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RESUMO

O estudo das populacbes de parasitos e sua relacdo com seus hospedeiros e meio
ambiente vem ganhando espaco nos ultimos anos. Espécies de parasitos podem ser
usadas para entender mecanismos de coevolugéo, relagcdo entre predador/presa, efeito
das varia¢es temporais e impacto das agdes antropicas sobre o ambiente. No presente
trabalho, nos avaliamos o efeito da supressdo da vegetacdo, e da variacdo temporal
sobre a abundancia, aquisicdo de espécies e nas relacdes ecologicas entre endoparasitos
e seus hospedeiros lagartos. As coletas foram todas realizadas em areas de Caatinga no
Alto Sertdo Sergipano, Nordeste do Brasil, sendo uma coleta realizada no periodo seco,
e outra no periodo das chuvas. Foram coletados 2141 espécimes de lagartos,
pertencentes a 16 espécies, foram coletados 25687 espécimes de endoparasitas
pertencentes a 13 espécies. Nossos principais objetivos foram: (i) entender a estrutura
da comunidade de endoparasitos, (ii) avaliar o efeito da retirada da vegetacdo e da
variacdo temporal sobre a comunidade de endoparasitos, e (iii) descrever o padrdo nas
redes de interacdo entre endoparasitos, hospedeiros e dieta. Nossos resultados apontam
que, para ambientes de Caatinga, a fauna de endoparasitos associada a lagartos sao: (i)
compostas por espécies generalistas, com alto grau de agregacdo, onde a abundancia
média é regulada pela variancia, (ii) alteracbes no ambiente refletem na abundancia e
aquisicdo de espécies endoparasitas, em hospedeiros lagartos, (iii) os endoparasitos,
também como a dieta, apresentam padrdo aninhado nas redes de interacdo. NOs
avaliamos o possivel efeito da supressdo da vegetacdo local, em relagdo a comunidade e

aquisicdo de espécies endoparasitas de lagartos.

Palavras-chave: Caatinga; Endoparasitos; Relagbes Ecologicas; Impactos

Ambientais



ABSTRACT

The study of parasite populations and their relationship with their hosts and the
environment has been gaining ground in recent years. Parasite species can be used to
understand mechanisms of coevolution, predator / prey relationship, effect of temporal
variations and impact of human actions on the environment. In the present work, we
evaluated the effect of vegetation suppression, and the temporal variation on abundance,
species acquisition and on the ecological relationships between endoparasites and their
lizard hosts. The collections were all carried out in areas of Caatinga in the Alto Sertdo
Sergipano, Northeast Brazil, with one collection carried out in the dry period, and
another in the rainy season. 2 141 lizard specimens belonging to 16 species were
collected, 25 687 specimens of endoparasites belonging to 13 species were collected.
Our main objectives are: (i) to understand the structure of the endoparasite community,
(i) to evaluate the effect of vegetation removal and temporal variation on the
endoparasite community, and (iii) to describe the pattern in the interaction networks
between endoparasites, hosts and diet. Our results indicate that, for Caatinga
environments, the endoparasite fauna associated with lizards are: (i) composed of
generalist species, with a high degree of aggregation, where the average abundance is
regulated by variance, (ii) changes in the environment reflect the abundance and
acquisition of endoparasitic species, in lizard hosts, (iii) endoparasites, also like the diet,
present a nested pattern in the interaction networks. We present the first work with
lizard endoparasites, in relation to the effect of suppression of vegetation shaping

aspects of the community and species acquisition.

Keywords: Caatinga; Endoparasites; Ecological Relationship; Environmental

Impacts
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INTRODUCAO GERAL
Eventos que alteram o meio podem ser divididos em duas grandes categorias:

perturbacdes naturais (ex.: atividades vulcanicas, furacGes) e as que apresentam origens
em acOes antropicas (ex.: perda do habitat, poluicdo, introducdo de espécies exaticas),
estas Ultimas sdo apontadas como as principais causas do aumento de extin¢fes em todo
0 mundo (Gibbons et al., 2000). Processos antropicos, como 0s anteriormente
mencionados, podem provocar “estresse no ambiente”, que, por sua vez, ¢ entendido
como uma forca externa que impede/perturba os processos normais do ambiente, sendo
muitas vezes necessario se deter a um ou outro tipo de estressor, para se compreender

seu efeito sobre as comunidades naturais (Esch et al., 1975).

Os efeitos da supressdo da vegetacdo para populacbes de animais e o0
desmatamento de areas naturais sdo atualmente duas das piores ameacas para
populacdes de vertebrados terrestres (Gardner et al., 2007; Sodhi et al., 2010). Os
habitats modificados dessa maneira implicam em populacfes fragmentadas ou extintas,
baixa densidade e reducdo na variabilidade populacional das espécies, diminuindo a
complexidade faunistica do ambiente (Gibbs, 1998). Esta ideia de complexidade pode
ser inferida de varias formas, mas no geral € aceito que ambientes com alta diversidade
sejam mais complexos do que ambientes com baixa diversidade (Constanza e Mageau,
1999).

A maioria dos trabalhos sobre efeitos de estressores antrépicos em populacdes
de parasitos tem sido realizada em ambientes aquaticos (Lafferty e Kuris, 2005).
Alternativamente, varias espécies tém se mostrado promissoras quanto ao seu uso como
bioindicadoras de poluicdo no ambiente, dado sua capacidade de acumular metais
pesados em seus tecidos (Sures et al., 2017). Esse campo é chamado de parasitologia
ambiental, e vem sendo incrementado nos ultimos 20 anos (Zargar e Chishtia, 2017).
Porém, ao contrério dessa vertente, a relacéo entre estressores e populac@es de parasitos
é ainda pouco explorada, dado a complexidade em quantificar como um determinado
estressor afeta uma dada espécie de parasito, levando-se em conta a relagédo
parasito/hospedeiro/ambiente (Laferty, 1997; Vidal-Martinez e Wunderlich, 2017).

Populacdes de endoparasitos podem ser susceptiveis a fatores biologicos , como
sexo e tamanho dos hospedeiros, e a fatores externos do ambiente, como variagoes

sazonais (Hamann et al., 2006). Estudos voltados para regiGes semiaridas, como no caso
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da Caatinga, revelam que, o0 sexo e o tamanho dos hospedeiros lagartos sdo associados
ao incremento na infeccdo de endoparasitos: os lagartos Cnemidophorus ocellifer
(Squamata: Teidae) e Tropidurus semitaeniatus (Squamata: Tropiduridae) apresentam
variacdo na intensidade média da infeccdo, onde hospedeiros machos sdo mais
parasitados que as fémeas, ja para T. hispidus a diferenca na infeccdo sé ocorre durante
a estagdo seca, onde 0os machos sdo mais infectados que as fémeas (Brito et al., 2014).
Apenas os endoparasitos monoxénicos como Parapharyngodon alvarengai (Oxyurida:
Pharyngodonidae) e Strongyluris oscari (Rhabdiasida: Heterakidae) infectando T.
hispidus apresentaram variacdo sazonal, com maior abundancia durante o periodo
chuvoso (Brito et al., 2014). Da mesma forma, Araujo Filho et al., (2017) encontraram
relacdo temporal entre a abundancia de endoparasitos para T. hispidus entre 0s meses
dos periodos seco e chuvoso, sendo o0s endoparasitos mais abundantes durante o periodo
chuvoso, que coincide com o periodo reprodutivo dos hospedeiros lagartos. Nesses
trabalhos, a fauna de endoparasitos para lagartos na Caatinga apresentou-se composta
por espécies generalistas, comumente encontradas em outros trabalhos nesse ambiente
(Anjos et al., 2007; Almeida et al., 2008; Avila et al., 2012; Lima et al., 2017; Oliveira
et al., 2017; Teixeira et al., 2017; Teles et al., 2017), onde a abundéancia € relacionada
com o tamanho, sexo, periodo reprodutivo e estacdo chuvosa dos hospedeiros lagartos,
sugerindo que varios aspectos do hospedeiro e ambiente sdo responsaveis pela
organizacado das populacdes de endoparasitos para a Caatinga. Até o presente momento,
ndo ha trabalhos disponiveis sobre como essas populacbes de endoparasitos se

comportam em resposta a acao antropica nesse ambiente.

Comunidades bioldgicas sdo compostas por todas as populacdes de organismos
que se utilizam de um determinado habitat, num dado espago de tempo (Begon et al.,
2009). As interacOes entre essas populagdes podem formar niveis de organizagdo como,
teia alimentar e uso de habitat (Pianka, 1973; Begon et al., 2009). Ambientes naturais
podem sofrer alteracbes na composicao de sua fauna e flora por meio de fatores naturais
(ex.: gradientes ambientais, furacdes, enchentes, lava vulcénica), também como por
acoes humanas (ex.: poluicdo, desmatamento, monoculturas). O tipo de impacto e o
tempo decorrido pés-evento sdo importantes fatores no estabelecimento de espécies na
area, sendo que a natureza desses eventos € importante para a colonizacdo por espécies

na area afetada (Begon et al., 2009; Koprivnikar e Redfern, 2012).
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Apols algum evento estressor, 0 ambiente tende naturalmente a se recompor
quanto a espécies de animais e plantas, com a sequéncia de mudancas iniciadas apés a
perturbacdo sendo conhecida como sucesséo (Rickleffs, 2003). Dessa forma, sucessao e
um modelo de mudangas na composicdo de espécies de uma comunidade apds um
distarbio, e/ou abertura de uma “mancha” no ambiente fisico (Horn, 1974; Tilman,
1987). O disturbio pode ser seguido de invasbes e colonizacdo por espécies pioneiras,
estas podem permanecer no ambiente e proporcionar subsidios para a coloniza¢do por
espeécies tardias (Horn, 1974; Dunn, 2004; Rickleffs, 2003).

A exposicdo de novas areas sem a interferéncia de comunidades anteriores do
local é conhecida como sucessdo primaria. Esta pode ser vista em ambientes formados
por dunas (Lichter, 2000), também como areas afetadas por congelamento (Cazares et
al., 2005) e por derramamento de lava (Dell Moral e Bliss, 1993). Muitas vezes, 0
ambiente impactado pode permanecer com solos que ainda apresentam bancos de
sementes, e uma fauna e flora associada, sendo que esse tipo de evento é chamado de
sucessdo secundaria (Tilman, 1987; Begon et al., 2009; Vater e Matthews, 2014).

A supressdo da vegetacdo é uma pratica comum em atividades antropicas, seja
para fins agricolas, construcao de habitacGes ou exploracdo de minérios. Normalmente,
apo6s 0 uso a terra é abandonada e pode servir para estudos sobre o efeito do impacto
antrépico nas populagdes de animais e plantas (Tilman, 1987; Aide et al., 2000; Gardner
et al., 2008). A retirada da vegetacdo altera a dindmica entre as populacdes,
modificando micro-habitats e a disponibilidade de recursos do ambiente (Aide et al.,
2000; Pianka e Goodyear, 2012). Anfibios e lagartos sdo susceptiveis a modificacdes na
estrutura de seus micro-habitats; florestas primarias apresentam mais espécies desses
vertebrados do que areas de floresta secundaria e plantacdes de eucalipto (Gardner et
al., 2007). Em ambientes impactados, lagartos podem apresentar menor riqueza de
especies devido a tracos historicos como preferéncia por hébitat e especializacdo na
dieta (Santos e Poquet, 2010). Areas modificadas (por eventos naturais ou antropicos)
podem influenciar negativamente as populacbes de invertebrados (Dunn, 2012),
consequentemente, modificando as populagdes de seus predadores, como lagartos
(Santos e Pouquet 2010; Pianka e Goodyear, 2012).

Areas em estagio de sucessdo secundaria podem apresentar variagdes na
umidade do solo, estrutura da vegetacdo e profundidade da serrapilheira, afetando
diretamente populagdes de vertebrados e invertebrados (Aide et al., 2000; Dunn, 2012).

A recolonizagdo desses ambientes varia de acordo com o grupo analisado, também
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como com o tempo decorrido apds o evento estressor (Davies et al., 1999; Borges e
Stouffer, 1999; Pawar et al., 2004). Com 0 avanco da sucessdo (cronossequéncia), as
interacdes entre as populagdes podem voltar a se estabelecer, sendo que grupos como
mamiferos (Fonseca, 1989), aves (Borges e Stouffer, 1999), répteis e anfibios (Gardner
et al., 2007) e invertebrados (Dunn, 2004) apresentam aumento na riqueza de espécies
com a recuperacao da area. Embora esses modelos sejam conhecidos para tais grupos, a
relacdo entre areas em estagios sucessionais e sua influéncia na interagdo entre parasitas
e seus hospedeiros em ambientes terrestres € pouco conhecida.

O fenbmeno de sucessdo ecoldgica estd relacionado de forma inerente aos
eventos de disturbios no ambiente e pode influenciar a dindmica populacional de
espécies animais, como parasitas (Esch et al., 1975; Anderson e Gordon, 1982;
Marcogliese, 2004, 2005). Sabe-se que as perturbacdes ambientais podem aumentar ou
diminuir as taxas de natalidade e mortalidade, refletindo em mudancas na abundancia e
riqueza de espécies nas populagdes de endoparasitas (Huspeni e Lafferty, 2004). Os
ambientes alterados por agdes antropicas dificilmente sdo avaliados quanto a sua
riqueza de espécies parasitos; além de negligenciada, a maioria dos trabalhos com essa
tematica se refere a ambientes aquéticos (Esch, 1971; Knudsen et al., 2004; Hernandez
et al., 2006; Sures et al., 2003,2017).

Os parasitos exercem papel importante nas comunidades bioldgicas e na
manutencdo das populacdes de seus hospedeiros, no entanto, raramente estdo incluidos
em trabalhos com enfoque na diversidade de espécies (Poulin, 1997). Aspectos como
ciclo de vida, forma de transmissdo e uso de hospedeiros intermediarios e definitivos
por parasitos sdo resultados de fatores historicos e ecoldgicos, e 0 conhecimento desses
dados fornece informacbes sobre a histéria evolutiva das espécies relacionadas
(Anderson, 2000), porém, a atencdo na biologia de parasitos se da frequentemente
apenas quando esses sdo de importancia econdmica (Marcogliese, 2004).

Em uma populagdo, hospedeiros entram em contato com diferentes taxas de
formas infectantes dispersas no ambiente; o tamanho, sexo e tipo de habitat do
hospedeiro sdo alguns dos determinantes na infeccdo por parasitos, também como
parasitos heteroxénicos podem se utilizar de um mesmo hospedeiro intermediario, e este
ultimo quando predado pode assegurar a infeccdo do hospedeiro por vérias especies de
endoparasitos, agregando essas espécies em um mesmo organismo (Anderson e May,
1979; Poulin, 2008; Pfenninger e Schwenk, 2007).
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O desenvolvimento e ciclo de vida de helmintos endoparasitas necessitam
muitas vezes de uma ou mais espécies de hospedeiros intermediarios para a
transmissdo; os parasitos heteroxénicos estdo associados a relagdes intrinsecas de
predacdo, geralmente de hospedeiros intermediarios (ex.: invertebrados) por
hospedeiros definitivos (ex.: vertebrados) (Poulin, 2008). Perturbacdes no ambiente
podem gerar pressdes negativas em ambas as categorias de hospedeiros, alterando
possiveis interacBes tréficas entre espécies, resultando em modificagdes no
recrutamento de parasitas (Poulin e Cribb 2002). Um estudo de caso sobre areas
impactadas e a prevaléncia e riqueza de espécies heteroxénicas de endoparasitos foi
realizado por Huspeni e Lafferty (2004), os quais relatam que, apds seis anos pés-
evento estressor, a prevaléncia triplicou e a riqueza duplicou para espécies de
trematodeos parasitas, atribuindo tal variacdo ao uso do ambiente recuperado por
espéecies de aves (hospedeiro definitivo), que se alimentam de caracdis (hospedeiro

intermediario).

Populagdes de endoparasitos podem sofrer influéncia umas das outras, e iSso
pode ser avaliado em ambientes naturais baseando-se na resposta numérica, onde a
coocorréncia de espécies pode aumentar ou diminuir a abundancia uma da outra, ou de
forma funcional, onde diferentes espécies ocupam lugares especificos em seus
hospedeiros (Poulin, 2008; Hamann et al., 2006).

A resposta funcional é indicada para revelar interacdes antagonistas, uma vez
que, em populagdes silvestres de hospedeiros, a infeccdo pode ter ocorrido em
momentos diferentes no tempo, influenciando o numero de individuos ndo por
competicdo, mas pelo tempo de “chegada” e, consequentemente, desenvolvimento no
hospedeiro (Poulin, 2008). E aceito que a ocorréncia de determinada espécie de
endoparasito, em um dado sitio de infeccdo, na presenca ou na auséncia de outras
espécies de endoparasitos, seja entendida como sendo seu nicho (Hutchinson, 1957;
Poulin, 2008). O habitat para espécies parasitos pode ser considerado como o
hospedeiro por inteiro, ou através da particdo e organizacdo em sistemas (ex.: sistema
respiratorio; digestivo), este podendo ser considerado como micro-habitat, o qual revela

com maior precisao o local de ocorréncia da espécie (Poulin, 2008).
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Cronossequéncia ambiental versus endoparasitos de vertebrados terrestres: estado
da arte

No que tange a literatura sobre o efeito da cronossequéncia ambiental nas
populacdes de endoparasitos (Nematoda; Acantocephala; Pentastomida; Trematoda;
Cestoda) infectando vertebrados terrestres, foram realizadas buscas nas principais bases
de dados (BioOne; Taylor e Francis Online; PubMed, Scielo, Scopus, Elsevier e
ScienceDirect), livros e capitulos sobre ecologia de parasitos, sites de instituicoes,
paginas pessoais de pesquisadores da area e nos servicos ResearchGate e Google
Académico, utilizando as seguintes palavras-chave: Altered habitats and endoparasites;
Effects of chronosequence for endoparasites; Infection by endoparasites in areas of
succession. Foram consultados 6185 titulos, entre resumos de artigos, capitulos de livro

e resumos publicados em congressos.

Os trabalhos encontrados s&o especialmente voltados para hospedeiros
mamiferos em gradientes ambientais, sejam entre florestas e campos de monoculturas,
ou entre campos e areas urbanas. O padrédo varia de acordo com a espécie de parasito
estudada: por exemplo, para a espécie de roedor Rattus tanezami, a fauna de helmintos
gastrointestinais varia entre ambientes de floresta e habitacdes humanas, havendo um
aumento na prevaléncia e riqueza de espécies do ambiente de floresta para as habitagdes
(Chaisiri et al., 2010). A andlise da comunidade de helmintos para o roedor Akodon
azarae, em ambientes de criadouro de aves, monoculturas e campos abandonados,
revela uma maior abundancia de endoparasitos em areas de criadouros, sendo menor em

ambientes de monocultura.

Esse modelo é explicado pelo aumento na densidade de hospedeiros definitivos
em ambientes de criadouros, e a menor abundancia de helmintos em campos de cultivo
pode ser associada ao uso de pesticidas, uma vez que tais produtos podem eliminar
possiveis hospedeiros intermediarios do local (Mifio et al., 2018). Para coiotes (Canis
latrans), a analise das fezes coletadas em parques ambientais (area de protecdo) e em
regides suburbanas demonstrou maior riqueza de nematddeos intestinais em areas de
parques (Grigione et al., 2014). Da mesma forma, o estudo de Zanzani et al. (2015)
encontrou maior riqueza de endoparasitos heteroxénicos em fezes de gatos domésticos,
coletados proximo a areas verdes em centros urbanos, provavelmente devido a um

maior contato com potenciais hospedeiros intermediarios. De acordo com nosso
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conhecimento, este € o primeiro trabalho a utilizar endoparasitos de lagartos como

modelo para estudo de cronossequéncia ambiental.

A presente tese tem como objetivo principal, avaliar o efeito da supressdo
vegetal sobre a abundéncia e composicdo de espécies endoparasitas de lagartos em trés
areas de Caatinga, no nordeste do Brasil. Também foi abordado a estrutura da
infracomunidade e variacBes nas topologias de rede, levando em consideracdo a

influéncia temporal e a dieta associada aos lagartos.
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CAPITULO 01

Using Lizards to Evaluate the Influence of Average Abundance on the Variance of
Endoparasites in Semiarid Areas: Dispersion and Assemblage Structure

Araujo Filho, J., Teixeira, A., Teles, D., Rocha, S., Almeida, W., Mesquita, D., e
Lacerda, A. (2020). Using lizards to evaluate the influence of average abundance on the
variance of endoparasites in semiarid areas: Dispersion and assemblage structure.
Journal of Helminthology, 94, E121. doi:10.1017/S0022149X19001147
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RESUMO
A distribuicdo de parasitos nas populacfes e comunidades hospedeiras e 0s mecanismos

responsaveis por esses padrdes sdo aspectos pouco compreendidos na parasitologia de
animais silvestres. Aqui, avaliamos a influéncia da variancia média sobre a abundancia
média das espécies de endoparasitas, 0s espécimes lagartos foram coletados no dominio
de Caatinga (regido semiarida), nordeste do Brasil. Nossa hipdtese foi que, devido ao
alto numero de espécies generalistas de endoparasitos, estas ocorrem de forma aleatéria
nas populacdes de hospedeiros, apresentando um padrdo agregado. Além disso,
avaliamos o grau em que a variancia media influéncia a abundancia média das espécies
de endoparasitos, também como, os padrdes de coocorréncia e dominancia entre as
espécies, similaridades entre abundéncia e riqueza das infra-comunidades nas espécies
de hospedeiros lagartos. As coletas ocorreram entre setembro de 2015 e fevereiro de
2016, foram coletados 2 141 lagartos (1233 infectados) pertencentes a 16 espécies. No
total, foram coletados 25 687 endoparasitos, pertencentes a 13 espécies, distribuidos
entre nematoides, pentastomideos, cestdides, trematdédeos e acantocéfalos. NOs
encontramos 39 novos registros de hospedeiros. As espécies de endoparasitos ocorreram
em um padrao tipicamente agregado; ndo houve preferéncia significativa relacionada a
aquisicdo de hospedeiros pelos endoparasitos. Apesar dos novos registros, 0s
endoparasitos encontrados sdo comumente associados aos lagartos nos ambientes de
Caatinga, o que pode refletir uma fauna composta por espécies generalistas de ampla

distribuicdo nesse ambiente.

Palavras-chave: Helmintos; Agragacdo; Parasitismo; Regido Neotropical; Modelo

Nulo
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ABSTRACT
The distribution of parasites within host populations and communities, and the

mechanisms responsible for these patterns, are poorly understood aspects of wildlife
parasitology. Here, we evaluate the influence of the average abundance of endoparasite
variance, using endoparasites of lizards from the Caatinga domain (semiarid region),
north-eastern Brazil. We hypothesized that, due to the high number of generalist
endoparasite species, they may occur randomly throughout host populations in an
aggregate pattern. In addition, we evaluated the degree to which sample variance is
influenced by the average abundance of endoparasite species, patterns of co-occurrence
and dominance among endoparasite species and similarities between abundance and the
richness of endoparasite infracommunities in several host species. Between September
2015 and February 2016, 2141 lizards (1233 infected) from 16 species were collected
from six Caatinga areas. In total, 25,687 endoparasites were collected, which belonged
to 13 species including nematodes, pentastomids, cestodes, trematodes and
acanthocephalans. Parasite—host associations documented here included 39 newly
identified interactions. Endoparasites occurred in a typical aggregate pattern of
distribution within their hosts; there was no measurable preference related to the
acquisition of hosts by endoparasites. Despite the new records, endoparasites found
were commonly associated with lizards in Caatinga environments, which may reflect

fauna composed of generalist endoparasite species.

Keywords: Helminths; Aggregation; Parasitism; Neotropical region; Null model
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INTRODUCTION
Historically, ecological studies were divided into composite systems, such as

ecosystems, into smaller units, such as communities, guilds and populations
(Rynkiewicz et al., 2015); this break in complexity allows the comparison of these
components through different habitats and localities (Thomas et al., 2005). Studies on
species abundance, occurrence and fluctuation are considered central themes in ecology
(Holt et al, 2003). Parasites can be considered good models to test ecological
hypotheses, since they are commonly found in natural environments, and their habitat
(hosts) has well-defined limits and, depending on the group, can be effectively
replicated (Pietrock e Marcogliese, 2003).

Parasites present some peculiarities compared to free-living organisms (Holmes
e Price, 1980), where characteristics such as dispersion and recruitment are closely
related to the ecology and phylogeny of their hosts (Poulin, 2007). Infrapopulations
(sensu Bush et al., 1997) are all individuals of a given parasite species present in a
single host specimen within a given period of time. The species composition and
distribution form of these infrapopulations are influenced by aspects such as the size
and sex of the host, seasonality, diet and habitat type (Esch et al., 1990; Holt et al,
2003; Poulin, 2007).

The component community (all infrapopulations in a particular host species) is
commonly aggregated in their hosts (Shaw e Dobson, 1995). Usually, hosts offers
heterogeneous environments for infection by parasites, and individual variation in
behavior, genetic and immune response may contribute to the aggregation of parasites
(Poulin, 2013). The aggregation in parasites is so prevalent in the association with their
hosts that it has been proposed as a premise to define this ecological relationship
(Crofton, 1971). The aggregate form may provide important clues regarding the
relationship between parasites and their hosts, and some models have been proposed to
identify the factors that determine such distribution, such as host density, mortality rate,
size, age and sex (Gordon e Rau, 1982; Adjei et al., 1986; Rousset et al., 1996; Combes,
2001).

Various patterns have been proposed for the models of occurrence and
distribution of parasites in natural hosts, such as competitive exclusion (King, 1964),
increased prevalence (Janovy et al., 1995) and resource partitioning (Mouillot et al.,
2003). Additionally, null model analyses (Harvey et al., 1983; Krasnov et al., 2006) can
be used to evaluate if the occurrence of the communities are randomly distributed or are
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the result of interactions among species (Ulrich e Gotelli, 2010; 2013); assemblages
may present a continuum between randomness and structure in their organization (Price,
1987; Poulin, 1996; Leung, 1998; Lacerda et al., 2013), where assemblages composed
of small populations, or an organism with low vagility, are typically random (Gotelli e
Rhode, 2002).

Another way of explaining what promotes the aggregated assemblage structure
Is according to the relationship between the variance and the average parasite abundance
per host, indicating how much aggregation may be regulated by the mean infection
value (Shaw e Dobson, 1995). This assumption is based on the aggregated distribution
of organisms, and follows Taylor’s law species distribution (1961), in which the
variance in the density of organisms varies proportionally in relation to the mean of the
population density. Parasite assemblages can also be characterized by cooccurrence
models, where pairs of parasites may have positive or negative associations in host
infection (Price, 1987). Although it is difficult to interpret these results, as they may
reflect competition and/or specialization in the exploitation of a particular host
(historical or current), it is necessary to test more hypotheses concerning the
mechanisms that shape parasite assemblages, especially from terrestrial hosts (Poulin,
1996; Krasnov et al., 2006; Budischak et al., 2012).

The Caatinga, a semiarid region located in northeastern Brazil, covers
approximately 11% of the Brazilian territory (Bucher, 1982). Although the number
studies on lizard endoparasites from Caatinga have increased in recent years (Avila et
al., 2012; Brito et al., 2014a; Araujo Filho et al., 2017; Teixeira et al., 2017; Teles et
al., 2017), there is a lack of studies on endoparasite assemblage structure regarding both
abundance and aggregation patterns (Avila et al., 2012; Araujo Filho et al., 2014). The
endoparasite fauna from Caatinga lizards is composed mainly by generalist species,
whose abundances are positively related to the size, sex and reproductive period of the
hosts, as well as with the rainy season, indicating that several aspects of the host and
environment are important to determine resource patterns use of parasite species (Anjos
et al., 2007; Almeida et al., 2008; Avila et al., 2012; Lima et al., 2017; Oliveira et al.,
2017; Teixeira et al., 2017; Teles et al., 2017).

Although some of these patterns are known, the species distribution models are
rarely discussed. Thus, our goals are (i) to determine the assemblage composition of
endoparasites. (ii) Given the above, we tested the following hypothesis: (HO) due to

interspecific competition, the endoparasites presents structure in the occurrence in their
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hosts, and homogeneous distribution, (H1) due to the high generalism of endoparasite
species, these species occur randomly in their hosts, presenting aggregate pattern.
Besides that, we evaluate (iii) how much the sample variance is influenced by
the average abundance of endoparasite species, (iv) to verify patterns of cooccurrence
and dominance among species of endoparasites, and (v) to evaluate the similarity

between the abundance and richness of an endoparasite infracommunity in host species.

MATERIALS AND METHODS
Study areas

The collections were performed in three areas in the Alto Sertdo of Sergipe,
Northeast Brazil. Each area is composed of two sampling sites, totaling six sample
units. Area | is located in Porto da Folha (Quilombola settlement of Mocambo) and
Poco Redondo (private farm) municipalities; area Il is located in Pogo Redondo
municipality (Grota do Angico Natural Monument and the Angico Farm); and area Il is
located in Canindé do Sdo Francisco (Jerimum Farm) and Porto da Folha (Quilombola
settlement of Mocambo) municipalities. The areas are located close each other,
approximately 40 km away from the most distant points.

All of the sampling sites are located in the Caatinga domain, a semiarid region of
northeastern Brazil with a BSh climate, according to Kdppe, belonging to the Southern
Sertaneja Depression (Ab 'Saber, 1974; Velloso et al., 2002), in the Alto Sertdo of
Sergipe state. The rainfall has two well-pronounced seasons, with four months of rain
and an eight-month long dry season. The average annual precipitation is approximately
500 mm, and the average annual temperature varies between 26 and 28 °C. The
vegetation is composed of typical plants from the arboreal shrubby Caatinga, in which

cacti and bromeliads are present (Andrade-Lima, 1981; Sa et al., 2004).

Data collection
The sites were sampled during 30 days, both on the dry period between April

and August (2016) and during the rainy season between September (2015) and February
(2016). The specimens were collected with pitfall-traps and with active search. After
collection, the specimens were euthanized and deposited in the Herpetological
Collection of the Federal University of Paraiba (Universidade Federal da Paraiba —
CHUFPB).
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The lizards were dissected under a stereomicroscopic, and the lung, stomach,
liver, gallbladder and small and large intestine were analyzed, as well as the cavities in
search of endoparasites. When found, the endoparasites were counted and stored in 70%
ethanol for subsequent identification. The specimens were identified to the lowest
possible taxonomic level with the aid of a microscope equipped with an image analyzer
(Carl Zeiss Microimaging GmbH, Gottingen, Germany) and mounted on temporary
slides with the use of a lactic acid medium (nematodes), Hoyer’s medium
(pentastomids) and stained with acetic carmine and mounted in Eugenol

(acanthocephalans, trematodes and cestodes).

Statistical analysis
The ecological terminology followed the definitions of Bush et al. (1997). The

endoparasites were considered on a community component scale, i.e., all species of
endoparasites present in a host species, and part of an infracommunity, i.e., all the
infrapopulations present in each host specimen. To determine the distribution pattern of
the infrapopulations (all endoparasites of a particular species present in the hosts), the
dispersion index (DI) was calculated, which ranges from 0 to 1, where DI = 0 indicates
that all species are uniformly distributed and DI = 1 indicates that all endoparasites were
found in only one host (Poulin, 1993), using the Quantitative Parasitology 3.0 software
(Rdzsa et al., 2000). In addition, the Morisita index of aggregation was calculated by
computing the abundance of species, which has an associated p value (chi-square),
using the XLstat software (Addinsoft, 2004).

A pseudocommunity analysis were used throughout 10,000 randomizations of a
null model to test whether the endoparasites assemblage was randomly distributed
across host species. The presence-absence matrix was computed where the species of
endoparasites corresponded to rows and hosts species corresponded to columns. We
used the algorithm “R3” because it maintains the specialization of each endoparasite
species but considers the possibility of using new available resources (Winemiller e
Pianka, 1990).

A linear regression analysis was performed between variance of intensity mean
(log%) of and the average abundance of endoparasites to identify a possible degree of

aggregation restriction, although this parameter is influenced by aggregated populations,
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reflecting possible competition for space (host/site of infection) and/or the "limit

abundance" that a host specimen can support (Shaw e Dobson, 1995).

The normality of abundance and richness were assessed using the Shapiro-Wilk
test. The data presented a non-normal distribution (W = 0.410; p <0.0001; W = 0.803; p
<0.0001, respectively). Therefore, the Spearman and Pearson correlation test was used
to evaluate a possible correlation between pairs of endoparasite species. The Bray-
Curtis similarity index was used to evaluate the relationship between the richness and
abundance of an endoparasite infracommunity within each group of hosts analyzed,
with the following species of lizard hosts being used: Gymnodactylus geckoides Spix,
1825; Phyllopezus pollicaris Spix, 1825 (Phyllodactylidae); Ameivula ocellifera Spix,
1825 (Teiidae); Vanzosaura multiscutata Amaral, 1993 (Gymnophthalmidae); and
Tropidurus hispidus Spix, 1825 and T. semitaeniatus Spix, 1825 (Tropiduridae). These
species had at least 10 specimens collected in each study area. The similarity matrix was
constructed using the Bray-Curtis method. Analyses were performed using the R

program (Core Team, 2019).

Finally, dominance (d) of endoparasite species was calculated according to the
Berger-Parker index (Magurran, 2013). Later, the Kruskal-Wallis test was performed to
evaluate significant differences in dominance in the component community among host
species and within each host species. Only endoparasite species with a prevalence

greater than 5% were used.

RESULTS
A total of 2,141 lizards were dissected, from 16 species: Acratosaura mentalis

(n = 62; SVL: 48.1 £ 9.5); Ameiva ameiva (n = 12; SVL: 77.6 £ 38.5); Ameivula
ocellifera (n = 541; SVL: 65.7 £ 10.1); Coleodactylus meridionalis (n = 1; SVL: 17.1);
Gymnodactylus geckoides (n = 477; SVL: 38.7 = 2.4); Hemidactylus brasilianus (n = 1;
SVL: 39.1); Hemidactylus mabouia (n = 1; SVL: 59.7); Iguana iguana (n = 2; SVL:
124.3); Lygodactylus klugei (n = 65; SVL: 27.5 + 2.1); Brasiliscincus heathi (n = 25;
SVL: 63 = 5.7); Phyllopezus pollicaris (n = 173; SVL: 60.6 £ 9.3); Polychrus
acutirostris (n = 1; SVL: 126.8); Tropidurus hispidus (n = 354; SVL: 71.1 + 16.2); T.
semitaeniatus (n = 307; SVL: 67.6 £ 10.2); Salvator merianae (n = 7; SVL: 90 £ 5.1);
and Vanzosaura multiscutata (n = 112; SVL: 324 % 2.1). A total of 25,687

endoparasites were collected and identified, including nematodes, pentastomids,
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acanthocephalans, trematodes and cestodes, totaling 13 taxa (see Table 1) of 1,233

hosts.

Of the total number of hosts analyzed, 57.58% were parasitized by at least one
parasite species, with a mean of 20.8 £ 15.5 parasites per infected host. A total of 39
new host records were observed (Table 1). In the overall host population, 23.76% were
infected by two species of endoparasites; 6.40% were infected by three species; 1.54%
were infected by four species; 0.24% were infected by five species; and only two
specimens of T. hispidus (0.16%) were each infected by six endoparasites species.

Prevalence

Nematodes exhibited the highest prevalence among the endoparasites analyzed,
of the seven species with a prevalence greater than 5%, five were nematodes, followed

by Pentastomida and Cestoda, with one species each (Table 1).
Dispersion and aggregation index

All endoparasite species exhibited a typical aggregate distribution pattern
(Table 2); although subtle variations can be perceived between monoxenic and

heteroxenic species, the latter has slightly higher values of discrepancy.
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Table 1: Endoparasites associated with the lizards collected in the Caatinga environment, a semiarid region of the Alto Sertdo of Sergipe,
Northeast Brazil. Prevalence (%); mean intensity of infection (I_F); infection site (I_S); abundance (Abu); number of hosts (H); life cycle (L_C;
monoxenic "M"; heteroxenic "H"). Lung (L); stomach (S); small intestine (SI); large intestine (LI); gallbladder (GB); cavity (CAV); esophagus

(ESO); ovary (OVA).

Parasite Host % I F IS Abu H L C

NEMATODA

Pharyngodonidae

Parapharyngodon alvarengai Acratosaura mentalis* 35 2 LI 2 1 M
Ameiva ameiva 20 3 LI 6 2
Ameivula ocellifera 3.5 3.7+£09 SI, LI 71 19
Gymnodactylus geckoides 28.5 19+1 LI 261 136
Lygodactylus klugei* 2.1 2 LI 2 1
Brasiliscincus heathi 48 2818 LI 34 12
Phyllopezus pollicaris 6.3 41+15 LI 46 11
Tropidurus hispidus 52.8 54+54 SI, LI 1,017 187
Tropidurus semitaeniatus 46.9 74+73 SI, LI 1,072 144
Vanzosaura multiscutata* 6.2 1 LI 1 1
Total 42.2 4.9 2,512 514

Pharyngodon cesarpintoi Ameiva ameiva 35 102 LI 102 1 M
Ameivula ocellifera 63.2 44 + 67.5 S, SI, LI 15,061 342
Lygodactylus klugei* 5.8 3 S 3 1
Phyllopezus pollicaris* 4 147+4 LI 103 7
Tropidurus hispidus* 14 19+3.1 S, LI 95 5
Tropidurus semitaeniatus* 45 6.4+22 S, LI 90 14
Salvator merianae* 14.2 15 LI 15 1
Vanzosaura multiscutata* 1.7 3 LI 3 1
Total 30 42,5 15,472 372

Spauligodon oxkutzcabiensis Acratosaura mentalis* 32.2 34+23 LI 68 20 M
Ameivula ocellifera* 2 44+14 LI 49 11



Heterakidae
Strongyluris oscari

Physalopteridae
Physaloptera lutzi

Physaloptera retusa

Gymnodactylus geckoides
Lygodactylus klugei
Phyllopezus pollicaris
Tropidurus hispidus*
Tropidurus semitaeniatus*
Vanzosaura multiscultata*
Total

Ameivula ocellifera
Gymnodactylus geckoides*
Ligodactylus klugei*
Tropidurus hispidus

Tropidurus semitaeniatus

Total

Ameivula ocellifera
Ameiva ameiva
Gymnodactylus geckoides
Lygodactylus klugei

Tropidurus hispidus

Tropidurus semitaeniatus
Vanzosaura multiscutata
Total

Ameivula ocellifera*

Tropidurus hispidus

Tropidurus semitaeniatus*
Salvator merianae

2.7
2.1
75.1
1.9
0.8
2.6
145

25
05
5.8
121

57.6
13.4

14
8.3
2.3
9.2

46

3.9
0.9
95
05

6.2

1.6
14

6.3+238
1
28 +32.3
5.7x11
1
1
22.2

1.6+£0.6
10
2
10.8 +5.8

12.7+10.8
12.2

6.5+1
2
1.2+£0.2
5£21

6.5+5.7

15+03
3
58
56+04

5.2+33

5
1

LI
LI
SI, LI
LI
LI
LI

L, LI
LI
S
L, SI, LI
L, ESO, S,
SI, LI

S, CAV
S
S
S

S, SI, LI,

CAV

S
S

S, LI
S, SI, LI,
CAV
CAV
S

82
1
3,651
40

3,893

23
10

467
1,487
1,989

52

14
30

1,063
18

1,182
17

116

13
1
130

184

14

43
117
176

11

163
12

202

22

32



Onchocercidae
Piratuba sp.

Cosmocercidae

Rhabdochonidae
Trichospirura sp.

PENTASTOMIDA
Raillietiellidae
Raillietiella mottae

Total

Acratosaura mentalis*
Ameivula ocellifera*
Gymnodactylus geckoides
Lygodactylus klugei*
Tropidurus hispidus
Tropidurus semitaeniatus*
Total

Gymnodactylus geckoides*
Tropidurus semitaeniatus*
Vanzosaura multiscutata*
Total

Phyllopezus pollicaris
Tropidurus semitaeniatus*
Total

Acratosaura mentalis*
Ameivula ocellifera*
Gymnodactylus geckoides
Hemidactylus mabouia
Lygodactylus klugei*
Phyllopezus pollicaris
Tropidurus hispidus
Tropidurus semitaeniatus
Vanzosaura multiscutata*
Total

2.5

1.6
1.8
0.8
15
25
0.6
13
0.4
0.9
0.8
0.3

1.6
0.3
0.3

12.9
29
29
100
15
115
10.7
19
35
8.4

3.6

1
47+1
2.7+0.3
1
84=+21
2
5.4
2
13
1
2.4

2.4

23+12
43+09
1.7+04

1.8+0.7
6.1+4.2
26+04
15+03
3.9

CAV

CAV,0VA

CAV
CAV
CAV
CAV

S L
S, CAV
CAV

GB
GB

rrrrrrHrrr

139

47

19
70
25

37
234
16
6
409

O, WD

= W

16
14

20

38

4
108

33



ACANTOCEPHALA
Oligacanthorhynchidae

Oligacanthorynchus sp.

Cystacanto

CESTODA
Linstowiidae
Oochoristica sp.

TREMATODA
Dicrocoeliidae
Euparadistomum paraense

Ameivula ocellifera*

Gymnodactylus geckoides*
Phyllopezus pollicaris*
Tropidurus semitaeniatus
Total

Ameivula ocellifera*
Gymnodactylus geckoides*
Phyllopezus pollicaris
Tropidurus hispidus*
Tropidurus semitaeniatus
Total

Acratosaura mentalis*
Ameiva ameiva
Ameivula ocellifera
Brasiliscincus heathi
Tropidurus hispidus

Tropidurus semitaeniatus

Total

Tropidurus hispidus*
Total

11

0.2
2.3
0.3
0.6
0.7
0.4
0.5
0.2
0.6
0.5

3.2
16.6
6.2
28
2.8

7.8
6.4

1.69
0.3

1.5
15
3.3+13
15+09
2.7+0.6

41+27
3.3

416+0.5
41

F, SI,
CAV

F, SI, LI
LI

S, CAV
S, CAV

w »m

S, Sl
SI
S, Sl
SI
SI, CAV
S, Sl,
CAV

GB

114
11
27

99
257

25
25

[EEN
S N i )

N, FEP DN

34

10
24
79

New records of hosts (*)

34
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Table 2: Morisita aggregation index. The values Imor represent the index value; Mclu are the upper values and Muni are the lower values. Imst is the
standardized index value, and p is the chi-square test value for each distribution. When Imor is > Mclu, the distribution is considered aggregate. Values of Imst
> 0.5 indicate aggregated distribution. D corresponds to Poulin’s discrepancy index.

Taxa Imor Mclu Muni Imst p D
Physaloptera lutzi 211 1.10 0.89 0.50 P<0.001 0.95
Physaloptera retusa 21.39 1.64 0.37 0.55 P<0.001 0.98
Raillietiella mottae 9.21 1.32 0.68 0.52 P<0.001 0.96
Strongyluris oscari 2.66 1.06 0.93 0.50 P<0.001 0.94
Pharyngodon cesarpintoi 2.39 1.00 0.99 050  P<0.001 0.89
Spauligodon oxkutzcabiensis 3.45 1.03 0.96 0.50 P<0.001 0.94
Parapharyngodon alvarengai 1.05 1.05 0.95 0.50 P<0.001 0.80

Oochorystica sp. 10.86 1.52 0.49 0.52 P<0.001 0.97
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Pseudocommunity analysis

The occurrence of endoparasites in the host community does not differ
significantly from that expected at random, the observed index (0.617) was not smaller

than the simulated index (0.497), indicate lack of assemblage structure (p >0.9).

Average variance and abundance

The variance was strongly explained by the mean (Fas2; R2 = 0.98; p <0.001)
(Figure 1). In other words, there is a regulatory effect on the average number of

parasites per host, and this restriction generates the aggregation limit observed.

Log® of Mean variance

-2 -1 0 1 2

Log10 of Mean abundance

Figure 1: Relationship between variance and mean abundance (log10; Fes2; R2=0.98; p
<0.001) of endoparasites associated with lizards, collected in a semiarid Caatinga
environment, Northeast Brazil.
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Correlation and similarity

The species of endoparasites with the highest values of correlation were the
congeners P. lutzi and P. retusa (Table 3); similarly, monoxenic species were positively
correlated, but the only species that was statistically associated with the others was P.
alvarengai. The similarity analysis revealed that phylogenetically similar hosts and or
those with similar foraging habits presented similar endoparasite fauna (Table 4).
Sympatric lizards T. hispidus and T. semitaeniatus present the most similar endoparasite

fauna.
Dominance among endoparasites

Endoparasite species exhibited different levels of dominance within each host
species (Table 5). Similarly, dominance exhibited significant variations among host
species (H = 19.67; GL: 11; p <0.001). For the teiid species A. ocellifera, the dominant
species was the monoxenic nematode P. cesarpintoi. For the lizards G. geckoides, M.
heathi and T. semitaeniatus, the dominant species was the monoxenic nematode P.
alvarengai. Phlopezpezus pollicaris exhibited high dominance, being the monoxenic
species S. oxkutzcabiensis the most important. For the T. hispidus host, the heteroxenic
species P. lutzi and the monoxenic species P. alvarengai present the highest dominance

values.
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Table 3: Spearman correlation between pairs of endoparasite species (prevalence >5%) and Pearson correlation (p-values) associated with lizards from an
environment in Caatinga, northeastern Brazil.

P.lutzi P.retusa R.mottae S.oscari P.cesarpintoi S. oxkutzcabiensis P. alvarengai Oochorystica sp. p-value

Physaloptera lutzi 1

Physaloptera retusa 0.150 1 0.502
Raillietiella mottae 0.098 0.074 1 0.568
Strongyluris oscari 0.059 0.032 0.064 1 0.763
Pharyngodon cesarpintoi -0.126  -0.042 -0.014 -0.119 1 0.092
Spauligodon oxkutzcabiensis  -0.076  -0.027 0.099 -0.075 -0.132 1 0.112
Parapharyngodon alvarengai  0.324 0.157 0.087 0.211 -0.230 -0.118 1 0.0001
Oochoriystica sp. 0.003 0.016 0.025 0.066 0.076 -0.024 0.015 1 0.610

Table 4: Similarity between the lizard species grouped according to the composition of the endoparasites fauna, using the Bray-Curtis index.

A. ocellifera G. geckoides P. pollicaris T. hispidus T. semitaeniatus
Ameivula ocellifera 1
Gymnodactylus geckoides 0.022 1
Phyllopezus pollicaris 0.025 0.073 1
Tropidurus hispidus 0.044 0.207 0.064 1

Tropidurus semitaeniatus 0.036 0.191 0.047 0.567 1
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Table 5: Berger-Parker dominance index and Kruskal-Wallis test (H = 19.67; GL: 11) corresponding to variation in dominance within each host
species. Lizards: Ameivula ocellifera (Am .oc); Acratosaura mentalis (Ac. me); Ameiva ameiva (Aa. am); Gymnodactylus geckoides (G. ge);
Lygodactylus klugei (L. kl); Mabuya heathi (M. he); Phyllopezus pollicaris (P. po); Tropidurus hispidus (T. hi); T. semitaeniatus (T. se); Salvator
merianae (T. me); Vanzosaura multiscutata (V. mu). Endoparasites: Physaloptera lutzi (P. lu); P. retusa (P. re); Raillietiella mottae (R. mo);
Strongyluris oscari (St. 0s); Pharyngodon cesarpintoi (Ph. ce); Spauligodon oxkutzcabiensis (Sp. 0x); Piratuba sp. (Pir. sp); Parapharyngodon
alvarengai (Pa. al); Oochorystica sp. (Ooc. sp); Euparadistomum paraense (E. pa); Oligachanthorynchus sp. (Oli. sp); Tricospirura sp. (Tri. sp).

Host P.lu P.re Rmo Stos Ph.ce Sp.ox Pir.sp Paal Ooc.sp. E.pa Oli.sp Tri.sp p

(Am. oc) 0.3 0.1 0.4 0.1 96.7 0.3 0.3 0.4 0.7 0 0.3 0 0.012
(Ac. me) 0 0 20.4 0 0 73.1 1 2.1 3.2 0 0 0 0.340
(Aa. am) 1.7 0 0 0 90.2 0 0 5.3 2.6 0 0 0 0.601
(G. ge) 3.4 0 6.1 2.4 0 20.2 2.7 64.6 0 0 0.2 0 0.005
(L. k1) 75 0 2.5 5 7.5 2.5 2.5 5 0 0 0 0 0.780
(M. he) 0 0 0 0 0 0 0 75.5 24.4 0 0 0 0.001
(P. po) 0 0 0.9 0 2.6 94.7 0 1.1 0 0 0.2 0.1 0.007
(T. hi) 30.2 4.6 6.6 13.3 2.7 9.7 2.1 29 0.7 0.5 0 0.1 0.004
(T. se) 0.6 0.2 0.5 53.4 3.2 0.03 0.07 38.1 3.5 0 0.07 0.03 0.008
(T. me) 0 6.2 0 0 93.7 0 0 0 0 0 0 0 0.530
(V. mu) 20 0 40 0 20 6.6 0 13.3 0 0 0 0 0.360
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DISCUSSION
We found 13 endoparasites species associated with lizards; Nematoda were the

most abundant, especially species with monoxenic life cycles. Aho (1990), analyzing
the parasite distribution model for lizards in temperate areas, concluded that such areas
are characterized by a few species with a low level of interaction; however, Bursey et
al., (2005), analyzing lizard endoparasites in Peru (Neotropical region), found greater
abundance and species richness, which may be related to a greater variety of habitats
and hosts, emphasizing the importance of studies in tropical areas. In these terms, the
Caatinga is composed of an interesting heterogeneity of environments, with variations
in microclimate, types of soils and vegetation, as well as areas of endemism and
ecotones (Bucher, 1982; Bernardes, 1999; Rodrigues, 2003). Thus, areas of the

Caatinga may offer vast and still unexplored endoparasite fauna.

Aggregation and scattering

One of the well-recognized characteristics of parasite populations is the
aggregated distribution form in their hosts (Crofton, 1971), including vertebrate (Shaw e
Dobson, 1995) and invertebrate hosts (Rolff, 2000). All component communities found
in this study exhibited an aggregated distribution pattern and high discrepancy value.
Lizard endoparasite populations are distributed in aggregate form among several lizard
families. Even in hosts with different microhabitat, diet and foraging mode uses (Anjos,
et al., 2012; Ribeiro et al., 2018; Barreto-Lima et al., 2012; Macedo et al., 2017; Cabral
et al., 2018), these ecological traits may have little influence on the distribution of
infrapopulations. Individual susceptibility, food specificity and variations in exposure to
infective forms are responsible for the distribution of parasites among hosts.
Heteroxenic endoparasites have higher discrepancy values than monoxenic species;
infective forms can occur in environment “pockets” and accumulate in individuals used
as intermediate hosts, which may contribute to the aggregation of the populations of
these endoparasites (Anderson e May, 1979; Anderson e Gordon, 1982).

Anjos et al.,, (2012) found a depauperate fauna dominated by generalist
endoparasites in T. hispidus and intermediate values of discrepancy (D = 0.51) in
Caatinga areas in Ceara state. Ribeiro et al., (2012) found a high discrepancy value for

the nematode genus Rhabdias sp. (D = 0.83), in a population of the Anolis brasiliensis
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lizard species, in the same area. Cabral et al. (2018) found high values of discrepancy
for the nematodes P. alvarengai (0.68), Physalopteroides venancioi (0.97),
Physaloptera sp. (0.98) and S. oscari (0.98) associated with the Mabuya arajara lizard

species in the humid forest Araripe Plateau (as “brejo de altitude™), CE.

For the Atlantic Forest, the nematode species S. oscari and Oswaldocruzia
burseyi exhibited intermediate discrepancies (D = 0.57; D = 0.62, respectively)
associated with the population of the lizard Enyalius perditus in the state of Minas
Gerais (Barreto-Lima et al., 2012). For teiid lizards in the Amazon region, Macedo et
al., (2017) found an intermediate (D = 0.52) to high (D = 0.92) discrepancy for
endoparasite nematodes. In addition to aggregation, we found a strong influence of the
average abundance of endoparasites per host, determining the variance of the sample
(Fig. 2). Due to the nature of the parasite/host relationship, an interpretation of these
values can clarify aspects of the acquisition and establishment of infrapopulations
(Shaw e Dobson, 1995).

Infrapopulations may undergo direct influence of the host and thus be distributed
according to their genetic predisposition (Schad e Anderson, 1985; Quinnell, 2003),
immune response (Galvani, 2003) and age (exposure time) of the host to infective forms
(Gordon e Rau, 1982), where “older” hosts tend to have a higher abundance than
juvenile hosts, which may result in a higher mortality rate in that category (Rousset et
al., 1996).

Small differences in the niche occupied by individuals from the same population
may generate encounters different from the infective forms present in the environment
(Janovy e Kutish, 1988), thus increasing the aggregate pattern in parasitic species.
Lizard populations may exhibit individual variations in niche use, especially in a
community with few species (Costa et al., 2008); unfortunately, there is scant research
on the distribution of subpopulations in lizard hosts, making it difficult to compare and

understand patterns.

The uniform or random distribution in parasite populations has few exceptions.
Donnelly e Reynolds (1994) examined 6,270 specimens of marine fish (Crenilabrus
melops) and recorded 1,924 hosts for the copepod species Leposphilus labrei; only two
host specimens had two parasites, and the remainder were infested by one parasite per
host.
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Pseudocommunity analysis

Approaches using null models have a long trajectory in ecological studies. Data
such as distribution, abundance, cooccurrence, niche overlap and prevalence are
commonly used in this analysis (Harvey et al., 1983; Jackson et al., 1992; Janovy et al.,
1995; Mouillot et al., 2003; Ulrich e Gotelli 2010; 2013) to test the nonrandomness of
the data found (Gotelli e Rhode, 2002). For parasite species, assemblages could be
structured according to nesting (Gonzalez e Oliva, 2009), temporal variation (Krasnov
et al.,, 2006) and aggregation (Leung, 1998); however, there are also reports of
assemblages with no apparent structure for various groups of hosts, such as fish,
amphibians, birds and mammals (Gotelli e Rhode, 2002; Gonzalez e Oliva, 2009;
Delfino et al., 2011; Lacerda et al., 2013; Ulrich e Gotelli 2010; 2013).

In our model, host infection occurs randomly, with the occurrence of
endoparasite randomly distributed across hosts. When intraspecific interaction between
endoparasites is not an important factor in shaping the component community, it does
not differ from a community predicted by a null model (Poulin, 1996). Communities
composed of few or generalist species are typically not structured (Gotelli e Rhode,
2002; Gonzélez e Oliva, 2009). For lizards, especially in Caatinga environments, few
endoparasite species are specific to lizard hosts, such as the nematodes Ozolaimus
cirratus and O. megatyphlon, whereas Alaeuris caudatus and A. vogelsangi are specific
for Iguana and Gynaecometra bahiensis for Polycrhus acutirostris, which are probably
related with the arboreal habits. And or with herbivorous and omnivorous diets,
respectively (Avila e Silva, 2010; Araujo Filho et al., 2014; Teles et al., 2017).

The resources sought by parasites may occur in hosts of distinct taxa, which may
form random communities, although this does not necessarily indicate low richness,
competitive exclusion or lack of interaction among species (Brooks et al., 2006). For
the Caatinga domain, historical and ecological factors, and seasonality and geographic
variations are more important to determine the establishment of endoparasite
communities (Brito et al., 2014a, b; Araujo Filho et al., 2017; Lima et al., 2017;
Teixeira et al., 2017; Teles et al., 2017).
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Variance and average abundance

According to Jaenike (1996), to understand the effects of variance on average
abundance, the following premise must be considered: (i) the parasite has the ability to
regulate the host's fitness and (ii) this phenomenon depends on the frequency of the
parasite in the host population. Thus, the more aggregate the parasites are, the greater
the fitness of the host population. If the aggregation is low, the fitness of the host
population also decreases (Shostak e Dick, 1987; Jaenike, 1996); similarly, aggregation
favors the fitness of the parasite population.

If, in contrast, aggregation can facilitate the meeting of potential partners for
reproduction, heavily infected hosts may have a high mortality rate (Adjei et al., 1986),
compromising the maintenance of infrapopulations (provided the life cycle of the
species does not depend on the death of its host). The restriction of variance for the
average abundance of parasitic species provides a balance between aggregation and
infrapopulation viability, which can be evolutionarily established (Wilson et al., 2002).
This mechanism may be especially present for parasitic species and may be one of the
primary ecological forces shaping the distribution of infrapopulations (Shaw e Dobson,
1995; Lagrue et al., 2015). This association has been found in several studies involving
aggregated populations of parasites (Anderson e Gordon, 1982; Shaw e Dobson, 1995;
Wilson et al.,, 2002; Poulin, 2013). There are several mechanisms by which this
relationship may be established, and aggregation implies important causes for both
parasites and their host (Pacala e Dobson, 1988; Jaenike, 1996).

It is accepted that the variance being dominated by the mean indicates a
restriction in the aggregation level of the populations. The relationship between a high
aggregation of endoparasites, which can cause high mortality rates in their hosts
(Rousset et al., 1996), and a low aggregation, which may cause difficulties in finding
partners for reproduction, produces populations of parasites with "optimal aggregation
values” (Poulin, 2007). We found that 98% of the variance was explained by mean
abundance, a value that is unexpectedly high. Shaw e Dobson (1995) reviewed the
relationship between mean variance/abundance in 269 populations of hosts
(amphibians, birds and mammals) and found that 87% of the variance is related to
average abundance. However, there is scant research on reptiles, especially in semiarid

areas, to make a more accurate comparison.
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Correlation and similarity of endoparasites

The endoparasite species P. lutzi and P. retusa exhibited a positive correlation
between their abundance, and similar species can develop similar characteristics of the
life cycle and wuse of intermediate and definitive hosts (Anderson, 2000).
Parapharyngodon alvarengai was positively correlated with the species P. lutzi, P.
retusa and S. oscari. The species P. cesarpintoi and S. oxkutzcabiensis exhibited a
negative (or low) correlation with all other species. These species may be considered
generalist when infecting lizards, but their abundance and prevalences are higher in teiid
and gecko hosts, respectively (Avila e Silva, 2010; Brito et al., 2014a; Lima et al.,
2017). Taxonomic proximity and the type of life cycle may contribute to the
associations found; however, aspects such as competition, density-dependence and use
of resources by endoparasites may be important but are difficult to measure in natural
populations. Nevertheless, P. alvarengai was the only species that presented a
statistically significant association with the other species. This relationship can be
increased by the generalist habit and monoxenic cycle of P. alvarengai. This species is
present in approximately all studies that include lizards in South America (Avila e
Silva, 2010; Galdino et al., 2014; Brito et al., 2014a).

The most similar hosts in the composition of endoparasite species were T.
hispidus and T. semitaeniatus. In addition to their taxonomic proximity, these species
share similar microhabitats and diets (Rodrigues, 2003; Gomes et al., 2015). In addition,
G. geckoides was more similar to the tropidurids; this species has general foraging
habits and diet, which may contribute to the similarity between the endoparasites
(Rodrigues, 2003). These species are commonly associated with rocky areas, with a
general diet (Rodrigues, 2003; Gomes et al., 2015). The use of similar habitats and diet
may contribute to the composition of endoparasite species in amphibians and reptiles
(Hamann et al., 2006; Brito et al., 2014b).

Dominance

There was a significant variation in the dominance of endoparasites among host
species, as well as within each host species. For the component community present in A.

ocellifera, dominance was determined by the pharyngodonid P. cesarpintoi. This genus
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of endoparasites is widely dispersed in South America, occurring in several families of
lizards, notably infecting Teiidae (Avila e Silva, 2010). In the species of lizards G.
geckoides and M. heathi, the nematode P. alvarengai was the dominant species, as well
as the other pharyngodonids. P. alvarengai has a monoxenic cycle and is commonly
found in generalist lizards (Avila et al., 2012, Brito et al., 2014a).

The host species P. pollicaris exhibited dominance for the nematode S.
oxkutzcabiensis, which is commonly associated with lizards (Gekkota) in several
environments of South America (Avila e Silva, 2010), including semiarid regions (Brito
et al., 2014a,b; Lima et al., 2017). The generalist lizard T. hispidus had the highest
number of associated endoparasites in this study. This species is widely dispersed in
Caatinga areas and may exhibit variations in habitat use and diet (Rodrigues, 2003). The
heteroxenic nematode P. lutzi was the dominant species in the infracommunity of this
host, and Physaloptera sp. are commonly related to carnivorous lizards (Bursey et al.,
2005; Avila e Silva, 2010; Brito et al., 2014a; Lima et al., 2017). The component
community of the tropidurid T. semitaeniatus is primarily composed of the nematode S.
oscari, which infects a wide range of hosts from different families in South America
(Avila e Silva, 2010).

To the best of our knowledge, this is the first study to evaluate the influence of
average abundance on the variance of endoparasites in semiarid areas, and our results
indicate that the variance of endoparasite infrapopulations are highly restricted by the
average abundance per host, as the structure of the component community regarding the
use of host species is random.

Environments subjected to large seasonal variations have high parasite
aggregation values because species can synchronize the release of infective forms
according to season, which may contribute to the increase of infections/aggregation
(Sherrard-Smith et al., 2015). In contrast, parasite populations that are highly interactive
(e.g., occupy the same site of infection) tend to be more strongly regulated by average
abundance (Bottomley et al., 2005). These assumptions may be especially true for lizard

hosts in semiarid regions.
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CAPITULO 02

“Endoparasitos de Lagartos VVersus Areas Semiaridas em Regime Pos-
distarbio: Espécies monoxénicas sao Pioneiras?”
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RESUMO

O acompanhamento das populacBes de espécies parasitos, podem ser usuais no
entendimento do efeito da poluicdo, catéstrofes naturais e uso antrépico do meio. Para
tanto, o conhecimento de como as espécies respondem aos variados tipos de estressores
é imprescindivel nessa abordagem. Endoparasitos de lagartos podem servir de bons
modelos para se entender essa relacdo, uma vez que algumas espécies de seus
hospedeiros sdo abundantes, apresentam ampla distribuicdo e utilizam habitats variados.
No presente trabalho, nos investigamos o efeito da supressdo da vegetacdo, sobre a
abundancia, e recrutamento de espécies de endoparasitos, levando em consideracdo a
variacdo temporal e o ciclo de vida das espécies. Os lagartos foram coletados em trés
ambientes de Caatinga, no Alto Sertdo Sergipano, nordeste do Brasil. As areas
estudadas sofreram o mesmo tipo de Evento Estressor (EE) (retirada da vegetagdo para
criacdo de pastos). Cada area foi categorizada de acordo com o grau de recuperagao
vegetacional, sendo organizadas em: area inicial (cinco anos pés — EE); area
intermediaria (15 a 20 anos pds EE); area tardia (35 anos p6s EE). A abundancia foi
significativamente influenciada pelas area amostradas, sendo a area intermediaria a com
valor mais alto de abundancia total e abundancia de monoxénicos. As espécies
heteroxénicas foram mais abundantes nas areas com maior tempo p6s — EE. Foi
encontrada forte influéncia temporal nas espécies de endoparasitos, especialmente para
as espécies monoxeénicas, estas apresentaram pico de abundancia durante o periodo das
chuvas. As espécies de endoparasitos associadas a lagartos em ambientes de Caatinga,
podem ser consideradas generalistas na aquisicdo de seus hospedeiros, sendo estas
influenciadas por aspectos temporais, também como, aspectos dos seus hospedeiro por
exemplo; sexo, dieta e uso do habitat. De acordo com a variacdo na abundancia das
espécies monoxeénicas, e o generalismo na infeccdo de seus hospedeiros, em relacdo ao
tempo pds distdrbio, nds sugerimos que estas se comportem de forma analoga as
espécies pioneiras, ao colonizar novos ambientes.

Palavras-chave: Impacto ambiental; Endoparasitos; Caatinga
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ABSTRACT

Monitoring parasite species can be used to understand the effect of pollution, natural
disasters and anthropic use of the environment. Therefore, the knowledge of how
species respond to various types of stressors is essential in this approach. Lizard
endoparasites can serve as good models to understand this relationship, since some
species of their hosts are abundant, exhibit wide distribution and use varied habitats. In
the present work, we investigated the effect of suppression of vegetation, on abundance,
and the recruitment of endoparasite species, taking into account the temporal variation
and the life cycle of the species. The lizards were collected in three environments in
Caatinga, in Alto Sertdo Sergipano, northeast of Brazil. As studied areas, they suffered
the same type of stressful event (EE) (removal of vegetation to create pastures). Each
area was categorized according to the degree of vegetative recovery, being organized
into: initial area (five years after EE); intermediate area (15 to 20 years after EE); late
area (35 years after EE). The percentage was influenced by the sampled areas, being an
intermediate area with the highest value of the total amount and abundance of
monoxenics. The heteroxenic species were more abundant in the areas with longer post
- EE time. A strong temporal influence was found in the species of endoparasites,
especially for monoxenic species, and these showed peak savings during the glove
period. As species of endoparasites associated with lizards in Caatinga environments,
they can be used for generalists in the acquisition of their hosts, which are influenced by
temporal aspects, as well as aspects of their hosts, for example; sex, diet and habitat use.
According to the variation in the number of monoxenic species, and the generalism in
the infection of their hosts, in relation to the post-disturbance time, we suggest that
these behave in a similar way as pioneer species, and colonize new environments. We
present the first work on the effect of suppression of vegetation, on variations of
endoparasites associated with lizards.

Keywords: Environmental Impact; Endoparasites; Caatinga
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INTRODUCAO
Alteracdes no meio ambiente provenientes de atividades antropicas podem afetar

a estrutura e dindmica das comunidades (Dunn, 2004). Dentre essas atividades, destaca-
se a conversdo de areas naturais para a construcdo civil e sistemas de plantio como as
principais causas de alteracdo de paisagens e perda da biodiversidade (Aide et al., 2000,
Balmford et al., 2003). As areas usadas como campos de cultivo ou pastagens séo
comumente abandonadas apds o uso da terra; estas, por sua vez, podem formar
mosaicos em diferentes estagios de recuperacdo, sendo eventualmente utilizadas para
estudos sobre a recuperacdo das populacdes de espécies anteriormente presentes no
ambiente (Aide et al., 2000; Kruess e Tscharntke, 1994). A regeneracdo natural pode
formar florestas secundérias, que podem ser usadas como reflgio por espécies animais
(Aide et al., 2000). Tais areas podem apresentar modificagdes na incidéncia de luz, tipo
de solo e acumulo de biomassa (Guariguata e Ostertag, 2001), estando a recolonizagédo
intimamente relacionada a espécie estudada, tipo de impacto e tempo decorrido apds a
perturbacdo (Davies et al., 1999). A recuperacdo natural de areas abandonadas esta
associada ao aumento da riqueza em espécies para varios grupos de vertebrados, como
anfibios e répteis (Gardner et al., 2007), aves (Borges, 1999; Casas et al., 2016) e
mamiferos (Fonseca, 1989; Estrada et al., 1994), bem como para invertebrados, por
exemplo formigas (Belshaw e Bolton, 1993), besouros (Klein, 1989) e nematddeos de
vida livre (Bloemers et al., 1997).

Para as comunidades de anfibios e répteis, 0 avanco na recuperacdo de areas
degradadas pode proporcionar melhores esconderijos e mais categorias de presa para
esses vertebrados. Uma analise mais refinada revelou que guildas diferentes (p. ex.
herbivoros - carnivoros) podem apresentar diferentes tempos de retorno as areas
impactadas (Pawar et al., 2004). O estudo realizado por Vitt et al. (1998) demonstra
como a acdo antropica afeta a comunidade de lagartos amazoénicos: lagartos com
afinidades a clareiras (heliotérmicos) ocorrem principalmente em locais abertos, com
alta incidéncia de luz solar, sendo que a retirada da vegetacdo por agdo antropica
aumenta a imigragao dessas espécies para o interior da floresta, modificando a estrutura
da comunidade. Téo importante quanto a recolonizacdo por espécies em ambientes em

recuperacdo € o estabelecimento das relagdes interespecificas; a extincdo local e a
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posterior recuperacdo de espécies tendem a estabelecer gradualmente interacdes como
predacdo (Pawar et al., 2004) e competicdo (Gardner et al., 2007). Em relagdo ao
parasitismo, Huspeni e Lafferty (2004) demonstram que trematddeos parasitos de aves,
quadruplicam sua prevaléncia em apenas seis anos, apos o inicio da recuperacdo do

ambiente.

Considerando as dificuldades na manutencdo de estudos ecoldgicos de longo
prazo, uma das formas de inferir a recuperacdo das comunidades em &reas degradadas
ao longo do tempo é a abordagem space-for-time (Picket, 1989; Pawar et al., 2004;
Buyantuyev et al., 2012), onde areas que sofreram impactos antropicos, em periodos de
tempo conhecido, podem ser analisadas e comparadas, fornecendo um historico
denominado cronossequéncia local (Pawar et al., 2004). Por exemplo, um estudo
realizado por Pianka et al. (2012), utilizando a abordagem do tempo pds queimadas,
para observar a variacao na dieta de espécies de lagartos na Australia, mostrou que, apos
16 anos, as espécies retornaram as condic¢bes de alimentacdo encontrada antes do inicio
do ciclo de queimadas. As populagdes de espécies diferentes podem responder de forma
variada as perturbacGes do meio; por exemplo, aves e formigas necessitam entre 20 e 40
anos, respectivamente, para se restabelecerem em areas de floresta secundaria (Belshaw
e Bolton, 1993; Blake e Loiselle, 2001).

Em alguns lugares, areas em recupera¢do sdo 0s Unicos ambientes onde
permanecem as espécies que ocorriam antes da intervencgdo antrépica, sendo esse efeito
acentuado em locais com ampla atividade agricola, como certos locais da Caatinga no
nordeste brasileiro (Silva et al., 2004). O bioma Caatinga cobre cerca de 912. 529 m? do
territério brasileiro (Silva et al., 2017), sendo uma regido bastante afetada por
gueimadas, agricultura, criacdo de pastagens e extracdo de madeira, que sdo
responsaveis por 30,4% a 51,7% de reducédo de area (Silva et al., 2004). Uma pratica
comum notada em areas do referido bioma é a retirada da vegetacédo para plantio e/ou
producdo de pastos, as quais sdo abandonadas apds um periodo, e novas areas sao
desmatadas, dando continuidade ao ciclo. Tais intervencdes resultam em um ambiente
bastante fragmentado e em areas com diferentes tempos de recuperagdo (Castelletti et
al., 2003; Silva et al., 2004). No semiarido brasileiro, diversos estudos abordam a
taxonomia (Vanzolini et al., 1980; Rodrigues et al., 2003; Garda et al., 2013) e ecologia
(Rodrigues, 1996; Santana et al., 2014; Oliveira et al., 2017) de lagartos, bem como o0s

endoparasitos associados aos mesmos (Anjos et al., 2007; Almeida et al., 2008; Avila et
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al., 2012; Brito et al., 2014; Araujo Filho et al., 2017, 2020; Lima et al., 2017; Teixeira
et al., 2017; Teles et al., 2017; Oliveira et al., 2017). Entretanto, ndo ha informacéo
sobre como o0s endoparasitos respondem as modificagdes antropicas nesse ambiente,

nem como tais modificacGes influenciam a relacdo com seus hospedeiros.

No que tange a comunidade parasitaria, a diminuicdo na complexidade do
ambiente natural pode causar homogeneizacdo na composicdo das espécies de parasitos,
particularmente para espécies com ciclo de vida complexo (que utilizam um ou mais
hospedeiros intermediarios), e isso pode resultar em um ambiente com poucas espécies
de parasitos, ou em uma comunidade composta principalmente por espécies com ciclo
direto (Huspeni e Lafferty, 2004). Os hospedeiros podem ser vistos como “manchas de
habitats favoraveis” a seus parasitos, ¢ a reducdo dessas “manchas” por estressores
antrdpicos pode interferir diretamente na composicdo das espécies parasitas (Poulin,
2008). De acordo com Lyles e Dobson (1993) e com Anderson e May (1979), a relagéo
parasito/hospedeiro € complexa e pode responder de diferentes formas aos estressores:
(i) uma populagdo de parasitas podem necessitar de uma determinada densidade de
hospedeiros para se manter na comunidade, (ii) poluentes podem contribuir para
aumentar ou diminuir a prevaléncia de parasitas, (iii) hospedeiros susceptiveis podem
ter o sistema imunoldgico fragilizado por certos poluentes, favorecendo o aumento da
prevaléncia, ou podem extinguir/reduzir localmente sua populacdo, dificultando o
encontro entre hospedeiros e parasitas. Para as espécies com ciclo de vida heteroxénico,
0 estressor pode eliminar uma ou mais categorias de hospedeiros
(intermediario/definitivo), impossibilitando o desenvolvimento ou a reproducdo do

parasito (Esch, 1971; Mifio et al., 2018), reduzindo sua abundéancia local.

Areas em estagio de sucessdo secundaria podem apresentar variacdes na
umidade do solo, estrutura da vegetacdo e profundidade da serrapilheira, afetando
diretamente populagdes de vertebrados e invertebrados (Aide et al., 2000; Dunn, 2004).
Populacdes de parasitos podem ser afetadas de diversas formas quando expostas a
estressores, podendo a influéncia ser negativa ou positiva, dependendo do evento
estressor e da espécie de parasito, causando alteragdes na abundancia e composicédo da
comunidade (Poulin, 1996; Hudson et al., 2006). Hospedeiros definitivos podem
apresentar maior abundancia de parasitos em condigdes de estresse, devido ao
comprometimento do sistema imunoldgico, proliferagdo de uma espécie de hospedeiro

intermediario, ou por uma maior taxa de encontro de formas livres de espécies com
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ciclo direto, e isso pode ocorrer devido a mudangas no comportamento, como uso de
micro-habitats diferentes (Poulin 1996; Hamann et al., 2006; 2014). Por outro lado, a
degradacdo do ambiente também pode ter impacto negativo nas populacdes de
hospedeiros, refletindo na aquisicdo de parasitos, especialmente para espécies
heteroxénicas (Poulin, 1996; Marcogliese, 2005).

Ambientes que sofreram ou que sofrem eventos de perturbacdo (antropica ou de
outra natureza) sdo pouco estudados, em relacdo a abundancia e composi¢do de espécies
de parasitos (Hernandez et al., 2006; Vidal-Martinez et al., 2010). O presente trabalho
tem por objetivo avaliar os efeitos do tempo pds-supressdo vegetacional na abundancia
e no numero de endoparasitos por espécime hospedeiro (a riqueza da infracomunidade,
que de agora em diante chamaremos apenas de riqueza), levando em consideracdo o
ciclo de vida dos endoparasitos. NOs trabalhamos com as seguintes hipéteses: (1) a
abundancia de parasitos sera maior em areas com menor tempo pds evento estressor
(&rea inicial e intermediaria), porém, a riqueza sera maior na area com maior tempo pés
evento estressor, seguindo o modelo de substituicdo de espécies no espago através do
tempo; (2) Espécies monoxenas (ciclo de vida mais simples) sdo mais abundantes nas
areas com menor tempo poOs evento estressor quando comparadas com espécies
heterdxenas (ciclo de vida mais complexo), devido a estas utilizarem obrigatoriamente

hospedeiros intermediarios para finalizarem seu ciclo.

MATERIAIS E METODOS
Areas de estudos

As coletas foram realizadas em trés areas de coleta no Alto Sertdo Sergipano,
Nordeste do Brasil. Cada &rea é composta por dois pontos de coleta, totalizando seis
unidades amostrais. As areas foram classificadas, quanto ao tempo de recuperacao (a
informagdo quanto ao tempo decorrido foi obtida através de relatos dos
moradores/proprietarios) a contar da data do Evento Estressor (supressdo da vegetagdo
para criar “campos de pasto”), da seguinte maneira: Area | (Inicial): localizada nos
municipios de Porto da Folha (Assentamento Quilombola de Mocambo) e Poco
Redondo (Fazenda Particular), com cinco anos pos Evento Estressor (EE); Area I
(Intermediaria): localizada no municipio de Poco Redondo (Monumento Natural Grota
do Angico e Fazenda Angico), com 15 a 20 anos p6s EE; Area Il (Tardia): localizada
nos municipios de Canindé do S&o Francisco (Fazenda Jerimum) e Porto da Folha
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(Assentamento Quilombola de Mocambo), com 35 anos pés EE. As areas sdo proximas

entre si, distando aproximadamente 40 km entre os pontos mais afastados.

As éreas foram caracterizadas baseadas nos seguintes parametros: (i) Propor¢do
de éareas com folhico; (ii) Proporcdo de &reas com rochas; (iii) Proporcdo de solo
exposto; (iv) Densidade de arbustos; (v) Distancia da arvore mais proxima (tendo como
base o balde central do pitfall trap); (vi) Circunferéncia na Altura do Peito (CAP), da
arvore mais proxima; (vii) Cobertura do dossel; (viii) Abundancia total de arvores; (ix)
Riqueza total de espécies arboreas; (x) Numero total de bromélias; (xi) Numero total de
cactaceas; (xii) Numero total de troncos (maiores do que 1 metro, com circunferéncia
superior a 6 cm). Com o objetivo de analisar se a estrutura do habitat varia entre as
areas, foi realizada uma Anéalise de Componentes Principais (PCA), inserindo e
descartando variaveis por meio do teste de significancia de reducéo dos desvios (x?).
Apds esse tratamento, as categorias: porcentagem de solo exposto; distancia da arvore
mais proxima; CAP da arvore mais proxima; abundancia e riqueza de arvores, foram
utilizadas em uma PCA (Programa PAST), sendo utilizados os valores do primeiro eixo
desta (86.88% de explicagdo), em uma andlise de variancia (ANOVA) com teste a

posteriori de Tuckey.

Foram encontradas mudancgas significativas nas variaveis estruturais, (Tuckey:
Inicial — Intermediario p < 0.001; Inicial — Tardio < 0.001; Intermediario — Tardio p =
0.007), em relacdo a cronossequéncia entre as areas inicial, intermediaria e tardia, houve
uma diminuicdo na proporcdo de solo exposto e distancia da arvore mais proxima, e um
aumento na circunferéncia, abundancia e riqueza das arvores. Esses dados foram
coletados e trabalhados estatisticamente, durante o doutorado da Dra. Stéphanie
Menezes Rocha (UFPB), sob a orientacdo do professor Dr. Daniel Oliveira Mesquita
(UFPB). A Dra. Stéphanie trabalha com ecologia (dieta, reproducéo, uso do habitat) de
lagartos em areas de Caatinga (Rocha, 2018: Efeitos da Sucessdo Ecologica na
Estruturagio de Taxocenoses de Lagartos em Areas de Caatinga: Tese de Doutorado -
UFPB).

Todos os locais de coleta estdo inseridos no dominio de Caatinga, regido semi-
arida do nordeste do Brasil, clima Bshn- segundo Kdppen, pertencentes a Depressdo
Sertaneja Meridional (Ab’Saber, 1974; Velloso et al., 2002), no alto sertdo Sergipano

(Figura 01). O regime pluviométrico possui duas estacbes bem demarcadas, com quatro
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meses de chuva e oito meses de periodo seco. Sendo a média de precipitacdo em torno
de 500mm/ano, a média de temperatura anual varia entre 26°C e 28°C. A vegetacdo €
composta por plantas tipicas da Caatinga arbustiva arbdrea, com presenca de cactos e
bromélias (Andrade-Lima, 1981; Sa et al., 2004).
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Figura 01: Areas de coleta em ambiente de Caatinga, no Alto Sertdo Sergipano,
Nordeste do Brasil (Fonte: Stéphanie M. Rocha, 2018).

Coleta de dados

Os locais foram amostrados através de coletas pontuais com duracdo de 30 dias
de campo, uma no periodo seco, entre os meses de Abril e Agosto (2016), outra no
periodo chuvoso, entre Setembro (2015) e Fevereiro (2016). Os espécimes foram
coletados por meio de armadilhas de interceptacdo e queda (pitfall-trap), em forma de
“Y”: em cada area, foram instaladas 24 armadilhas, divididas em trés transectos com 1
km de distancia entre si, e cada armadilha foi montada com 20 m de distancia uma da

outra.

Busca ativa
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Micro-habitats, tais como fendas e superficies de rochas, cascas de
arvores/arbustos, troncos e galhos de arvores, foram vasculhados em busca dos lagartos.
Estes, quando encontrados, foram coletados com emprego de lagos, ligas de borracha
(garrotes) ou manualmente. Apds a captura, 0s espécimes foram transportados ao
laboratério, e, em seguida, foram pesados com uma balanca de precisdo (0.01Q),
mensurados quanto ao Comprimento Rostro-Cloacal (CRC), Comprimento Caudal
(CC), em milimetros, com um paquimetro digital (0.01 cm) e eutanasiados por meio de
uma injecdo letal de lidocaina (2%). Em seguida, os espécimes foram etiquetados,
fixados em formol a 10% e preservados em alcool 70%. A autorizacdo para coleta
emitida pelo SISBIO-ICMBiIo esté registrada sob o nimero (48122-2).

Os lagartos foram dissecados sob lupa estereomicroscopica, sendo analisados o
pulmao, estbmago, figado, vesicula biliar, intestinos delgado e grosso, assim como as
cavidades em busca de endoparasitas. Quando encontrados, 0s endoparasitas foram
contabilizados e armazenados em alcool 70% para posterior identificacdo. Os espécimes
foram identificados até o menor nivel taxondmico possivel com o auxilio de
microscopio equipado com um analisador de imagens (Carl
Zeiss Microimaging GmbH, Gottingen, Alemanha), sendo montados em laminas
temporéarias com a utilizacdo de meio de acido latico (nematddeos), meio de Hoyer
(pentastomideos), acantocéfalos, trematddeos e cestodeos foram corados em carmim
acético e montados em lugol (Yamaguti, 1959; 1963; Régo e Ibdnez, 1965; Travassos,
1969; Vicente et al., 1993; Anderson et al., 2009). As espécies foram identificadas

como monoxénicas ou heteroxénicas de acordo com Anderson (2000).

Andlises Estatisticas

Os termos parasitolégicos seguiram as definigdes de Bush et al. (1997). Para
verificar a influéncias de diversas varidveis na comunidade de endoparasitos nas
diferentes &reas, foi utilizado um Modelo Linear Generalizado Misto (Mixed General
Linear Model - MGLM). O MGLM permite a inser¢do de variaveis fixas, no caso a
variavel resposta, e a insercdo de variaveis aleatorias, classificadas como variaveis que
influenciam os dados, mas para as quais ndo interessa seu efeito (Bolker et al., 2009).
Isso permite controlar o efeito de pseudorreplicacdes e variagdes no nimero amostral

(Bates et al., 2014). Compararam-se a abundancia total, abundancia de espécies
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monoxénicas, abundancia de espécies heteroxénicas e numero de especies de
endoparasitos por espécime hospedeiro (riqueza), utilizando a fungdo log link
(distribuicdo de Poisson) (Wilson e Grenfell, 1997; Teixeira et al., 2020); as categorias
de sexo (macho, fémea) o estagio juvenil e as espécies de hospedeiros foram utilizadas
como efeito aleatorios, para evitar o efeito do nimero amostral de lagartos coletados
entre as areas e entre as espécies. Foram mantidos apenas os efeitos pos disturbio como
variavel explicativa para as categorias avaliadas, levando em conta a variagdo temporal.
A andlise foi realizada utilizando o programa R (Core Team, 2019), pacote “Ime4”
(Bates et al., 2014).

RESULTADOS
Foram contabilizados 25687 espécimes de endoparasitos, pertencentes a 13 taxa

diferentes (Figuras 02: 03 e 04), sendo coletados 2141 espécimes de lagartos,

totalizando 16 espécies de hospedeiros.
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Figura 02: Endoparasitos associados aos lagartos coletados em ambiente de Caatinga, no Alto
Sertdo Sergipano. Parapharyngodon alvarengai, vista anterior fémea (A) e regido posterior do
macho (B); Pharyngodon cesarpintoi, vista posterior macho (acima) e fémea (C); Spauligodon
oxkutzcabiensis, regido posterior do macho (D), vista total da fémea (E); Strongyluris oscari,
regido anterior (F), regido posterior do macho com espiculas (G), larva infectante nos pulmdes

(H).
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Figura 03: Endoparasitos associados aos lagartos coletados em ambiente de Caatinga, no Alto
Sertdo Sergipano. Vista generalizada da regido anterior de Physaloptera sp. (l), regido posterior
do macho P. lutzi (J) e P. retusa (L); Piratuba sp., vista anterior (L) e posterior (M);
Raillietiella mottae, vista anterior de uma fémea (N), e de um macho com espiculas (O);
Oligacanthorhychus sp. vista geral (P).
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Figura 04: Endoparasitos associados aos lagartos coletados em ambiente de Caatinga, no Alto

Sertdo Sergipano. Vista generalizada de Euparadistomum paraense, (P,Q); Oochoristica sp.
vista parcial e total (R,S); Trichospirura sp. vista total (T) e parcial (U).
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A abundancia total foi significativamente influenciada tanto pelas areas de
coleta, como pela estacdo temporal (R2 = 0.97). Sendo que a &rea intermediaria (Z-valor
= 10.412; P-valor < 0.001) apresentou um leve aumento na abundancia e a area tardia
(Z-valor = -7. 852; P-valor < 0.001) demonstrou a menor abundancia em relacdo as
demais (Figura: 05a). A estacdo seca apresentou menor abundancia de endoparasitos (Z-
valor = -17.627; P-valor = < 0.001), tanto considerando todas as areas (Figura: 05b),
como na relacdo entre areas e estacdo, sendo a abundancia menor durante a seca, para a
area intermediaria (Z-valor = -3.362; P-valor < 0.001) (Figura: 05c) e tardia (Z-valor =
20.8; P-valor = < 0.001) (Figura: 05d).
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Figura 05: VariacBes na Abundancia total das espécies de endoparasitos (A),
efeito temporal sobre a abundéncia total (B), efeito temporal sobre a area intermediaria
(C) e area tardia (D), associados a lagartos em area de Caatinga, com diferentes tempo
pos disturbio (retirada da vegetagao). Area inicial (cinco anos), area intermediaria (15 a
20 anos) area Tardia (35 anos) (ndmeros logaritimizados (10g102°%%"= ~4,409), no Alto
Sertdo Sergipano, nordeste do Brasil.

O numero de espécies endoparasitas infectando um mesmo hospedeiro (riqueza),
ndo sofreu influéncia significativa da estacdo temporal, contudo, a area intermediaria

apresentou maior riqueza (R2 = 0.39; Z-valor = 2.933; P-valor = 0.003) que as areas
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inicial e tardia, sendo que a area tardia (Z-valor = 2.812; P-valor = 0.004) apresenta

maior riqueza que a area inicial (Figura: 06).
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Figura 06: VariacBes no numero de espécies de endoparasitos por espécime de lagarto
(riqueza), em trés areas de Caatinga, com diferentes tempo pos disturbio (retirada da
vegetacdo). Area inicial (cinco anos), area intermediaria (15 a 20 anos) area Tardia (35
anos) (nameros logaritimizados (logio), no Alto Sertdo Sergipano, nordeste do Brasil.
Em relacdo ao ciclo de vida, as espécies monoxénicas foram mais abundantes
nas areas com menor tempo pos evento estressor (R2 = 0.98), sendo a area intermediaria
a com maior abundancia (Z-valor = 17.916; P-valor = < 0.001), e a area tardia a com
menor abundéncia (Z-valor = -10. 397; P-valor = < 0.001) (Figura: 07a). Houve
marcada influéncia da variagdo temporal (Figura: 07b), onde a estacdo seca apresentou
menor abundancia (Z-valor = -17.030; P-valor = < 0.001). Da mesma forma, a
abundéncia foi significativamente menor durante a seca na area intermediaria (Z-valor =
-8.455; P-valor = < 0.001) (Figura: 07c) e tardia (Z-valor = 21.135; P-valor = < 0.001)

(Figura: 07d).



73

Monoxénicos A Monoxénicos B
151 20-
I 154
10+
= ©
2 3 10-
= = ——
54
5-
c T T c T
Inicial Intermediario Tardio Seca Chuva
C D
o 257 «» 157
8 8
S 20 c
@ @
s E 10 l
5 15 S
= =
(1] Ly
8 40- K.
2 § 5-
3, 3
T 5 |;| g
3
2, T 2 y
Seca Chuva Seca Chuva
Area Intermediaria Area Tardia

Figura 07: Variagbes na abundancia total das espécies de endoparasitos monoxénicos
(A), e a variacdo temporal para a abundéancia total (B), area intermediaria (C) e area
tardia (D), em trés areas de Caatinga, com diferentes tempo p6s distlrbio (retirada da
vegetaco). Area inicial (cinco anos), area intermediéria (15 a 20 anos) area Tardia (35
anos) (numeros logaritimizados (logio), no Alto Sertdo Sergipano, nordeste do Brasil.

As espécies heteroxénicas apresentaram maior abundancia nas areas com maior
tempo pos evento estressor (R2 = 0.61). No entanto, as areas intermediaria (Z-valor =
6.318; P-valor = < 0.001) e tardia (Z-valor = 12.801; P-valor = < 0.001) foram
semelhantes quanto a abundancia das espécies (Figura: 08a). A variacdo temporal so foi
significativa para a area intermediaria (Z-valor = -2.141; P-valor = < 0.03); (Figura:
08b).



74

Heteroxénico A B
1.5+ o
§ 2.0
- 2
<@
X 1.54 |
1.0 o
K 2
3 T 1.0
= 8
0.5 o
I s 0.5
=
3
0.0 T T 2 0.0 T
Inicial Intermediario Tardio Seca Chuva

Area Intermediaria

Figura 08: VariagOes na abundancia total das espécies de endoparasitos com ciclo de
vida heteroxénico (A) e a variacdo temporal (B), em trés areas de Caatinga, com
diferentes tempo pos disturbio (retirada da vegetacdo). Area inicial (cinco anos), area
intermediaria (15 a 20 anos) area Tardia (35 anos) (numeros logaritimizados (logio), no
Alto Sertdo Sergipano, nordeste do Brasil.

DISCUSSAO

A abundancia (e/ou a prevaléncia) pode ser influenciada pelo tipo de evento e
posterior uso do meio; por exemplo, a fragmentacdo do habitat pode extinguir
localmente uma populagdo de hospedeiros, mas as espécies de parasitos podem
permanecer no ambiente, seja na fase de vida livre, ovos, ou mesmo em populacgdes de
hospedeiros intermediarios (Bush e Kennedy, 1994; Pietrock e Marcogliese, 2003).
Campos usados para pastejo podem oferecer menor abundancia de hospedeiros
susceptiveis (Jones, 1981), consequentemente, reduzindo a comunidade componente das
espécies de parasitos, uma vez que a distribuicdo e ocorréncia destas sdo intrinsecas a
ocorréncia de seus hospedeiros (Poulin, 2008). Por outro lado, o uso de populacdes de
parasitos para inferir acdo antropica no ambiente ainda estd em fase de construcdo: em
um trabalho de revisdo, os autores Vidal-Martinez e Wunderlich, (2017) apontam que,
para a América do Sul, hé 44 trabalhos publicados com essa tematica, estes, apoiam-se
em trés grandes categorias: (i) distdrbios antropicos, onde sdo comparados o numero de
espécies entre areas protegidas e ndo protegidas, ou rios poluidos e ndo poluidos; (ii)
presenca e concentracdo de metais pesados; (iii) estudos de curta duracdo em habitacoes

humanas .

No presente estudo, a respeito da abundancia total das espécies endoparasitas,
foi observado um aumento na area intermediaria e um menor valor na &rea tardia,
também como a riqueza de espécies foi maior nessa area. Como demonstrado por
diferentes autores (p. ex., Horn, 1974; Connell, 1978; Dunn, 2004; Gardner et al.,
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2007), areas “intermediarias” podem exceder em abundancia (e/ou riqueza) as areas
com mais tempo poés distarbio, fendmeno conhecido como Hipdtese do Distlrbio
Intermediario (HDI) (Grime, 1973; Connell, 1978). Espécies parasitos de peixes
marinhos podem ser ainda associadas positivamente a produtividade e estabilidade do
ambiente. Mesmo assim, algumas espécies podem ndo responder dessa forma,
indicando que fatores ecoldgicos e dos hospedeiros podem determinar essa variacao
(Mouillot et al., 2005). Contudo, ndo ha um consenso universal em relagdo a aplicacdo
da HDI para espécies parasitos, ndo permitindo uma comparacdo clara entre causa e
efeito (Fox, 2013). Bongers et al. (2009) indicam que, em habitats de clima seco
(florestas secas), a HDI explica minimamente a variagdo na diversidade: enquanto as
espécies r estrategistas aumentam sua abundancia apds uma perturbacdo, espécies k
podem diminuir, porém, espécies intermediarias desse continuo podem permanecer
indiferentes. Da mesma forma, sem um acesso completo aos dados de densidade,
frequéncia intermediaria e mudanca no papel das espécies (competi¢do), a HDI néo
pode ser testada (Fox, 2013).

Conforme sintetizado por Lafferty (1997) e por Vidal-Martinez e Wunderlich
(2017), os pilares que sustentam os trabalhos sobre impacto antrépico e comunidades de
parasitos estdo voltados para o uso das espécies como bioindicadores, especialmente
para habitats aquaticos; ha poucas excecdes nesse campo. Quando o aspecto abordado é
abundancia, espécies generalistas (supertrumps) podem ser mais comuns em locais
afetados por acdes antropicas, como sugerido por Koprivnikar e Redfern (2012), onde o
trematodeo parasito de girinos Ribeiroia ondatrae € mais prevalente em areas utilizadas
para cultivo; em contrapartida, o trematddeo especialista Alaria sp. € mais comum em
locais ndo cultivados. No entanto, atribuir maior abundancia (e/ou riqueza) a areas que
apresentam estagios intermediarios pode mascarar 0s resultados, uma vez que o
distdrbio pode contribuir pouco para o aumento da diversidade (Bongers et al., 2009).
Dependendo das caracteristicas do grupo modelo, o disturbio pode ndo contribuir para o
aumento da diversidade do ambiente, onde as abundéancias podem variar sem

comprometer a coexisténcia das espécies (Fox, 2013).

A relagéo entre alteracdo ambiental e 0 comportamento de parasitos certamente é
melhor conhecida em gradientes entre areas de campo e habitacbes humanas. Davis et
al. (2012) sugerem que, em um sistema urbano, serpentes podem apresentar menor

prevaléncia de helmintos intestinais, proporcional a distancia de “areas verdes”, em que
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os hospedeiros ocorrem. O acantocéfalo Echinococcus multilocularis é conhecido por
sua associagcdo a zonas periurbanas e urbanas, sendo que sua abundancia diminui no
sentido da borda para o interior da cidade (Deplazes et al., 2004; Robardet et al., 2008).
Da mesma forma, Grigione et al. (2014) apontam que, em areas reservadas a protecao
ambiental, ha uma maior riqueza de helmintos do que em areas suburbanas. Porém,
Mind et al. (2018) descrevem uma maior abundancia de endoparasitos, para pequenos
roedores, em locais utilizados como criadouros de aves; a densidade do hospedeiro

definitivo é usada como fator determinante nesse modelo.

O uso da terra pode ndo causar efeito na ocorréncia de endoparasitos. Por
exemplo, a comparacdo dos helmintos intestinais do roedor Thrichomys puchyurus ndo
difere entre areas de protecdo e locais usados para pastagem (Simdes et al., 2010). A
fragmentacdo do habitat ndo influenciou a intensidade da infeccéo, por nematddeos, em
populacdes de lagartos da espécie Lampropholis guichenoti na Australia (Resasco et al.,
2019). No entanto, processos locais podem ser determinantes na composicdo de
espécies endoparasitas, como demonstrado para o anfibio Leptodactylus chaquensis,
coletados em campos agricultaveis e ndo cultivados, onde a riqueza foi menor em solos
cultivados (Hamann et al., 2006). Da mesma forma, a abundancia e riqueza de
endoparasitos podem ser menores em locais com alta concentracdo de carbono

dissolvido e em campos usados para a agricultura (King et al., 2007).

Neste trabalho, foi encontrada forte relacdo entre o periodo sazonal e a
abundancia das espécies endoparasitas. O efeito temporal se manteve entre as areas
amostradas, tanto de forma geral, quanto para a area intermediaria e tardia. A variacdo
temporal é conhecidamente um fator determinante para a estrutura de espécies
endoparasitas em lagartos, para areas de Caatinga (Brito et al., 2014). Geralmente, as
espécies apresentam maior abundancia em periodos de chuvas (Araujo Filho et at.,
2017). Mesmo em locais que sofreram acdo antropica, os dados levantados neste

trabalho suportam o padréo encontrado na relagdo abundancia/variagdo temporal.

Cabe ressaltar a importancia da biologia do parasito na resposta a estressores
ambientais (Vidal-Martinez et al., 2010). O ciclo de vida da espécie parasita pode ser
quebrado ou alterado frente a perturbag6es do meio (Lafferty, 1997; Huspeni e Lafferty,
2004). Para endoparasitos, espécies monoxénicas podem ser mais abundantes em locais

poluidos (King et al., 2007; 2010), j& espécies heteroxénicas podem apresentar menor
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abundancia em areas perturbadas, devido a auséncia de potenciais hospedeiros
intermediérios (Huspeni e Lafferty, 2004; Anders et al., 2019).

Os dados deste trabalho suportam a hipdtese de que espécies mondxenas sdo
anélogas a espécies pioneiras em ambientes perturbados, ou, pelo menos, tenham uma
maior tolerdncia a alteracGes do habitat. Os endoparasitos monoxénicos foram mais
abundantes na area intermediaria, com menor abundancia na area tardia, ja as espécies
heteroxénicas foram mais abundantes nas areas com maior tempo pos distdrbio.
Seguindo o proposto pela substituicdo do espago-por-tempo (Pickett, 1989; Buyantuyev
et al., 2012), pode-se inferir que a abundancias das espécies endoparasitas acompanha a
recuperacdo da vegetacdo nos locais estudados; consequentemente, fatores como
umidade, disponibilidade de hospedeiros intermediarios e definitivos podem ser
associados a essa variacdo (Pietrock e Marcogliese, 2003; Zanzani et al., 2015; Vidal-
Martinez e Wunderlich, 2017). Ainda, populacdes de lagartos sdo associadas
positivamente ao tempo pds-distdrbio, onde a recuperacdo da vegetacdo aumenta a
heterogeneidade do ambiente, influenciando no microclima e densidade de presas
(Pawar et al., 2004; Rios-L6pez e Aide, 2007).

Espécies mondxenas, além de potencialmente permanecerem no ambiente apds
algum tipo de estressor (Pietrock e Marcogliese, 2003), podem ser associadas ao habito
mais generalista na aquisicdo de seus hospedeiros (Froeschke et al., 2013), similarmente
as espécies r estrategistas, que podem aumentar sua abundancia e ou ocupar
rapidamente locais perturbados (Connel, 1978; King et al., 2007; Koprivnikar e
Redfern, 2012). Em resposta a isso, espécies heteroxénicas como por exemplo,
trematodeos parasitos, sd0 menos provaveis de persistirem em ambientes impactados
(Huspeni e Lafferty, 2004; Anders et al., 2019). Analogo a isso, Espinola-Novelo et al.,
(2020), propdem que a idade do hospedeiro, seja determinante na aquisicdo de
endoparasitas, hospedeiros jovens seriam equivalentes a “ambientes novos”, prontos
para serem colonizados, estes seriam ocupados primeiro por espécies generalistas,
hospedeiros “mais velhos” (com maior tempo de exposi¢do ao ambiente), seriam

colonizados por especies especialistas (Espinola-Novelo et al., 2020).

Para a Caatinga, 0s endoparasitos associados a lagartos apresentam habito
generalista, sendo sua abundancia relacionada a sazonalidade, sexo e tamanho do
hospedeiro (Anjos et al., 2007; Almeida et al., 2008; Avila et al., 2012; Lima et al.,
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2017; Oliveira et al., 2017; Teixeira et al., 2017; Teles et al., 2017; Maia-Carneiro et al.,
2018; Araujo Filho et al., 2020). Além disso, nds sugerimos que a histdria local da area,

também como o ciclo de vida, sdo aspectos importantes para 0 modelo observado.

A variagdo temporal foi positivamente relacionada a abundancia das espécies
monoxénicas. Estagios de vida livre, ovos ou larvas podem ser especialmente
susceptiveis a flutuacbes de umidade e temperatura (Pietrock e Marcogliese, 2003;
Froeschke et al., 2013). Para as espécies heteroxénicas, apenas o periodo chuvoso na
area intermedidria teve valor significativo, podendo haver mudancas no habito alimentar
e disponibilidade de presas para espécies de lagartos em areas de Caatinga (Vitt, 1995;
Vasconcellos et al., 2010; Ferreira et al., 2017), que contribuiriam para a variacdo na

abundancia observada.

CONSIDERACOES FINAIS
O presente trabalho representa o primeiro estudo sobre a relacdo entre supressao

da vegetacdo, tempo pds-distarbio e endoparasitos de lagartos, fornecendo dados
integrais sobre a comunidade componente. Os dados suportam parcialmente aspectos da
HDI na variacdo da abundancia encontrada entre os sitios, especialmente para espécies
monoxénicas. Porém, a relacdo entre tempo pds-disturbio e variaces nas comunidades
de endoparasitos de lagartos se mostrou um importante fator de predicdo na organizagédo

dessas comunidades.
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RESUMO

Redes de interacbes fornecem potenciais informagOes acerca das relacfes entre
espécies, elas podem ser usadas na predi¢do de extingdes, acdes antropicas e a chegada
de espécies exoticas sobre as comunidades. De acordo com o tipo de interacdo, padroes
podem surgir como por exemplo, é esperado que redes antagonistas (predador/presa ou
parasito/hospedeiro) apresentem padrdo modular, enquanto redes mutualisticas
(polinizador/planta), apresentem padrdo aninhado. Além disso, sistemas de interacfes
podem indicar mecanismos de coevolucao, resiliéncia ambiental e mudancas no papel
das espécies. No presente capitulo, nés descrevemos a topologia das redes de interacéo
entre endoparasitos, seus hospedeiros lagartos e os itens alimentares para 16 espécies de
lagartos, em trés ambientes de Caatinga, localizados no Alto Sertdo Sergipano. Da
mesma forma, nds apresentamos o efeito temporal sobre o aninhamento e conectancia
das redes. As areas diferem entre si de acordo com o tempo p6s Evento Estressor (EE)
(supressdo da vegetacdo), sendo: area inicial (cinco anos pos EE); area intermediaria
(15 a 20 anos pos EE); éarea tardia (35 anos pés EE). As redes foram divididas entre
bipartidas (endoparasito — hospedeiro ou dieta - lagarto) e unipartidas, com trés niveis
(endoparasito — lagarto - dieta), além das espécies de lagartos, as redes foram montadas
com 13 taxa de endoparasitos e 24 categorias de itens predados. As redes apresentaram
padrdo aninhado, o que pode indicar que as espécies que sdo especialistas, trilham o
mesmo caminho na rede que as espécies generalistas. Por outro lado, um sistema
aninhado pode refletir a presenca de espécies consideradas generalistas, ou um ambiente
que teve o numero de espécies simplificado por meio de algum evento.

Palavras-chave: Redes de Interacdo; Caatinga; Aninhamento; Conectancia.
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ABSTRACT

Interaction networks provide potential information about the relationships between
species, they can be used in the prediction of extinctions, anthropic actions and the
arrival of exotic species over communities. Depending on the type of interaction,
patterns may arise, for example, it is expected that antagonistic networks (predator /
prey or parasite / host) will have a modular pattern, while mutualistic networks
(pollinator / plant) will have a nested pattern. In addition, interaction systems can
indicate mechanisms of coevolution, environmental resilience and changes in the role of
species. In this chapter, we describe the topology of the interaction networks between
endoparasites, their lizard hosts and food items for 16 species of lizards, in three
environments of Caatinga, located in Alto Sertdo Sergipano. Likewise, we present the
temporal effect on the nesting and connectivity of networks. The areas differ according
to the time after the Stressful Event (EE) (suppression of vegetation), being: initial area
(five years after EE); intermediate area (15 to 20 years after EE); late area (35 years
after EE). The nets were divided between bipartite (endoparasite - host or diet - lizard)
and unipartite, with three levels (endoparasite - lizard - diet), in addition to the species
of lizards, the nets were assembled with 13 rate of endoparasites and 24 categories of
predated items . The nets presented a nested pattern, which may indicate that species
that are specialists, follow the same path in the network as generalist species. On the
other hand, a nested system may reflect the presence of species considered to be
generalists, or an environment that has had the number of species simplified through
some event.

Keywords: Interaction Networks; Caatinga; Nesting; Connectance.
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INTRODUCAO

A perda de biodiversidade nas comunidades bioldgicas e o crescente colapso de
funcdes ecossistémicas, que resultam do desmatamento e outras atividades antropicas,
desafiam os cientistas a desenvolver estratégias de restauracdo ecolégica fundamentadas
nos mais recentes avancos das teorias ecoldgicas e evolutivas (Losos et al. 2013; Palmer
et al. 2016; Perino et al. 2019). Nesse sentido, a descricdo e compreensao de padrdes de
interacOes ecoldgicas ao longo de gradientes de regeneracdo florestal representam uma
abordagem util para rapidamente gerar entendimento sobre a dindmica temporal da
biodiversidade (Pickett 1989). Tal abordagem é baseada na ideia de substituicOes
espacgo-por-tempo (EPT), a qual compara variaveis ecoldgicas entre sitios similares que
presumidamente estdo em diferentes estigios sucessionais (Walker et al. 2010). A
aplicacdo da abordagem de EPT associada ao estudo de redes de interacGes ecoldgicas
representa uma promissora direcdo de pesquisa sobre como estrutura e dindmica da
biodiversidade variam no curso da regeneracdo florestal, possibilitando o
desenvolvimento de abordagens preditivas que promovam a restauracdo de

comunidades ecoldgicas estaveis e funcionalmente diversas (Raimundo et al. 2018a).

A descricdo de padrbes nas redes ecoldgicas, levam a interpretacfes Uteis sobre
o funcionamento das comunidades (Fontaine et al., 2011). A ocorréncia de redes
aninhadas, onde grupos de especialistas interagem com as mesmas espécies, com as
quais os grupos de espécies generalistas também interagem, surgem como uma forma de
se manter a comunidade menos suscetivel a mudancas ambientais (Bascompte, 2003;
Flores et al., 2011). Por outro lado, o padrdo modular, onde ha a formacdo de subgrupos
que interagem mais entre si do que com o restante da rede, podem ser relacionados a
comunidades compostas por espécies especialistas (Cantor et al., 2017; Marquitti, et al.,
2014; Poisot et al., 2013). Ambos esses modelos de redes, estdo sujeitos a variacdo de
sua magnitude com o aumento da conectancia (nimero de ligacGes entre espécies)
(Cantor et al., 2017; Fortuna et al., 2010).

Esses dois padrdes estruturais representam os extremos de um gradiente das
possibilidades de organizacdo de uma rede de interacdes ecoldgicas. Por um lado, uma
rede modular apresenta subconjuntos de espécies que interagem mais entre si do que
com o restante das espécies na rede (Barber, 2007) e, portanto, formam dois ou mais

modulos de interacBes ecoldgicas, onde as interacdes apresentam mais afinidade dentro
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do méddulo, do que com o restante da rede (Raimundo et al. 2018b). Por outro lado,
estruturas aninhadas indicam um padrdo organizacional no qual a rede tem um Unico
nacleo de interagdes, o qual é dominado por espécies generalistas, que frequentemente
interagem entre si, e no qual as espécies especialistas estdo mais frequentemente

associadas as generalistas (Bascompte et al. 2003).

A estrutura de uma rede ecoldgica pode ser moldada pela adi¢cdo ou remocao de
uma determinada espécie local (Dunne et al., 2002). O entendimento do papel de cada
espécie na construcdo da rede pode ser usado para predizer efeitos de extingdes, entrada
de espécies exdticas, aléem de identificar potenciais espécies-chave (Andresen et al.,
2018; Jordano et al., 2016; Raimundo et al., 2018a). Em um sistema de interacdes, as
espécies (nds) podem influenciar a topologia da rede e, em contrapartida, a topologia
pode influenciar na organizacdo dos nos (Langendorf e Doak, 2019).

A modularidade pode ser mais associada a redes de teias troficas, particdo de
recursos, mutualismo e relagdes parasito/hospedeiro (Brito et al., 2014; Marquitti et al.,
2014; Poulin, 2010; Thébault e Fontaine, 2010), pois tais comunidades podem ser
regidas por fortes tracos filogenéticos e intensa competicdo (Espinosa-Soto e Wagner,
2010). De outra forma, o aninhamento pode estar relacionado a esquemas de
metacomunidade, como forma de continuacdo das espécies no ambiente, uma vez que
especialistas que interagem com especialistas podem ser mais propensos a extin¢des
(Almeida-Neto et al., 2008). O aninhamento favorece a manutencdo de espécies raras,

aumentando o numero de espécies coexistindo (Bascompte, 2003; Fortuna et al., 2010).

Para redes antagonisticas, como entre parasitos e seus hospedeiros, a
modularidade e aninhamento séo influenciados por aspectos do parasito, como o ciclo
de vida (Poisot et al., 2013), e por caracteristicas de seus hospedeiros, como forrageio e
dieta (Brito et al., 20144a,b). A analise da organizacdo das espécies na rede pode fornecer
pressupostos para explicar a dispersdo de uma infeccdo na populacdo e possiveis

unidades que coevoluiram (Poulin, 2010).

Em relacdo ao ciclo de vida, ectoparasitos tidos como obrigatérios, tendem a
apresentar padrdo mais modular, enquanto que ectoparasitos facultativos sdo mais
aninhados, (Poisot et al., 2013; Fontaine et al., 2011). O numero de hospedeiros que um
parasito pode infectar é outro fator determinante na topologia da rede, embora seja

dificil identificar a especificidade do parasito em relacdo a aquisicdo do hospedeiro, as
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vezes sendo necessario acompanhamento em laboratorio (Poulin, 2008; Bellay et al.,
2011).

Embora tenha havido uma crescente nos nimeros de trabalhos sobre redes entre
parasitos e seus hospedeiros (Poulin, 2010), até recentemente, esse tipo de interacdo
contava como um subgrupo dentro das relacfes entre parasitoides e seus hospedeiros
(Ings et al., 2009); ha escassez nessa area, especialmente para endoparasitos e seus
hospedeiros vertebrados. Para ambientes semiéridos, Brito e colaboradores (2014b), em
um trabalho inicial sobre redes entre endoparasitos e hospedeiros lagartos, observaram
que as redes apresentam padrdo modular e sdo determinadas pela filogenia e tipo de

habitat dos lagartos.

No presente estudo, nds utilizamos recortes temporal e sazonal, com o objetivo
de identificar como a organizacdo das redes entre endoparasitos e seus hospedeiros
lagartos é influenciada pela supressdo da vegetacdo, utilizando areas em restauracao

passiva em trés momentos pos-distarbio (areas inicial, intermediaria e tardia).

Tendo em vista que as redes de interacdo podem fornecer respostas sobre a
organizacdo das espécies frente a distrbios ambientais, além de sofrerem possiveis
variacGes sazonais, nos testamos as seguintes hipdteses: (1) considerando o padréo
modular para intera¢des antagonisticas, hd um aumento gradual na modularidade, com
consequente diminuicdo no aninhamento, entre a &rea inicial e a area tardia, sendo o
fator temporal também responsavel pelas varia¢fes encontradas; (2) considerando que,
as espécies de endoparasitos podem ser consideradas generalistas, e os lagartos
apresentam dieta generalista, 0 aninhamento pode aumentar em relacdo ao tempo pos

evento estressor.

MATERIAL E METODOS
As coletas foram realizadas em trés areas de coleta no Alto Sertdo Sergipano,

Nordeste do Brasil. Cada area é composta por dois pontos de coleta, totalizando seis
unidades amostrais. As areas foram classificadas quanto ao tempo de recuperacdo (a
informacdo quanto ao tempo decorrido foi obtida através de relatos dos
moradores/proprietarios) a contar da data do Evento Estressor (supressdo da vegetagdo

para criar “campos de pasto”), da seguinte maneira: Area I (Inicial): localizada nos
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municipios de Porto da Folha (Assentamento Quilombola de Mocambo) e Poco
Redondo (Fazenda Particular), com 5 anos pés Evento Estressor (EE); Area Il
(Intermediaria): localizada no municipio de Poco Redondo (Monumento Natural Grota
do Angico e Fazenda Angico), com 15 & 20 anos pés EE; Area Il (Tardia): localizada
nos municipios de Canindé do Séo Francisco (Fazenda Jerimum) e Porto da Folha
(Assentamento Quilombola de Mocambo), com 35 anos pés EE. As areas sdo proximas
entre si, distando aproximadamente 40 Km entre os pontos mais afastados.

As éreas foram caracterizadas baseadas nos seguintes parametros: (i) Propor¢do
de areas com folhico; (ii) Proporcdo de areas com rochas; (iii) Proporcdo de solo
exposto; (iv) Densidade de arbustos; (v) Distancia da arvore mais proxima (tendo como
base o balde central do pitfall trap); (vi) Circunferéncia na Altura do Peito (CAP), da
arvore mais proxima; (vii) Cobertura do dossel; (viii) Abundancia total de arvores; (ix)
Riqueza total de espécies arboreas; (x) Numero total de bromélias; (xi) Numero total de
cactaceas; (xii) Numero total de troncos (maiores do que 1 metro, com circunferéncia
superior a 6 cm). Com o objetivo de analisar se a estrutura do habitat varia entre as
areas, foi realizada uma Andlise de Componentes Principais (PCA), inserindo e
descartando variaveis por meio do teste de significancia de reducdo dos desvios (x3).
Apds esse tratamento, as categorias: porcentagem de solo exposto; distancia da arvore
mais proxima; CAP da arvore mais proxima; abundancia e riqueza de arvores, foram
utilizadas em uma PCA (Programa PAST), sendo utilizados os valores do primeiro eixo
desta (86.88% de explicagdo), em uma andlise de variancia (ANOVA) com teste a

posteriori de Tuckey.

Foram encontradas mudancas significativas nas variaveis estruturais, (Tuckey:
Inicial — Intermediario p < 0.001; Inicial — Tardio < 0.001; Intermediario — Tardio p =
0.007), em relacdo a cronossequéncia entre as area inicial, intermediaria e tardia, houve
uma diminuicdo na proporcao de solo exposto e distancia da arvore mais proxima, e um
aumento na circunferéncia, abundancia e riqueza das arvores. Esses dados foram
coletados e trabalhados estatisticamente, durante o doutorado da Dr. Stéphanie Menezes
Rocha (UFPB), sob a orientacdo do professor Dr. Daniel Oliveira Mesquita (UFPB). A
Dr. Stéphanie trabalha com ecologia (dieta, reproducédo, uso do habitat) de lagartos em
areas de Caatinga (Rocha, 2018: Efeitos da Sucessdo Ecoldgica na Estruturagdo de

Taxocenoses de Lagartos em Areas de Caatinga).
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Todos os locais de coleta estdo inseridos no dominio de Caatinga, regido semi-
arida do nordeste do Brasil, clima Bshn- segundo Kdppe, pertencentes a Depressao
Sertaneja Meridional (Ab’ Saber, 1974; Velloso et al., 2002), no alto sertdo Sergipano.
O regime pluviométrico possui duas estacdes bem demarcadas, com quatro meses de
chuva e oito meses de periodo seco. Sendo a média de precipitacdo em torno de 500mm
ano, a media de temperatura anual varia entre 26°C e 28°C. A vegetagdo é composta por
plantas tipicas da Caatinga arbustiva arbdrea, com presenca de cactos e bromélias
(Andrade-Lima, 1981; Sa et al., 2004).

Coleta de dados

Os locais foram amostrados através de coletas pontuais com duracdo de 30 dias
de campo, uma no periodo seco entre os meses de Abril e Agosto (2016), outra no
periodo chuvoso entre Setembro (2015) e Fevereiro (2016). Os espécimes foram
coletados por meio de armadilhas de interceptacdo e queda (pitfall-trap), em forma de
“Y”, em cada area, foram instaladas 24 armadilhas, divididas em trés transectos com 1
Km de distancia entre si, cada armadilha foi montada com 20 m de distancia uma da

outra.

Busca ativa

Foram vasculhados os micro-habitat (fendas e superficies de rochas, cascas de
arvores/arbustos, troncos e galhos de arvores) em busca dos lagartos, estes quando
encontrados foram coletados com emprego de lagos, ligas de borracha (garrotes) ou
manualmente. Ap6s a captura os espécimes foram transportados ao laboratério, em
seguida foram pesados com uma balanca de precisdo (0.01g), mensurados quanto ao
Comprimento Rostro-Cloacal (CRC), Comprimento Caudal (CC) em milimetros, com
um paquimetro digital (0.01) e eutanasiados por meio de uma injecdo letal de lidocaina
(2%). Em seguida os espécimes foram etiquetados, fixados em formol a 10% e
preservados em alcool 70%. A autorizacdo para coleta emitida pelo SISBIO-ICMBio

esta registrada sob o nimero (48122-2).

Os lagartos foram dissecados sob lupa estereomicroscopica, sendo analisado o
pulmdo, estbmago, figado, vesicula biliar, intestino delgado e grosso, assim como as
cavidades em busca de endoparasitas. Quando encontrados, os endoparasitas foram
contabilizados e armazenados em alcool 70% para posterior identificacdo. Os espécimes

foram identificados até o menor nivel taxondmico possivel com o auxilio do
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microscopio equipado com um analisador de imagens (Carl
Zeiss Microimaging GmbH, Gottingen, Germany), sendo montados em laminas
temporarias com a utilizacdo de meio de &cido latico (nematodeos), meio de Hoyer
(pentastomideos) e corados em carmim acético e montados em lugol (acantocéfalos,
trematodeos e cestodeos), (Yamaguti, 1959; 1963; Régo e Ibanez, 1965; Travassos,
1969; Vicente et al., 1993; Anderson et al., 2009). Os estdmagos foram dissecados e 0s
itens alimentares foram identificados até o menor nivel taxondmico possivel (Ordem,
exceto Formicidae), além de material vegetal e a categoria “vertebrado” para itens com
alto grau de digestdo, foram encontradas 24 categorias alimentares, estas foram
contabilizadas e medidas quanto ao comprimento e largura, para posterior calculo do
indice volumétrico. Para o nosso trabalho, foram utilizados apenas a abundancia total e

a abundancia relativa de cada item.

Redes de InteracGes

Descrevemos os padrfes estruturais das redes de interagdes para todas as areas,
levando em conta a estacdo (seca/chuva). As andlises estruturais das redes foram
realizadas de duas formas. Primeiro, foram consideradas as redes bipartidas, formadas
por interacOes entre endoparasitos e hospedeiros e entre lagartos e seus itens
alimentares. Adicionalmente, foi considerada a rede ecoldgica formada pelo conjunto
global das interacdes, distribuidas em trés niveis - itens alimentares, hospedeiros e
endoparasitos. As matrizes para as redes bipartidas foram construidas utilizando-se as
espécies de endoparasitos, ou as categorias alimentares nas colunas, e as espécies de
lagartos nas linhas. Para as matrizes quadradas (redes unipartidas), as espécies
ocuparam tanto as linhas, quanto as colunas. Foi atribuido o valor ‘1’ para a presenca e

‘0’ para a auséncia da interacdo para cada par de espécies nessas matrizes.

A modularidade foi computada por meio do programa MODULAR (Versédo Alfa
0.21); (Marquitti et al., 2014), usando-se a métrica Qg para as redes bipartidas e (Barber,
2007) e a métrica Q para redes unipartidas (Newman e Girvan, 2004). Esses indices de
modularidade variam entre “0” e “1”, onde “0” implica a auséncia total de modulos e
“1” indica a formagdo de modulos perfeitos entre as espécies. Foram realizadas 999
aleatorizagdes para a simulagdo dos modelos nulos; esses modelos seguem os

algoritmos P1 e P2, onde, o primeiro conserva o tamanho e a conectancia da rede, e
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aleatoriza as ligacOes realizadas, e o segundo mantém parte da estrutura da rede
original, conservando a distribuicdo das ligagbes por né (Marquitti et al., 2014). A
modularidade pode surgir quando determinados grupos (nds) de espécies, (ou quaisquer
elementos), apresentam maior numero de interacbes com outro determinado grupo de
nos, quando em comparacdo com o restante da rede; os valores dos indices Qg e Q
representam a fracdo das conexdes desses nds dentro do mesmo médulo e o modelo

nulo compara se esta fracdo pode ser gerada ao acaso ou ndao (Marquitti et al., 2014).

O aninhamento foi calculado para as matrizes de niveis e globais. Foi utilizado o
programa ANINHADO (Guimardes e Guimaraes, 2006), utilizando a métrica NODF
(999 aleatorizagdes). Os valores desse indice variam entre “0” e “100”; valores maiores
indicam um maior aninhamento, onde as espécies especialistas utilizam os mesmos
recursos ou apresentam interacdes com 0 mesmo grupo de espécies consideradas
generalistas; do contrario, valores menores podem indicar uma organizacdo mais

modular dentro da rede (Poisot et al., 2013).

Utilizando-se os valores da prevaléncia das espécies de endoparasitos, e da
frequéncia relativa para a dieta, nds realizamos uma analise de aninhamento quantitativo
(WNODF) e conectancia para cada area estudada, foi utilizado o pacote “bipartite”
através do programa R ( R Core Team, 2019), o WNODF apresenta raciocinio similar
ao NODF, embora aquele possa ser computado utilizando dados de abundancia ou
frequéncia (Almeida-Neto e Ulrich, 2011). A conectancia esta relacionada a propor¢édo
(0 ~ 1) de links realizados por cada n6, em alguns casos, ela pode diminuir com o
aumento da riqueza de espécies (Mouillot et al., 2008), ou ainda variar de acordo com 0

aninhamento da rede (Cantor et al., 2017).

RESULTADOS
Modularidade

Foram encontrados valores baixos de modularidade em todas as redes analisadas
(<0.39). Além disso, os valores encontrados ndo diferiram significativamente dos
valores gerados ao acaso (P1 > 0.4 e P2 > 0.3). As redes bipartidas entre endoparasitos
e hospedeiros ndo mostraram variacdo de modularidade entre as areas e esta¢do, sendo
que a area inicial durante a estacdo seca apresentou modularidade de (0.37) e a area

tardia, durante o periodo chuvoso (0.19), tanto para as redes bipartidas quanto para as
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redes unipartidas, dentro de nossos resultados, esses valores foram 0 maior e 0 menor,

respectivamente, (Tabela 01; 02).

Tabela 01: Numero de médulos (N), modularidade (M) e valores do p (P1 e P2), para a associacdo entre lagartos, seus
endoparasitos e dieta. Espécimes coletados em ambientes de Caatinga, no alto sertdo Sergipano.

Areas: Endoparasitas N M P1 P2 | Areas: Dieta N M P1 P2

Inicial chuva 4 0.28 >0.05 >0.05 | Inicial chuva 4 0.21 >0.05 >0.05
Inicial seca 4 0.37 >0.05 >0.05 | Inicial seca 5 0.21 >0.05 >0.05
Intermediaria chuva 3 0.26 >0.05 >0.05 | Intermediaria chuva 4 0.22 >0.05 >0.05
Intermediaria seca 3 0.28 >0.05 >0.05 | Intermediaria seca 4 0.21 >0.05 >0.05
Tardio chuva 4 0.26 >0.05 >0.05 | Tardio chuva 4 0.19 >0.05 >0.05
Tardio seca 4 0.30 >0.05 >0.05 | Tardio seca 4 0.21 >0.05 >0.05

Tabela 02: Ndmero de mddulos (N), modularidade (M) e valores do p (P1 e P2) para a analise de redes
unipartidas (lagartos, seus endoparasitos e dieta). Espécimes coletados em ambientes de Caatinga, no alto
sertdo Sergipano.

Areas: GLOBAL N M P1 P2

Inicial chuva 4 0.21 >0.05 >0.05
Inicial seca 4 0.20 >0.05 >0.05
Intermediaria chuva 3 0.21 >0.05 >0.05
Intermediaria seca 3 0.21 >0.05 >0.05
Tardio chuva 4 0.19 >0.05 >0.05
Tardio seca 4 0.19 >0.05 >0.05

Aninhamento

Para as redes entre endoparasitos e lagartos, os valores de aninhamento variaram
entre as areas e estacdo, sendo que os valores encontrados, diferiram significativamente
dos modelos gerados ao acaso apenas na area inicial e tardia durante o periodo chuvoso,
a area intermediaria ndo apresentou aninhamento significativo durante as estacdes. O
aninhamento para as redes lagarto/presa, foram menores do que o encontrado para as
redes de endoparasito/hospedeiro, porém, em todas as areas e estacOes, esses valores

diferiram significativamente daqueles esperados ao acaso (Tabela 03).



97

Tabela 03: Valores do aninhamento entre endoparasitos e seus hospedeiros lagartos, também
como, aninhamento entre a dieta e seus consumidores lagartos. Espécimes coletados em
ambientes de Caatinga, no alto sertdo Sergipano.

Areas: Endoparasitos  NODF(Ce)  P(Ce) Areas: Dieta NODF(Ce) P(Ce)
Inicial chuva 28.40 0.01 Inicial chuva 24.13 0.00
Inicial seca 22.54 0.10 Inicial seca 23.86 0.00
Intermediaria chuva 25.75 0.06 Intermediaria chuva 22.66 0.02
Intermediaria seca 21.65 0.44 Intermediaria seca 22.85 0.00
Tardio chuva 26.83 0.00 Tardio chuva 23.98 0.00
Tardio seca 23.30 0.07 Tardio seca 24.88 0.00

A andlise das redes unipartidas, mostram padrdo semelhante com as redes de
lagarto/presa, baixo valor de aninhamento, mas estatisticamente significativo, para todas
as areas e entre as estaces temporais (Tabela 04); (Figura 01; 02; 03).

Tabela 04: Valores do aninhamento para as redes unipartidas (endoparasitos/dieta/lagartos).
Espécimes coletados em ambientes de Caatinga, no alto sertdo Sergipano.

Areas NODF(Ce) P(Ce)
Inicial chuva 13.49 0.00
Inicial seca 13.58 0.00
Intermediéria chuva 1231 0.00
Intermedidria seca 14.45 0.00
Tardio chuva 14.13 0.00

Tardio seca 13.83 0.00
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A andlise quantitativa (WNODF) da prevaléncia (endoparasitos) e frequéncia
relativa (dieta), revelou variacbes no aninhamento e conectancia entre as areas e
estacOes (Tabela 05); (Ver figura 01;02;03). Para os endoparasitos, 0 aninhamento nas
areas inicial e tardia foram similares durante o periodo chuvoso, sendo 0 maior numero
de ligacdes realizadas no periodo de chuva na area inicial. A dieta demonstrou valores
mais proximos entre as areas e estagdes, possivelmente, devido ao forte valor

filogenético entre presa e predador.
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Tabela 05: Andlise quantitativa (WNODF) da prevaléncia (endoparasitos) e frequéncia relativa (dieta) para os lagartos coletados em ambientes de Caatinga,

no alto sertdo Sergipano.

WNODF_Endoparasitos WNODF_Dieta

Matrix WNODF Conectancia Matrix WNODF Conecténcia
inicial chuva 42.14 0.42 inicial chuva 21.49 0.39

inicial seca 15.55 0.35 inicial seca 18.38 0.44
intermediéaria chuva 20.27 0.37 intermediéria chuva 27.29 0.39
intermediéaria seca 28.04 0.35 intermediéaria seca 24.54 0.44

tardio chuva 42.89 0.37 tardio chuva 19.75 0.43

tardio seca 28.84 0.36 tardio seca 25.16 0.41
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Figura 01: Padréo temporal das redes de interagGes entre endoparasitos, lagartos, e itens

alimentares, dados coletados em trés areas de Caatinga, no Alto Sertdo Segipano,
nordeste do Brasil.
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DISCUSSAO
Modularidade

Sistemas gerados por mecanismos de coevolucdo, onde hd a presenca de
espeécies especialistas, apresentam comumente grupos organizados em compartimentos
ou em mddulos (Lewinsohn et al., 2006; Marquitti, 2014), embora, a caracterizacdo de
uma rede em modulos ou em um grupo aninhado, possam revelar apenas extremos de
um continuo (Sauve et al., 2014). A topologia de redes pode apresentar modularidade
baixa e aninhamento nédo significativo, revelando mecanismos difusos na organizacao
da comunidade, onde a abundancia, conectancia, presenca de espécies generalistas e
aleatoriedade podem contribuir mais fortemente para estrutura da rede (Thébault e
Fontaine, 2010; Lopez-Carretero et al., 2014).

Grupos de nés em um conjunto modular podem apresentar, de fato, filogenias
préximas e uso de habitat semelhante (Thébault e Fontaine, 2010), possivelmente como
frutos da selecdo direcional. Modulos podem surgir de interacfes entre organismos que
representam unidades que coevoluiram, onde mudancas morfofisioldgicas foram
reciprocas (Marquiti., 2014; Poulin, 2010). N6s encontramos baixa modularidade em
todas as redes analisadas, contrariando o achado de Brito e colaboradores (2014b), onde
a topologia das redes de interacdes entre lagartos/dieta e endoparasitos apresentaram
padrdo modular. Embora seja esperado que rela¢bes antagonisticas (parasito/hospedeiro

e predador/presa) apresentem padrdo modular (Sauve et al., 2014).

A abundéncia de recursos, ou 0 uso de recursos generalizados pode contribuir
para a ndo competicdo entre espécies (Winemiller e Pianka, 1990; Fontaine et al., 2013).
Da mesma forma, comunidades onde as intera¢Ges interespecificas ndo sdo fortes o
suficiente para que ocorra a formacdo de grupo especializados, podem n&o apresentar
modulos na estrutura das redes (Espinoza-Soto e Wagner, 2010). A auséncia de
modulos pode favorecer a estabilidade da rede, uma vez que, a extingdo de espécies
pertencentes ao modulo, pode ocasionar extingbes em cascata das demais espécies
(Fortuna et al., 2010). Para intera¢Ges antagonisticas, como parasitos e seus hospedeiros
e interacGes predador-presa, € esperado que as redes apresentem padrdo modular,
especialmente para “parasitos obrigatérios”, isso € associado a alta especificidade de
algumas espécies parasitas (Mouillot et al., 2008; Espinoza-Soto e Wagner, 2010;

Poisot et al., 2013). Esse padrdo é encontrado para as interacdes entre endoparasitos e
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seus hospedeiros lagartos, e itens alimentares, em ambientes de Caatinga (Brito et al.,
2014b), onde os autores apontam que aspectos ecoldgicos e filogenéticos sdo
responsaveis pelo alta modularidade encontrada.

Aninhamento

O aninhamento pode surgir como resultado da abundancia e afinidade das
espeécies locais, este modelo é encontrado em varias escalas desde o nivel molecular a
populacdes de vertebrados (Cantor et al., 2017). Comumente, o aninhamento ¢é
associado a organizagdes menos suscetiveis a extincao de espécies, onde os especialistas
tendem a interagir com as espécies generalistas, uma vez que, especialistas interagindo
com especialistas, ou espécies raras interagindo entre si, podem vir a ser extintas mais
rapidamente (Bascompte et al., 2006; Fortuna et al., 2010; Cantor et al., 2017).

Fatores como impactos antrépicos podem alterar a topologia das redes; a
alteracdo do hébitat para cultivo é associado a diminuicdo da homogeneidade nas
interacOes entre vespas parasitdides e seus hospedeiros (Tylianakis et al., 2007), embora
a riqueza de espécies possa ndo mudar entre as areas. O papel das espécies dentro da
rede pode ser alterado ap6s catastrofes naturais, onde espécies especialistas venham a se
tornar generalistas, como demonstrado por formigas associadas a plantas apds furacdes
(Sanchez-Galvén et al., 2012).

Apbs perturbacbes no ambiente, as espécies podem apresentar variagdes tanto na
abundancia local (Vazquez et al., 2005; Tylianakis et al., 2007), como nas interagdes
dentro da rede (Sanchez-Galvan et al., 2012), isso pode alterar a topologia do sistema
(Bluthgen et al 2006; Fontaine et al., 2011). Por outro lado, ap0s o estresse no ambiente,
as espécies podem vir a se organizarem pelo caminho “mais simples”, isso pode gerar
aninhamento dentro da rede (Bascompte, 2003; Almeida-Neto et al., 2008) gerando
robustez ao sistema, embora possa ocorrer simplificacdo na composi¢édo de espécies, ou
aumento no generalismo das interacdes pelas espécies remanescentes (Nielsen e Totland
2014).

Por outro lado, para endoparasitos, nés encontramos aninhamento significativo
apenas durante o periodo de chuvas, nas areas iniciais e tardia. A falta de aninhamento
na area intermediaria e durante o periodo seco nas demais, pode ser devido a fatores

ligados ao clima, ou como resposta aos efeitos da supressao vegetacional (Dalsgaard et
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al., 2013; Bender et al., 2017), ou ainda a mudancas no papel das espécies (Jordano,
2016). Para os itens consumidos, os valores de aninhamento foram estatisticamente
significativos e “mais homogéneos” entre as areas, isso pode estar associado a filogenia
do lagarto, onde a escolha da presa possa ser restringida pelo tamanho e uso do habitat
(Brito et al., 2014b).

A conectancia pode ser entendida como uma medida de especializacdo para
endoparasitos (Araujo et al., 2015). A conectancia foi levemente maior nas area inicial,
durante o periodo chuvoso, a conectancia pode responder negativamente ao aumento da
riqueza de espécies, além disso, a diminuicdo na conectancia com a adicdo de espécies,
podem indicar que, as interacdes sejam direcionadas por competicdo intraespecifica
(Jordano e Olesen, 2006; Mouillot et al., 2008). Para os itens alimentares, a conectancia
manteve valores similares entre as areas e entre as estacdes, a dieta dos lagartos em
areas de Caatinga, podem ser influenciada pela disponibilidade local de recursos e pela
variacdo sazonal (Kolodiuk et al., 2009; Ferreira et al., 2017), mas, uma vez que a
restricdo no consumo de presas tenha base na ecologia e filogenia, as espécies podem
manter sua dieta mesmo em estacdes diferentes (Bender et al., 2017; Ferreira et al.,
2017).

As redes unipartidas apresentaram aninhamento significativo entre as areas e
estacdes, embora ndo tenhamos informacdes sobre o uso de espécies como hospedeiros
intermediarios, impossibilitando uma anélise “fechada” da rede. E conhecido que a
adicdo de parasitos em analises de redes de interagdes, contribuam para o aumento do
tamanho, conectancia e robustez da rede (Poulin, 2010; Poisot et al., 2013; Bellay et al.,
2018). As redes entre endoparasitos, dieta e lagartos sdo altamente aninhadas,
contrariando o reportado por Brito e colaboradores (2014b). A principal diferenca pode
ser atribuida aos locais de coleta, onde estes autores tenham coletados dados em unidade
de protecdo ambiental, e o presente estudo tenha sido em éareas que sofreram acdes

antropicas recentes.

A avaliagdo do aninhamento baseada “no peso” (WNODF) das espécies pode ser
mais fiel a realidade da comunidade (Poulin, 2010; Poisot et al., 2015). As espécies de
endoparasitos apresentaram marcada variacdo temporal e entre as &reas. Durante o
periodo chuvoso, a éarea inicial e tardia apresentaram valores semelhantes no

aninhamento, da mesma forma, durante o periodo seco esse valor diminui nas duas
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areas. O aninhamento pode refletir a especializacdo de um sistema (Soares et al., 2017),
em ambientes de Caatinga, o periodo chuvoso pode alterar a disponibilidade de
recursos, sendo que alguns grupos de invertebrados (potenciais hospedeiros
intermediarios) podem apresentar picos de abundancia nessa época (Vasconcellos et al.,
2010), o que pode refletir na dieta e no comportamento de forrageio dos lagartos
(Ribeiro e Freire, 2011). Uma maior abundancia de invertebrados (presas) pode
proporcionar a escolha por parte dos consumidores lagartos, ou seja, durante o periodo
de maior abundéncia de itens alimentares (chuva), os lagartos podem predar de forma
oportunista, especializando-se durante o periodo de escassez (seca), isso pode ser

demonstrado pelo modelo observado no aninhamento (WNODF).

Todavia, a variagdo no WNODF foi menos acentuada na area Intermediaria
onde, apesar da variagcdo temporal, os valores mostraram-se menos discrepantes em
comparagdo a outras areas. Como demonstrado por Ferreira e colaboradores (2017), as
espécies de lagartos coletados no Monumento Natural Grota do Angico (area
Intermediéria), ndo diferem significativamente no consumo de itens alimentares entre as
estacOes de seca e chuva para essa area. Processos locais podem alterar o recrutamento
de espécies de endoparasitos (Hamann et al., 2014), além disso, variacdes na
disponibilidade de hospedeiros podem refletir na ocorréncia das espécies de parasitos
(Poulin, 2008). Do ponto de vista cronoldgico, um aninhamento maior na area inicial e
tardia podem indicar uma maior ocorréncia de espécies generalistas dominando a rede.
O aninhamento pode aumentar a resiliéncia de um sistema, mas também pode ser um
indicativo de ocorréncia de espécies super-generalistas (Sanchez-Galvan et al., 2012;
Soares et al., 2017). Conforme demostrado no capitulo 02 desse trabalho, a abundéancia
total dos endoparasitos, também como, a abundancia de monoxénicos e heteroxénicos
foram significativamente maior na area intermediaria, o padrdo dessa abundancia pode
ter relacdo com o efeito pds distarbio (supressdo da vegetacdo), e caracterizar o

aninhamento encontrado.

O aninhamento na dieta dos lagartos variou menos em relacdo as &reas e as
estacOes de seca e chuva. Inadvertidamente, a caracterizacdo dos itens alimentares a
nivel de Ordem (ou familia para Formicidae), podem mascarar especializagdes entre
predador-presa, levando a um “aninhamento homogéneo”, baseado na generalizagdo da
identificacdo da dieta. Melhorar a resolugdo taxondmica pode ser o proximo passo, para

a descricdo de uma rede detalhada entre lagartos e itens predados. Contudo, a dieta pode



105

refletir a filogenia e habitos de forrageio dos lagartos, dessa forma, essa caracteristica

pode ser melhor conservada entre as espécies (Brito et al., 2014b; Bender et al., 2017).

CONSIDERAQ@ES FINAIS
Redes de interacbes fornecem mais que imagens de ligacOes entre espeécies, elas

podem indicar caracteristicas complexas frutos dessas relagbes (Poulin, 2010;
Raimundo et al., 2018), nosso trabalho descreve a topologia de redes de interagdo entre
endoparasitos, hospedeiros lagartos e itens alimentares em areas que sofreram distdrbio,
em ambientes de Caatinga, no alto Sertdo Sergipano. NOs encontramos total auséncia de
maodulos e aninhamento significativo (exceto para endoparasitos na area intermediaria),
resultados contrastantes com os apresentados por outros autores para esse bioma (Brito
et al., 2014b), além disso, apresentamos marcada influéncia temporal na organizacdo
das redes para endoparasitos. A andlise de redes entre endoparasitos, dieta e seus
hospedeiros lagartos se apresentam como uma Otima ferramenta no entendimento da
dindmica dessas relacdes, certamente, futuras investigagdes sobre a importancia de
fatores locais como densidade (entre hospedeiros), variacdo sazonal, além de, no caso
de endoparasitos heteroxénicos, analise de metabarcoding (Evans et al., 2016), a fim de
encontrar potencias hospedeiros intermediarios trardo mais clareza para essas

associacgoes.
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APENDICES:

Output — Escolhendo 0 modelo (Modelo Linear Misto Generalizado —
GLMM) e execuntando a analise — Programa R.

Script: ##H##HH#H GLMM #ittHHHH#H

data <- read.table("clipboard", header=TRUE, sep="\t", na.strings="NA", dec=".",
strip.white=TRUE)

attach (data)
summary (data)
library (Ime4)
library(MuMIn)
head (data)
#?glmer
#??glmm
HHHHHHHHHH

Resultado_nulo <- glmer(heteroxenico ~1 +(1|especie)+ (1|sexo), family = poisson,
REML = FALSE)

Resultadol <- glmer(heteroxenico ~area * estacao + (1lespecie) + (1|sexo), family =
poisson, REML = FALSE)

Resultado2 <- glmer(heteroxenico ~area * estacao + (1|especie), family = poisson,
REML= FALSE)

it
anova(Resultado_nulo,Resultadol, Resultado2)
anova(Resultadol)

#calculando o R2 marginal para o modelo

summary(Resultadol)

r.squaredGLMM(Resultadol)



Abundancia de endoparasitos associados a lagartos, no Alto Sertéo
Sergipano.

Abundancia Total (NUmero total de endoparasitos encontrados)

anova(Resultado_nulo,Resultadol, Resultado?)

Data: NULL

Models:

Resultado_nulo: abundancia ~ 1 + (1 | especie) + (1 | sexo)

Resultado2: abundancia ~ area * estacao + (1 | especie)

Resultadol: abundancia ~ area * estacao + (1 | especie) + (1 | sexo)
Df AIC BIC logLik deviance Chisq Chi Df Pr(>Chisq)

Resultado_nulo 3 49191 49208 -24593 49185

Resultado2 753038 53078 -26512 53024 0.0 4 1
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Resultadol 847186 47231 -23585 4717058544 1 <2e-16***

Signif. codes: 0 “***’(0.001 “*** 0.01 “** 0.05 > 0.1 *’ 1

> anova(Resultadol)
Analysis of Variance Table
Df Sum Sq Mean Sq F value
area 2 1541 7.71 7.7073
estaca0 1 438.15 438.15 438.1513
area:estacao 2 1348.34 674.17674.1721
> summary(Resultadol)
Generalized linear mixed model fit by maximum likelihood (Laplace

Approximation) [glmerMod]
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Family: poisson ( log)

Formula: abundancia ~ area * estacao + (1 | especie) + (1 | sexo)

AIC  BIC logLik deviance df.resid
47186.0 47231.3 -23585.0 47170.0 2133

Scaled residuals:
Min 1Q Median 3Q Max
-7.212 -2.419 -0.887 0.510 79.384

Random effects:

Groups Name Variance Std.Dev.
especie (Intercept) 3.8894 1.9722
sexo (Intercept) 0.6761 0.8223

Number of obs: 2141, groups: especie, 16; sexo, 3

Fixed effects:

Estimate Std. Error z value Pr(>|z|)

(Intercept) 0.04978 0.71301 0.070 0.944339
areaintermediario 0.19499 0.01873 10.412 < 2e-16 ***
areatardio -0.16078 0.02048 -7.852 4.11e-15 ***
estacaoseca -0.69429 0.03939 -17.627 < 2e-16 ***

areaintermediario:estacaoseca -0.15368 0.04571 -3.362 0.000774 ***
areatardio:estacaoseca 0.91778 0.04399 20.862 < 2e-16 ***



Signif. codes: 0 “***> (0.001 “** 0.01 “** 0.05°.>0.1 <’ 1

Correlation of Fixed Effects:

(Intr) arntrm aretrd estcsc arntr:
areaintrmdr -0.019
areatardio -0.016 0.552
estacaoseca -0.009 0.281 0.256
arntrmdr:st 0.009 -0.404 -0.219 -0.863
artrd:stcsc 0.006 -0.245 -0.445 -0.890 0.768
>
> r.squaredGLMM(Resultadol)

R2m R2c

delta 0.02159633 0.9760245
lognormal 0.02162397 0.9772734
trigamma 0.02156555 0.9746334

114



115

Riqueza (NUmero de espécies de endoparasitos em cada hospedeiro)
anova(Resultado_nulo,Resultadol, Resultado?)
Data: NULL
Models:
Resultado_nulo: riqueza ~ 1 + (1 | especie) + (1 | sexo)
Resultado2: riqueza ~ area * estacao + (1 | especie)
Resultadol: riqueza ~ area * estacao + (1 | especie) + (1 | sexo)
Df AIC BIC logLik deviance Chisg Chi Df Pr(>Chisq)
Resultado_nulo 3 4432.4 4449.4 -2213.2 4426.4
Resultado2 7 4574.14613.7 -2280.0 4560.1 0.00 4 1
Resultadol  84415.34460.6 -2199.6 4399.3160.79 1 <2e-16***

Signif. codes: 0 “***’(0.001 “*** 0.01 *” 0.05 *.> 0.1 ’ 1

anova(Resultadol)
Analysis of Variance Table
Df Sum Sq Mean Sq F value
area 2 13.1388 6.5694 6.5694
estacao  110.5577 10.5577 10.5577
area:estacao 2 2.4233 1.2116 1.2116
>
> summary(Resultadol)
Generalized linear mixed model fit by maximum likelihood (Laplace

Approximation) [gimerMod]



Family: poisson ( log)

Formula: riqueza ~ area * estacao + (1 | especie) + (1 | sexo)

AIC  BIC logLik deviance df.resid
4415.3 4460.6 -2199.6 4399.3 2133

Scaled residuals:
Min  1Q Median 3Q Max
-1.4412 -0.6079 -0.2440 0.4691 5.6974

Random effects:

Groups Name Variance Std.Dev.
especie (Intercept) 0.7332 0.8563
sexo (Intercept) 0.3206 0.5662

Number of obs: 2141, groups: especie, 16; sexo, 3

Fixed effects:

Estimate Std. Error z value Pr(>|z|)

(Intercept) -1.17271 0.42342 -2.770 0.00561 **
areaintermediario 0.24629 0.08396 2.933 0.00335 **
areatardio 0.23763 0.08451 2.812 0.00493 **
estacaoseca -0.22839 0.14038 -1.627 0.10374

areaintermediario:estacaoseca -0.00256 0.15944 -0.016 0.98719
areatardio:estacaoseca 0.15220 0.15744 0.967 0.33371
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Signif. codes: 0 “***> (0.001 “** 0.01 “** 0.05°.>0.1 <’ 1

Correlation of Fixed Effects:

(Intr) arntrm aretrd estcsc arntr:
areaintrmdr -0.138
areatardio -0.131 0.635
estacaoseca -0.085 0.377 0.370
arntrmdr:st 0.078 -0.520 -0.324 -0.881
artrd:stcsc 0.067 -0.333 -0.519 -0.883 0.778
>
> r.squaredGLMM(Resultadol)

R2m R2c

delta 0.007006398 0.3922371
lognormal 0.009339174 0.5228322
trigamma 0.004082603 0.2285552
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Monoxénicos (NUumero total de endoparasitos com ciclo de vida direto):
anova(Resultado_nulo,Resultadol, Resultado?)
Data: NULL
Models:
Resultado_nulo: monoxenico ~ 1 + (1 | especie) + (1 | sexo)
Resultado2: monoxenico ~ area * estacao + (1 | especie)
Resultadol: monoxenico ~ area * estacao + (1 | especie) + (1 | sexo)
Df AIC BIC logLik deviance Chisq Chi Df Pr(>Chisq)
Resultado_nulo 3 53003 53020 -26498 52997
Resultado2 7 54878 54918 -27432 54864 0.0 4 1
Resultadol 850202 50248 -25093 50186 4677.7 1 <2e-16***

Signif. codes: 0 “***’ 0.001 “*** 0.01 “** 0.05 > 0.1 ’ 1

> anova(Resultadol)
Analysis of Variance Table
Df Sum Sq Mean Sq F value
area 2 219.55 109.78 109.78
estacao 1 542.70 542.70 542.70
area:estacao 2 1792.56 896.28 896.28
>
> summary(Resultadol)
Generalized linear mixed model fit by maximum likelihood (Laplace

Approximation) [gimerMod]
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Family: poisson ( log)

Formula: monoxenico ~ area * estacao + (1 | especie) + (1 | sexo)

AIC  BIC logLik deviance df.resid
50202.5 50247.8 -25093.2 50186.5 2133

Scaled residuals:
Min  1Q Median 3Q Max
-7.628 -2.322 -0.883 0.162 164.297

Random effects:

Groups Name Variance Std.Dev.
especie (Intercept) 5.3955 2.3228
sexo (Intercept) 0.6327 0.7954

Number of obs: 2141, groups: especie, 16; sexo, 3

Fixed effects:

Estimate Std. Error z value Pr(>|z|)

(Intercept) -0.47235 0.77948 -0.606 0.545
areaintermediario 0.33841 0.01889 17.916 <2e-16 ***
areatardio -0.22408 0.02155-10.397 <2e-16 ***
estacaoseca -0.69039 0.04054 -17.030 <2e-16 ***

areaintermediario:estacaoseca -0.40443 0.04784 -8.455 <2e-16 ***

areatardio:estacaoseca 0.96425 0.04562 21.135 <2e-16 ***



Signif. codes: 0 “***> (0.001 “** 0.01 “** 0.05°.>0.1 <’ 1

Correlation of Fixed Effects:

(Intr) arntrm aretrd estcsc arntr:
areaintrmdr -0.018
areatardio -0.014 0.552
estacaoseca -0.008 0.288 0.251
arntrmdr:st 0.008 -0.390 -0.212 -0.849
artrd:stcsc 0.006 -0.248 -0.452 -0.883 0.749
>
> r.squaredGLMM(Resultadol)

R2m R2c

delta 0.02322782 0.9853390
lognormal 0.02324258 0.9859649
trigamma 0.02321171 0.9846557
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Heteroxénicos (Numero total de endoparasitos com ciclo de vida
indireto):

anova(Resultado_nulo,Resultadol, Resultado?)

Data: NULL

Models:

Resultado_nulo: heteroxenico ~ 1 + (1 | especie) + (1 | sexo)

Resultado2: heteroxenico ~ area * estacao + (1 | especie)

Resultadol: heteroxenico ~ area * estacao + (1 | especie) + (1 | sexo)
Df AIC BIC logLik deviance Chisg Chi Df Pr(>Chisq)

Resultado_nulo 3 7080.7 7097.7 -3537.3 7074.7

Resultado2 7 7387.9 7427.6 -3687.0 73739 0.0 4 1
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Resultadol 8 6814.9 6860.2 -3399.4 6798.9575.1 1 <2e-16***

Signif. codes: 0 “***’(0.001 “*** 0.01 “** 0.05 > 0.1 *’ 1

anova(Resultadol)
Analysis of Variance Table
Df Sum Sq Mean Sq F value
area 2222.063111.031 111.031
estacao 1 10.971 10.971 10.971
area:estacao 2 20.811 10.406 10.406
> summary(Resultadol)
Generalized linear mixed model fit by maximum likelihood (Laplace
Approximation) [gimerMod]

Family: poisson ( log)



Formula: heteroxenico ~ area * estacao + (1 | especie) + (1 | sexo)

AIC  BIC logLik deviance df.resid
6814.9 6860.2 -3399.4 6798.9 2133

Scaled residuals:
Min 1Q Median 3Q Max
-2.968 -0.773 -0.424 -0.224 59.075

Random effects:

Groups Name Variance Std.Dev.
especie (Intercept) 1.271 1.127
sexo (Intercept) 1.183 1.088

Number of obs: 2141, groups: especie, 16; sexo, 3

Fixed effects:

Estimate Std. Error z value Pr(>|z|)

(Intercept) -2.50585 0.71678 -3.496 0.000472 ***
areaintermediario 0.64809 0.10258 6.318 2.65e-10 ***
areatardio 1.25139 0.09776 12.801 < 2e-16 ***
estacaoseca -0.09120 0.18003 -0.507 0.612448

areaintermediario:estacaoseca 0.15684 0.19194 -2.141 0.0310 **
areatardio:estacaoseca -0.26517 0.19049 -1.392 0.163918
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Signif. codes: 0 “***> (0.001 “**’ 0.01 “** 0.05°.>0.1 *’ 1

Correlation of Fixed Effects:

(Intr) arntrm aretrd estcsc arntr:
areaintrmdr -0.112
areatardio -0.115 0.796
estacaoseca -0.066 0.429 0.450
arntrmdr:st 0.064 -0.530 -0.421 -0.937
artrd:stcsc 0.057 -0.405 -0.508 -0.941 0.883
>
> r.squaredGLMM(Resultadol)

R2m R2c

delta  0.04310326 0.6198991
lognormal 0.05094741 0.7327116
trigamma 0.03007201 0.4324873
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