

O monitoramento seria valioso para futuros estudos que examinam o impacto de espécies 

invasoras nas estruturas de redes comunitárias. 

Runghen et al. (2021) sugerem que a filogenia do hospedeiro é uma característica 

importante para a estrutura das redes de sistemas parasita-hospedeiro. Nesta revisão, os 

dados mostram que não há uma influência forte da filogenia do hospedeiro na composição 

das comunidades de parasitas, pelo menos em escala global. Isso ocorre porque, na 

projeção unipartida da rede bipartida, a maioria dos hospedeiros conectados entre si 

pertence a diferentes ordens. Talvez a possibilidade de um parasita infectar uma espécie 

e explorar seus recursos, mais do que a filogenia dos hospedeiros, seja modulada pelas 

características funcionais dos hospedeiros e parasitas (Brooks et al., 2006) ou 

simplesmente pela oportunidade contínua de uma nova infecção hospedeira. 

 

4.5 De onde vem os parasitas invasores? 

 Ao observar a distribuição nativa dos parasitas que realizam spillover, torna-se 

evidente que a maioria é nativa da Ásia (48,95%), invadindo todos os continentes 

(incluindo a própria Ásia, pois invasões intercontinentais foram consideradas). Isso não 

é surpreendente, pois as principais fontes de invasão estão associadas à piscicultura e ao 

aquarismo, e os países asiáticos são os principais produtores e exportadores de peixes do 

mundo (Muldoon et al., 2004). 

O comércio de frutos do mar representa uma parte substancial do comércio global, 

contribuindo com aproximadamente 17% da proteína animal consumida por humanos 

(FAO, 2022; Gephart & Pace, 2015). De acordo com o Observatory of Economic 

Complexity (OEC, 2021a; 2021b), os países asiáticos estão entre os cinco principais 

exportadores e importadores de peixes vivos e exportadores de peixes ornamentais em 

todo o mundo, sendo a China o maior produtor, consumidor, importador e exportador de 

frutos do mar (Asche et al., 2022). Em 2010, a aquicultura representou quase metade do 

fornecimento global de peixes destinados ao consumo humano, com a maioria da 

produção localizada na Ásia (Bostock et al., 2010). Em relação à aquicultura de água 

doce, a Ásia é responsável por 92,68% da produção (FAO, 2022), embora haja dados 

limitados disponíveis sobre a importação e exportação de produtos derivados de fontes 

de água doce. 
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4.6 Limitações e perspectivas futuras 

 Revisões sistemáticas estão sujeitas a limitações intrínsecas: i) viés de seleção - é 

impossível incluir todos os artigos do mundo, pois a revisão se baseia em um conjunto 

finito de bancos de dados; ii) estratégias de busca imperfeitas - sempre pode haver 

estratégias de busca alternativas dentro dos bancos de dados selecionados que poderiam 

potencialmente capturar mais estudos. No entanto, essas limitações podem ser mitigadas 

no futuro com a utilização de inteligência artificial como assistentes de pesquisa (Kok, 

2023). Apesar dessas limitações, foram empregados dois bancos de dados e buscas piloto 

para minimizar o viés. Assim, defendemos que nosso estudo é uma revisão abrangente de 

eventos de transbordamento e retorno no reino aquático, apesar das limitações intrínsecas 

dos estudos originais. 

Uma das principais limitações em estudos que exploram a diversidade de parasitas 

é a presença de numerosas espécies crípticas (De León & Nadler, 2010), que só podem 

ser identificadas usando ferramentas moleculares, enquanto a maioria dos estudos 

incluídos nesta revisão não empregou nenhum método molecular para a identificação de 

parasitas (APÊNDICE B). Adicionalmente, algumas espécies mudam seus nomes ao 

longo do tempo, como exemplificado pela espécie S. acheilognathi, anteriormente 

conhecida como B. acheilognathi. Essa inconsistência da nomenclatura pode apresentar 

desafios ao procurar informações ou conduzir revisões em grandes escalas temporais, 

especialmente quando estudos mais antigos investigam a biologia de um parasita menos 

conhecido. Outra questão reside no fato de que os parasitas são difíceis de serem 

trabalhados, exigindo frequentemente mais expertise do que organismos de vida livre. 

Os parasitas de peixes são pouco conhecidos (Luque et al., 2016). 

Consequentemente, mesmo que a distribuição de seus hospedeiros seja bem definida, a 

distribuição dos parasitas frequentemente é desconhecida ou mal definida (Byers et al., 

2019). Por exemplo, a distribuição de I. multifiliis permanece controversa, apesar de sua 

importância comercial e ecológica (Jørgensen, 2017; Wurtsbaugh & Tapia, 1988). Muitos 

estudos não especificam o estágio de desenvolvimento dos parasitas (APÊNDICE B), 

tornando difícil ou impossível conduzir qualquer análise eficaz com base na ontogenia do 

parasita. A maioria dos estudos fornece métricas de rede apenas para descrever a 

topologia da rede sem realmente entender os mecanismos subjacentes (Runghen et al., 

2021). Pesquisas desse tipo frequentemente negligenciam outras facetas da diversidade, 

como filogenia e composição funcional (Runghen et al., 2021). 
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No futuro, as pesquisas que utilizam os dados contidos nesta revisão poderiam se 

concentrar em redes que exploram hospedeiros, principalmente com base em suas 

características funcionais, juntamente com sua filogenia. Outra aplicação seria aprofundar 

a distribuição nativa de hospedeiros e áreas onde ocorreram eventos de spillover. Mais 

características funcionais dos parasitas podem ser incluídas; características funcionais 

relacionadas à especificidade do parasita podem ser ajustadas com base no estágio de 

desenvolvimento à medida que as informações sobre cada espécie são atualizadas ao 

longo do tempo; e também há espaço para análises mais aprofundadas da relação entre 

rotas comerciais globais e invasões. 

 

5 CONCLUSÕES 

Com esta revisão, é possível observar um viés significativo no esforço de amostragem 

de estudos sobre eventos de invasão de parasitas em todo o mundo. Os dados demonstram 

que a maioria dos parasitas envolvidos em spillover ou spillback são predominantemente 

generalistas, o que sugere a Homogeneização Biótica para as comunidades de parasitas. 

Provavelmente, rotas comerciais relacionadas à piscicultura e ao comércio de aquários 

estão fortemente associadas a esses eventos de invasão, especialmente parasitas que 

causam spillover, uma vez que a maioria das espécies é nativa da Ásia, o principal 

continente associado ao comércio de peixes. Medidas precisam ser tomadas em relação a 

essas rotas comerciais para evitar aumento na pressão propágulos de invasões de parasitas 

em vários ambientes. Embora eventos de spillback sejam mais propensos a ocorrer por 

acaso, eventos de spillover são relatados com mais frequência, possivelmente porque os 

eventos de spillover estão mais diretamente relacionados aos impactos da invasão.  

Recomenda-se que pesquisas em biodiversidade e invasão biológica considerem com 

mais frequência os mecanismos de dispersão de parasitas, em todos os ecossistemas do 

planeta. Monitoramentos mais extensos de populações invasoras de parasitas e de suas 

interações com hospedeiros devem ser conduzidos, avaliando como essas interações se 

transformam ao longo do tempo. É necessário desenvolver e avaliar estratégias de manejo 

adicionais para controlar a disseminação de parasitas invasores, especialmente na 

aquicultura e no comércio de peixes ornamentais. Técnicas analíticas avançadas podem 

ser empregadas nesses dados, em busca de insights sobre a estrutura e dinâmica das redes 

parasita-hospedeiro em ecossistemas invadidos. A multidisciplinaridade entre 

pesquisadores em ecologia, parasitologia, aquicultura e agências reguladoras do comércio 
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será útil para lidar de maneira holística com os desafios complexos apresentados pelos 

parasitas invasores. 
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MATERIAL SUPLEMENTAR 

 

APÊNDICE A – Lista de termos utilizados individualmente nas buscas, incluindo o número de estudos capturados pela busca em cada uma das 

bases de dados. Note que alguns termos não capturaram nenhum estudo. 

Termos Web of Science Scopus 

invas* 2348 2185 

invad* 507 616 

introduc* 2850 3597 

nonnative* 19 19 

non native* 0 0 

non-native* 0 0 

nonindigenous 7 5 

non indigenous 0 0 

non-indigenous 0 0 

exotic* 215 256 

alien* 36 46 

parasit* 2313 2988 

pathogen* 4392 4379 

spillover* 107 116 

spill-over* 0 0 

spill over* 0 0 

spillback* 4 4 

spill-back* 0 0 

spill back* 0 0 

dilution effect 23 37 

freshwate* 394 496 
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lake* 284 368 

river* 545 699 

aquati* 566 777 

wetland* 90 98 

floodplain* 12 13 

inland water* 3 4 

fresh water* 0 0 

fresh-water* 0 0 

bog* 44 58 

pool* 1092 1234 

continental water* 3 2 

stream* 1083 649 

lagoon* 35 39 

swamp* 46 53 

marsh* 179 223 

reservoir* 1572 2058 

 

 

APÊNDICE B – Nome de cada traço junto com suas categorias e frequências. 

Traço Categoria Frequência (n) Frequência (%) Comentários 

Parasite reproduction* 

Sexually 576 69.06 

Parasite information regarding its reproduction are not reliable. 

Asexually 37 4.44 

Both 163 19.54 

Replication 6 0.72 

Not identified 52 6.24 

Parasite life cycle 
Heteroxenous 571 68.47 

  
Monoxenous 263 31.53 
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Parasite specialization 

Generalist 444 53.24 

  

  

Specialist 313 37.53 

Not specified 77 9.23 

Identification methodology 

DNA 120 14.38 

 

Morphology 675 80.94 

Not identified 

or mentioned 39 4.68 

Parasite nuclear envelope 

Eukaryotic 828 99.28 

  

  

Prokaryotic 0 0.00 

Virus 6 0.72 

Parasite nature 
Ectoparasite 259 31.06   

  Endoparasite 575 68.94 

Host feeding behavior 

Carnivory 488 58.51 

  

  

Detritivory 5 0.60  

Herbivory 15 1.80  

Omnivory 198 23.74  

Not identified 128 15.35  

Host specialization 

Generalist 657 78.78 

  

  

Specialist 49 5.88 

Not identified 128 15.35 

Laboratory 
Yes, entirely 25 3.00 

  

 

Yes 28 3.36  

No 781 93.65  

Spillmode 
Spillback 300 35.97   

  Spillover 534 64.03 
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Invasional meltdown 

Yes 82 9.83   

The "not applicable" are all studies conducted exclusively in 

the laboratory 

  

No 727 87.17 

Not applicable 25 3.00 

Ambiguous native range 

No 559 67.03  

Unique 198 23.74  

Yes 77 9.23  

Invaded biogeographic 

region 

Australian 66 7.91 

The "not applicable" are all studies conducted exclusively in 

the laboratory 

  

Ethiopian 24 2.88 

Neartic 214 25.66 

Neotropical 145 17.39 

Oriental 8 0.96 

Paleartic 352 42.21 

Not applicable* 25 3.00 

Invaded continent 
Africa 26 3.12 

  

  

 Asia 28 3.36  

 Europe 330 39.57  

 North America 253 30.34  

 Oceania 70 8.39 The "not applicable" are all studies conducted exclusively in 

the laboratory 

 

 South America 102 12.23 

 Not applicable* 25 3.00 

 


