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RESUMO

TESE DE DOUTORADO EM BIOLOGIA PARASITARIA

Natalia Alves Costa

Apesar dos parasitos serem considerados importantes componentes da
biodiversidade global, pesquisas sobre taxonomia de helmintos e os fatores que
influenciam sua diversidade de espécies ainda sao escassas em algumas regiées do
Brasil. Hospedeiros filogeneticamente ou taxonomicamente relacionados podem
abrigar comunidades de parasitos semelhantes devido ao conservadorismo
filogenético. Além disso, os atributos dos hospedeiros podem favorecer sua exposicao
aos parasitos. Este estudo teve como objetivo identificar e descrever a diversidade e
a estrutura das comunidades de helmintos das espécies de roedores sigmodontineos
em uma area agroflorestal de Mata Atlantica no municipio de Igrapiina, Bahia. Foi
utilizada uma abordagem de taxonomia integrativa na qual os helmintos foram
identificados por morfometria e morfologia utilizando-se técnicas de microscopia de
luz e microscopia eletrénica de varredura (MEV). Foram analisadas amostras de 172
espécimes de roedores coletados. As espécies de roedores foram: Akodon cursor,
Euryoryzomys russatus, Hylaeamys seuanezi, Nectomys squamipes, Oecomys
catherinae, Oxymycterus dasytrichus, Rhipidomys mastacalis e Oligoryzomys
nigripes. No total, foram recuperados 1.360 helmintos parasitos adultos. Foram
identificadas 16 espécies de helmintos. Os nematédeos encontrados foram Syphacia
carlitosi, Syphacia hugoti, Syphacia sp., Stilestrongylus eta, Stilestrongylus sp.,
Hassalstrongylus epsilon, Hassalstrongylus lauroi, Protospirura numidica criceticola,
Nematomystes scapteromi e Physaloptera sp. Os cestédeos encontrados foram
Raillietina sp. e Rodentolepis akodontis. As espécies de helmintos mais abundantes

foram Raillietina sp. e Hassalstrongylus lauroi. Euryoryzomys russatus foi a espécie
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hospedeira mais infectada, pois 81% (35/43) dos animais estavam infectados por pelo
menos uma espécie de helminto. A estrutura da metacomunidade de helmintos foi
coerente tanto na escala de infracomunidades quanto na escala de comunidades
componentes, indicando que as espécies responderam ao mesmo gradiente
ambiental. Um padrdo quase Clementsiano foi observado para as infracomunidades,
indicando a ocorréncia de compartimentos de espécies que se substituem ao longo
do gradiente ambiental, formado por individuos hospedeiros. Um padrdo quase
Gleasoniano foi encontrado na escala de comunidades componentes, consistente
com respostas idiossincraticas especificas de cada espécie em relacdo ao gradiente
ambiental e aleatérias entre si. Esses padrbes corroboraram os altos valores de
diversidade beta observados, indicando alta substituicAo de espécies entre as
comunidades em ambas as escalas. A distancia taxonémica do hospedeiro foi a
variavel, mas importante para explicar os padrdes da estrutura da metacomunidade

dos helmintos.
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ABSTRACT
PHD THESIS IN PARASITE BIOLOGY

Natalia Alves Costa

Although parasites are considered important components of global biodiversity,
research on helminth taxonomy and the factors that influence its species diversity are
still scarce in some regions of Brazil. Phylogenetically or taxonomically related hosts
may harbor similar parasite communities due to phylogenetic conservatism. In
addition, the attributes of the hosts may favor their exposure to the parasites. This
study aimed to identify and describe the diversity and structure of helminth
communities of sigmodontine rodent species in an agroforestry area of Atlantic Forest
in the municipality of Igrapitna, Bahia. An integrative taxonomy approach was used in
which helminths were identified by morphometry and morphology using light
microscopy and scanning electron microscopy (SEM) techniques. Samples of 172
rodent specimens collected were analyzed. The rodent species were: Akodon cursor,
Euryoryzomys russatus, Hylaeamys seuanezi, Nectomys squamipes, Oecomys
catherinae, Oxymycterus dasytrichus, Rhipidomys mastacalis and Oligoryzomys
nigripes. In total, 1,360 adult parasitic helminths were recovered. Sixteen helminth
species were identified. The nematodes found were Syphacia carlitosi, Syphacia
hugoti, Syphacia sp., Stilestrongylus eta, Stilestrongylus sp., Hassalstrongylus epsilon,
Hassalstrongylus lauroi, Protospirura numidica criceticola, Nematomystes scapteromi
and Physaloptera sp. The cestodes found were Raillietina sp. and Rodentolepis
akodontis. The most abundant helminth species were Raillietina sp. and
Hassalstrongylus lauroi. Euryoryzomys russatus was the most infected host species,
as approximately 81% (35/43) of the animals were infected by at least one helminth
species. The structure of the helminth metacommunity was coherent at both the

infracommunity and component community scale, indicating that the species
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responded to the same environmental gradient. A quasi-Clementsian pattern was
observed for the infracommunities, indicating the occurrence of species compartments
replacing each other along the environmental gradient, formed by host individuals. A
quasi-Gleasonian pattern was found in the scale of component communities,
consistent with idiosyncratic species-specific responses to the environmental gradient
and random to each other. These patterns corroborated the high values of beta
diversity observed, indicating high species replacement between communities at both
scales. The taxonomic distance from the host was the most important variable to

explain the patterns of helminth metacommunity structure.
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1

INTRODUCAO

1.1 Importancia do parasitismo para a biodiversidade

A diversidade bioldgica ou biodiversidade € definida como a variabilidade de
organismos vivos de todas as origens, bem como os conjuntos ecoldgicos dos quais
fazem parte, incluindo a diversidade dentro das espécies, entre espécies e de
ecossistemas (CDB, 1992). Os parasitos sdo considerados importantes componentes
da biodiversidade global e estdo amplamente distribuidos por todos os ecossistemas
terrestres e aquaticos. Além disso, estes desempenham um papel importante nas
comunidades naturais podendo regular os tamanhos populacionais de seus
hospedeiros, e com isso interferir nos processos de competicdo e predacgao. (Hudson
et al., 2002; Poulin & Morand, 2004).

Estes organismos evoluiram para uma condi¢cao de interdependéncia de seus
hospedeiros, adaptando-se morfologicamente e fisiologicamente a essa condicao.
Nos hospedeiros, eles podem afetar o crescimento, o desenvolvimento, a
sobrevivéncia e a reproducédo (Papkou et al., 2016).

Além disso, diversas caracteristicas ecolégicas e comportamentais dos
hospedeiros influenciam as comunidades de seus parasitos (Kamiya et al., 2014).
Com relacao ao habitat natural dos organismos, tem sido demostrado que ambientes
mais complexos disponibilizam maior diversidade de recursos para as espécies,
resultando na possibilidade de maior diversidade de espécies. Deste modo, 0 aumento
da diversidade de hospedeiros aumenta a variedade de habitat para os parasitos,
facilitando a colonizacdo por diversas espécies (MacArthur & MacArthur, 1961,
Krasnov et al., 2004). Assim, fatores que moldam a biodiversidade parasitaria € uma
tarefa significativa, dado que em uma escala evolutiva, o aumento das taxas de
especiacdo do hospedeiro pode conduzir a coespeciacdo dos parasitos associados
(Vas et al., 2012).

Por outro lado, tem sido demonstrado que a diminuicdo da diversidade
ecologica como consequéncia da alteracdo do ambiente pode favorecer o aumento
populacional de algumas espécies em detrimento de outras. Nessa circunstancia, se
as espécies hospedeiras favorecidas forem as mais competentes para a transmissao

de um determinado parasito, isso pode facilitar ou aumentar a eficiéncia da



transmissao do parasito (Keesing et al., 2006, Swaddle & Calos, 2008). Deste modo,
a reducao da biodiversidade pode ser um risco para a emergéncia de doencas para
as populagdes humanas.

Além disso, o potencial de transmissdo de doencas na interface entre animais
silvestres, domésticos e 0 homem tornou-se uma grande preocupacédo para a saude
publica e a biologia da conservacdo (Woolhouse & Gowtage-Sequeria, 2005).
Conceitualmente, denominam-se zoonoses as infecgdes que podem passar de
animais para seres humanos e vice-versa (Mcgarry et al., 2015, Carvalho-Pereira et
al., 2018). Deste modo, a abordagem em ‘Saude Unica’, do inglés ‘One Health’
consiste na integracao transdisciplinar de maltiplos profissionais que agregam saberes
para identificar areas, populacdes em risco, patdégenos, estimar dados e prever
possiveis cenarios para doencas infecciosas emergentes e reemergentes. Esta
abordagem permite fortalecer e implementar estratégias de planejamento e
programas de ac¢do, subsidiar decisdes politicas e legisla¢cdes no contexto da triade

saude humana, animal e ambiental (Suzan et al., 2015, Winck et al., 2022).

1.2 Abordagem ecoldgica nos estudos dos parasitos

Noss (1990) sugeriu que a biodiversidade pode ser aferida sob trés pontos
conceituais no que tange a abordagem de estudo: a composi¢ao (quais elementos
compdem a comunidade), a estrutura (como o0s elementos que compdem a
comunidade se organizam no espaco) e a funcao (que processos ecoldgicos mantém
e/ou sao produzidos pela comunidade). De fato, o parasitismo se constitui como uma
relagdo complexa, sendo estruturado por varios fatores coevolutivos e ambientais,
podendo ser analisado em multiplas escalas ecoldgicas (Kamiya et al., 2014).

Para os parasitos, 0os hospedeiros representam habitats discretos com limites
definidos, a composicéao e riqueza de espécies de parasitos pode variar em funcéo da
escala espacial e temporal investigada, sendo reconhecidos diferentes niveis: as
infrapopulacdes sao conjuntos de parasitos de uma espécie encontradas em apenas
um individuo hospedeiro, e a unido desta em todos os hospedeiros analisados forma
a populacdo componente. Desta forma, uma suprapopulacdo é o conjunto de todas
as fases de desenvolvimento da espécie do parasito em um determinado local e
tempo, inclusive fases de vida livre (Bush et al., 1997). Neste contexto, o conjunto de

todas infrapopula¢gdes formam a infracomunidade e a unido desta ultima em todos os



hospedeiros analisados forma a comunidade componente. Do mesmo modo, a
comunidade componente é definida como o conjunto de espécies parasitas existentes
em um grupo de hospedeiros em um determinado local. Comunidades componentes
formam um subconjunto de uma maior colecédo de espécies de parasitos conhecida
neste caso como fauna de parasitos (Bush et al., 1997).

Estudos ecoldgicos de comunidades parasitarias sdo importantes, pois
auxiliam na obtencdo de dados sobre a biologia dos processos parasitarios e seu
papel nas relacbes com os hospedeiros (Spratt, 2015). Cabe ressaltar que diversos
estudos em ecologia parasitaria relatam interacdes parasito-hospedeiro em escala
local, ndo considerando maiores amplitudes de escalas espaciais que podem
contribuir para a compreensdao da dindmica de transmissdo dos parasitos no
ambiente.

A diversidade de espécies parasitas nas infracomunidades ou nas
comunidades componentes ndo € resultado de processos aleatérios. A diversidade
esta relacionada a um conjunto de caracteristicas fisioldgicas ou ecoldgicas, bem
como de fatores ambientais (Cardoso et al., 2021). Parasitos podem compor sistemas
complexos interagindo com uma ampla diversidade de hospedeiros (Bordes et al.,
2009, Lafferty, 2012) e, desta maneira, as espécies-nucleo sao aquelas que estéo
presentes na maioria das infracomunidades e sdo numerosas, enquanto as espécies-
satélite sdo aquelas que se encontram em poucas infracomunidades e em um
pequeno namero de individuos. Em geral, as espécies centrais sao poucas e tém altas
prevaléncias, enquanto as espécies satélites sdo numerosas, mas com baixas
prevaléncias (Bush & Holmes, 1986, Bush et al., 1997).

Com isso, torna-se importante a investigacdo de processos relacionados a
relacéo parasito-hospedeiro em diferentes escalas espaciais. As analises que buscam
compreender as respostas dos organismos as alteragdes ecoldgicas, considerando
os fatores locais e regionais denomina-se estudo de estruturas de metacomunidades
(Winegardner et al., 2012). Desta forma, a teoria de metacomunidade busca
compreender os fatores responsaveis pela coexisténcia de multiplas espécies em
ambientes dinamicos (Leibold et al., 2004). Metacomunidades podem ser definidas
como um conjunto de comunidades locais ligadas pela dispersdo de multiplas
espécies gque potencialmente podem interagir (Hanski & Gilpin, 1991, Leibold et al.,
2004), isto é, um conjunto de comunidades locais sujeitas a processos intrinsecos

(interag@es interespecificas) e extrinsecos (disperséo e colonizagédo). Assim, a teoria



de metacomunidade pode ser adequada ao estudo de comunidades parasitarias, uma
vez que parasitos podem interagir entre si dentro de seus hospedeiros e podem se
dispersar entre hospedeiros distintos (Mihaljevic, 2012).

Existem duas principais abordagens para o estudo de metacomunidades, a
abordagem padréo e a mecanistica. A abordagem Padréo se baseia na avaliacao de
elementos de estrutura de metacomunidades (EEM) buscando compreender o padrao
de distribuicdo das espécies ao longo de um gradiente ambiental (considerado como
recursos ou variaveis ambientais que influenciam na distribuicdo das espécies
(Leibold & Mikkelson, 2002)). Esta abordagem é feita através da analise dos
elementos, que sdo a coeréncia, a substituicdo de espécies, e a coincidéncia de limites
(Leibold & Mikkelson, 2002, Presley et al., 2010). A abordagem mecanistica (Leibold
et al. 2004, Cottenie 2005) baseia-se nos mecanismos responsaveis pela diversidade
de espécies, investigando o papel da disperséo destas entre comunidades com maior
ou menor heterogeneidade ambiental (Leibold & Mikkelson, 2002, Braga et al., 2017).
A complexidade de processos e organismos interagindo concomitantemente pode ser
compreendida por mecanismos, tendo explicacdes diferentes para a coexisténcia de
espécies na metacomunidade e nas comunidades locais.

Ambas as abordagens padrdo e mecanistica assumem que padrbes de
estruturacdo de comunidades podem ser previsiveis a partir de diferencas locais ao
longo de gradientes que ocorrem em maiores escalas espaciais. Deve-se levar em
conta que a ocorréncia e a distribuicdo das espécies podem variar em funcédo dos
recursos, condicdes ambientais necessérias a sua sobrevivéncia e que mudangas na
composicdo de espécies podem refletir mudangas nessas condi¢cfes. As andlises de
dados ecoldgicos utilizam-se de técnicas de ordenacdo, portanto possibilitam o
agrupamento de sitios contendo espécies mais similares em relacdo a sua resposta
ao gradiente ambiental (Presley et al., 2010, Dallas & Presley, 2014, Braga et al.,
2017). Contudo, para que seja definido um gradiente ambiental, as espécies devem
responder a0 mesmo recurso e/ou variaveis ambientais, ainda que em relacbes
opostas (Braga et al., 2017).

Embora a aplicagdo desta teoria de metacomunidades seja relativamente
recente para interacdo parasito-hospedeiro, ela € bastante promissora para o estudo
de comunidades de parasitos (Dallas & Presley, 2014) ou para a compreensao da
emergéncia de doencas de origem zoonatica (Suzan et al., 2015). Além disso, estudos

demonstram que altos niveis de rigueza de espécies hospedeiras sdo importantes



para sustentar multiplas funcfes e servigcos e, portanto, a perda de espécies pode
afetar negativamente a funcionalidade dos ecossistemas (Olival et al., 2017, Zohdy et
al., 2019). E importante destacar que estudos no contexto da multifuncionalidade do
ecossistema tém sido considerados relativamente escassos. Em relacéo as diferentes
escalas da diversidade, a beta-diversidade, que é a variacdo nas identidades e
abundancias de espécies entre as comunidades locais, recebeu muito menos atencao
em comparacao com a alfa-diversidade, que €é a diversidade local (Hancke & Suarez,
2018, Mori et al., 2018).

1.3 Importancia dataxonomia nos estudos de biodiversidade e de ecologia

A taxonomia € a ciéncia que gera informagfes biologicas para caracterizar,
classificar e nomear taxons a fim de auxiliar na identificacdo e compreensdo da
biodiversidade global (Padial & Riva, 2010). Atualmente, a taxonomia de diferentes
grupos integra diversas disciplinas para determinacao e delimitacdo de espécies. O
avanco de novas ferramentas como as tecnologias de sequenciamento de DNA,
acesso a cole¢cbes de museus, informacgdes sobre biologia populacional, flogeografia,
morfologia comparada, genética de populacbes e ecologia contribuiram para a
identificacdo de grupos de organismos em nivel de espécie.

Devido a complexidade da biodiversidade, Dayrat (2005) discute uma
abordagem integrativa como forma de futuros estudos de taxonomia. Como exemplos,
podemos citar alguns estudos que conectaram diversidade morfologica e filogenia
molecular (Binkiene et al., 2019), enquanto outros combinaram dados morfologicos,
moleculares e biogeograficos para identificar espécies (D’Elia, 2003).

A taxonomia dos estudos de helmintologia baseia-se principalmente em dados
morfologicos, dados morfométricos obtidos pela técnica de microscopia Otica, da
espécie hospedeira, do sitio de infecéo e na distribuicdo geografica para identificacédo
das espécies (Travassos, 1921, Quentin, 1969, Jiménez & Patterson, 2012). E
importante destacar que alguns estudos adotaram com sucesso uma abordagem
integrativa a taxonomia, onde tém sido combinados dados morfoldgicos e moleculares
para a descricao e caracterizacdo de helmintos (Setsuda et al., 2016, Gomes et al.,
2020). As técnicas moleculares oferecem uma oportunidade na solucéo de problemas
taxondmicos apresentados pela inconsisténcia de caracteres morfoldgicos, como

auséncia dos mesmos em determinados estagios do ciclo biolégico (Chilton et al.,



2006). Alem disso, os exemplares depositados em colecdes helmintoldgicas atestam
a rigueza bioldgica e constituem a base de informacéo para estudos de ocorréncia e
distribuicdo geografica, de diversidade morfoldgica, de analise filogenética e evolucao
das espécies, além de guardar a memoaria de conceitos morfolégicos e taxondmicos.

Com isso, os estudos taxondmicos tanto de parasitos quanto de hospedeiros
precisam ser bem fundamentados para uma correta identificacdo dos organismos em
denominacgéo especifica. Os estudos dos padrbes de estrutura das comunidades
parasitarias requerem que as unidades basicas de estudo sejam delimitadas com a
maior precisdo possivel. A ma resolucao taxonémica em estudos de comunidades de
parasitos pode resultar em riqgueza de espécies subestimada, estimativas de
diversidade imprecisas, similaridade superestimada entre comunidades distintas e/ou
especificidade de hospedeiro subestimada (Poulin, 2019). Este fato é de extrema
importancia para a descricao de novas espécies, para os estudos ecologicos e para a
compreensao das interacdes parasito-hospedeiro na natureza. Cabe acrescentar que
grande parte das espécies de parasitos de animais silvestres s&o ainda
desconhecidas e que as extingdes em massa de espécies hospedeiras de vida livre

sdo mais um fator a contribuir para o desconhecimento destas espécies.

1.4 Pequenos mamiferos e helmintos como modelo da interacdo parasito-
hospedeiro

Os pequenos mamiferos, roedores e marsupiais, formam um grupo com grande
namero de espécies que hospedam diversos grupos de parasitos (Krasnov et al.,
2006). Este grupo apresenta uma elevada abundancia e diversidade em relagcéo aos
demais representantes da classe Mammalia (Gardner, 2008, Patton et al., 2015).
Pode-se dizer que processos de coevolucédo e especiacdo podem ter resultado em
uma grande diversidade parasitaria neste grupo (Krasnov et al., 2006).

Os roedores representam aproximadamente 39% dos mamiferos do mundo
(Burgin et al., 2018). Apresentam ampla distribuicdo, ocupando grande variedade de
habitats, pois se adaptaram a ambientes alterados pelo homem. Da mesma forma,
roedores convivem com humanos e seus animais domeésticos, sendo encontrados
proximos de habitagdes humanas (Morand et al., 2006, Chaisiri et al., 2017). Além
disso, os roedores sao hospedeiros de uma gama de agentes infecciosos

transmissiveis ao homem, e tem sido constatado que a maioria das doencas



infecciosas emergentes em humanos é de origem zoondtica (Han et al., 2015, 2016).
Muitos roedores silvestres ndo apenas estao envolvidos nos ciclos de transmissao das
zoonoses, mas também podem atuar como importantes reservatorios para a
transmissdo de patdgenos para animais domésticos e animais de criacdo (Kruse et
al., 2004). Em alguns casos, 0s roedores podem atingir grandes tamanhos
populacionais levando a ocorréncia de surtos de zoonoses, principalmente em areas
agricolas e de peridomicilio (Pereira, 2009, Mackenstedt et al., 2015). Han et al. (2015)
relataram a existéncia de pelo menos 85 organismos passiveis de serem transmitidos
a humanos presentes em roedores, como helmintos, patégenos bacterianos e virais,
além de ressaltarem a necessidade de se desenvolver ferramentas de previsao para
uma abordagem de investigacao de surtos. Neste contexto, os roedores sdo um bom
modelo para se estudar a distribuicdo de parasitos, suas interacdes ecoldgicas, bem
COMO 0s riscos para a populacao humana.

Dentre os diversos grupos de parasitos metazoarios de vertebrados, os
helmintos estdo entre os mais diversos (Mouritsen & Poulin, 2005). Estes séao
apontados como um dos principais agentes causadores de doencas parasitarias em
humanos, animais domeésticos e silvestres (Poulin, 2007, Stephens et al., 2016). As
helmintiases sdo consideradas um problema de saude publica em diversas partes do
mundo (Froeschke & Matthee, 2014, Han et al., 2016). Assim como 0S pequenos
mamiferos, helmintos tém sido utilizados como indicadores de alteracbes ambientais
(Vidal-Martinez & Wunderlich, 2017, Tripodi et al., 2018). Desta forma, os fatores
ambientais afetam a prevaléncia, a intensidade e a distribuicdo geografica dos
helmintos (Ollerenshaw & Smith, 1969, Froeschke & Sommer, 2014). As infec¢des por
geohelmintos, que dependem de uma fase do seu ciclo biolégico no ambiente externo
(fora do hospedeiro), tem como fatores determinantes para a sobrevivéncia de seus
ovos e larvas diversas variaveis ambientais, tais como a umidade e a temperatura
(Hulbert & Boag, 2001, Mas-Coma et al., 2008).

As interacdes parasito-hospedeiro também dependem das variaveis biodticas,
como por exemplo, a sobreposicdo espacial entre as espécies hospedeiras, a
tolerancia parasitaria as condi¢cdes ambientais, e as interacdes interespecificas que
controlam a coinfeccao das espécies hospedeiras (Puttker et al., 2008, Kuhnen et al.,
2012, Cardoso et al.,, 2016). Geralmente, os hospedeiros roedores possuem
distribuicdo agregada (Gentile et al.,1997), o que pode favorecer a estruturacdo das



comunidades de parasitos por aumentar a probabilidade de transmissédo horizontal
entre individuos.

No caso dos roedores, a perda e a fragmentacdo de habitat, resultantes de
atividades humanas, se constituem nas maiores ameacas a este grupo, o que pode
contribuir para a diminui¢cdo da diversidade (Cardoso et al., 2018, Hancke & Suarez,
2018). A subfamilia Sigmodontinae € uma das mais diversas considerando-se
mamiferos neotropicais, sendo os helmintos do trato gastrointestinal e a compreensao
da comunidade desses parasitos ainda pouco conhecida. A concentracdo dos
esforcos de pesquisa em determinadas regides resulta em um conhecimento limitado
sobre a ocorréncia de helmintos em roedores no Brasil. Muitas regides sob o dominio
do bioma Mata Atlantica ndo apresentam registros para este taxon e a maior lacuna
abrange o nordeste brasileiro. Embora a Mata Atlantica tenha sofrido pouca reducéo
na cobertura vegetal nas ultimas duas décadas, o Estado da Bahia figura entre os
estados que mais perdeu cobertura florestal (Fundacdo SOS Mata Atlantica & INPE,
2020).

As pesquisas em diferentes ambientes com abordagem comparativa entre
comunidades parasitarias sdo escassas; estas servem para identificar os principais
fatores que facilitam ou impedem o recrutamento de novas espécies de parasitos nas
comunidades (Abu-Madi et al., 2000, Boullosa et al., 2020). Portanto, no Brasil,
estudos que envolvam o parasitismo em roedores da subfamilia Sigmodontinae séo
em sua grande maioria, trabalhos referentes a taxonomia (Souza et al., 2009, Costa
et al., 2014, Boullosa et al., 2019). Os registros de helmintofauna que envolvem os
aspectos ecolégicos deste grupo na Mata Atlantica ainda sdo escassos (Apéndice A).
Apenas um estudo da helmintofauna de mamiferos foi realizado em areas
agroflorestais no Brasil, também no estado da Bahia (Kersul et al., 2020).

Uma perspectiva para entender a estruturacdo de metacomunidades de
helmintos em pequenos mamiferos seria uma abordagem conjunta das variaveis
ambientais e espaciais. No Brasil, sdo conhecidos os estudos de Costa et al. (2019),
Boullosa et al. (2019) e Cardoso et al. (2018), que avaliaram metacomunidades de
helmintos de roedores, além dos estudos de Costa-Neto et al. (2019) e Cirino et al.
(2022) que avaliaram metacomunidades de helmintos de marsupiais. Contudo, ainda
ha uma grande lacuna de estudos mais detalhados sobre a helmintofauna e estudos
de estruturas de comunidades parasitarias de espécies de mamiferos silvestres,

principalmente na regido Nordeste do Brasil.



1.5 O Bioma Mata Atlantica e Area de Protecdo Ambiental do Pratigi, BA

As mudancas ambientais antropogénicas frequentemente alteram a
biodiversidade e perturbam os processos naturais do ecossistema (Frainer et al.,
2018). Tais mudancas podem influenciar ndo apenas na estrutura da comunidade dos
animais de vida livre, mas também ter consequéncias diretas para os parasitos, uma
vez que a diversidade parasitaria pode ser resultado do processo coevolutivo entre
parasitos e hospedeiros e de mudangas ambientais que podem levar a perda de
espécies (Sorci et al., 1997). Isso pode ocorrer caso haja descontinuidade dos ciclos
de vida dos parasitos, causada pela eliminacao de espécies de hospedeiros definitivos
ou intermediarios das comunidades, causando reducéo da diversidade (Puttker et al.,
2008, Kuhnen et al., 2012, Cardoso et al., 2020).

Historicamente, a Mata Atlantica € o bioma brasileiro que apresentou maior
modificacdo com processos de alteracdo ambiental e acentuada insularizacao, isto €,
destruicdo de parte da vegetacdao natural, redugdo e fragmentacdo dos habitats,
podendo ocorrer o isolamento dos fragmentos (Joly et al., 2014). A Mata Atlantica
atualmente é constituida por 12,4% de sua cobertura florestal original (Fundagcdo SOS
Mata Atlantica & INPE, 2020). Além disso, a Mata Atlantica € considerada um dos 35
“hotspots” mundiais de biodiversidade, sendo um dos ecossistemas que apresenta
elevados indices de biodiversidade e de endemismo (Myers et al., 2000).

Apesar dos efeitos da degradacéo sobre a biodiversidade, a Mata Atlantica
ainda possui remanescentes florestais de extrema complexidade, que contribuem
para que o Brasil seja considerado o pais com maior diversidade bioldgica do planeta.
A destruicéo dos fragmentos florestais, ainda que pequenos, pode significar a perda
irreversivel de inimeras espécies, por vezes sequer conhecidas (Tabarelli & Gascon,
2005, Rezende et al., 2018).

A transformacao das florestas tropicais em terras agricolas e de pastagens sédo
as principais causas do desmatamento, resultando em perdas de biodiversidade e
reducdes nos servicos ecossistémicos (servicos e beneficios obtidos dos
ecossistemas direta ou indiretamente) em todo o mundo (Geist & Lambin, 2002). Para
enfrentar os desafios de maximizar a conservacdo em paisagens alteradas pelo
homem, tornou-se necessario analisar a capacidade de diferentes formas de uso da
terra para minimizar as perdas de biodiversidade e gerenciar essas paisagens para

fins de conservacédo (Vandermer & Perfect, 2007).



Na Regidao Nordeste do Brasil, existem 3.741.233 ha de remanescentes
florestais continuos, com niveis diferentes de densidade de cobertura vegetal, dos
guais, aproximadamente 85% destes remanescentes encontram-se no Estado da
Bahia (Fundacdo SOS Mata Atlantica; INPE, 2018). O estado da Bahia conta com
cerca 2.113.746 ha de remanescentes florestais de Mata Atlantica, o que torna este
estado uma importante area de preservacao deste bioma no Brasil. Embora o Sul da
Bahia contenha a maior concentracao de cultivo de cacau (Theobroma cacao), grande
parte desse cultivo é baseado no agroecossistema (Johns, 1999).

Entre as espécies presentes na lista de roedores sigmodontineos do estado da
Bahia estdo: Akodon cursor (Winge, 1887), Oligoryzomys fornesi Massoia, 1973,
Oligoryzomys nigripes (Olfers, 1818), Oligoryzomys rupestris Weksler & Bonvicino,
2005 , Oligoryzomys flavescens (Waterhouse, 1837), Oxymycterus dasytrichus
(Schinz, 1821), Oxymycterus delator Thomas, 1903, Pseudoryzomys simplex (Winge,
1887), Rhipidomys macrurus Gervais, 1855, Rhipidomys cariri Tribe, 2005, Thalpomys
cerradensis Hershkovitz, 1990, Blarinomys breviceps (Winge, 1887), Thalpomys
lasiotis Thomas, 1916, Thaptomys nigrita (Lichtenstein, 1829), Wiedomys pyrrhorhinus
(Wied Neuwied, 1821), Necromys lasiurus Lund, 1840, Calomys expulsus (Lund,
1841), Calomys tener (Winge, 1837), Cerradomys marinhus Bonvicino 2003,
Cerradomys scotti Langguth & Bonvicino, 2002 (Cheida et al., 2006, Oliveira &
Bonvicino, 2006, Cassano et al., 2017).

A Area de Protecdo Ambiental (APA) do Pratigi esta inserida no Mosaico de
APAs do Sul da Bahia. Esta engloba 5 municipios, num total de 84.900 ha do Corredor
Central da Mata Atlantica. Este tem mais de 8,5 milhdes de hectares e estende-se por
todo o Espirito Santo e pela por¢éo sul da Bahia. E uma area de alta importancia para
a conservacao da biodiversidade no Brasil. Possui importantes remanescentes
florestais, com elevado valor de conservacdo. Esta regido tem um potencial de
geracdo de riqueza para as comunidades locais por meio dos servicos ambientais
gerados pelas suas agroflorestas e atividades agricolas buscando conservar e
promover o manejo adequado por meio de atividades de protecao e de uso sustentavel
da terra (OCT, 2019).

A APA abriga uma grande diversidade das espécies de aves, mamiferos,
répteis, anfibios e invertebrados. Um exemplo disto sdo dados do Ministério do Meio
Ambiente que relatam 458 espécies lenhosas por hectare, e 270 espécies de aves

(MMA, 2004). Um inventario recentemente realizado mostrou a presenca de 41
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espécies de mamiferos (21 ndo-voadoras e 20 voadoras), sendo 14 espécies de
pequenos mamiferos nao-voadores (Didelphimorphia e Rodentia) (Oliveira et al.,
2018).
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2 JUSTIFICATIVA

Os sistemas agroflorestais podem fornecer habitat para muitos roedores e
funcionar como corredores ecoldgicos nas paisagens alteradas, visando minimizar os
impactos das atividades humanas sobre os remanescentes florestais. Deste modo,
torna-se necessario identificar e descrever a estrutura da comunidade parasitaria nos
roedores e comparar com estudos realizados tanto em outras areas de agrofloresta
guanto em areas preservadas. Para tal, os estudos taxonémicos de helmintos séo
requisitos fundamentais para as analises ecologicas. Atualmente, varias disciplinas
tem sido usadas para descrever espécies de nematodeos e cestédeos, com uma
aborgadem multidisciplinar utilizando a morfologia, a genética e a filogenia. De fato,
os exemplares depositados em cole¢des helmintologicas atestam a riqueza bioldgica
existente e constituem como um acervo de informacé&o para estudos de ocorréncia e
distribuicdo geografica.

Apenas um estudo foi feito sobre a estrutura e variagdo das comunidades
helminticas de roedores silvestres na Mata Atlantica do sul da Bahia, Nordeste
brasileiro. O estudo aqui apresentado visa contribuir para o preenchimento desta
lacuna sobre o conhecimento da helmintofauna de roedores sigmondontineos e
estrutura de metacomunidades de helmintos em um sistema agroflorestal.

Duas hipoteses nortearam este estudo:

(1) A metacomunidade de helmintos € caracterizada por um padrédo de
estruturacdo de maior substituicdo de espécies do que perda de espécies ao longo do
gradiente ambiental devido & alta variabilidade da oferta de recursos entre as espécies
hospedeiras, dependendo de suas caracteristicas, como dieta, massa corporal e
abundancia (Poulin, 2007, Dallas & Presley, 2014).

(2) A distancia taxondémica do hospedeiro influencia o padrdo da
metacomunidade de helmintos porque as interacbes parasita-hospedeiro séao
limitadas por aspectos filogenéticos e por uma ancestralidade comum entre o0s
hospedeiros. Assim, um alto grau de especificidade de helmintos € esperado e,
consequentemente, espera-se um baixo compartilhamento de espécies de helmintos
entre as espécies hospedeiras.

Esta tese esta inserida em uma linha de estudo de abordagem multidisciplinar
e integrada das areas de parasitologia, ecologia, zoologia, genética e epidemiologia
do LABPMR / FIOCRUZ, que busca responder questdes relacionadas a interface

saude-ambiente-biodiversidade, consolidando colaboragbes entre 0s grupos de
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pesquisas de outras instituicdes de ensino e pesquisa (UERJ, UFRJ, UFPB, UESC,
FURB, INCA). O presente estudo utilizou amostras coletadas no contexto do Projeto
Rede Bioma da Mata Atlantica (BioM.A.) intitulado “Padrées de diversidade,
biogeografia e endemismo de espécies de mamiferos, aves, anfibios, drosofilas e
parasitos na Mata Atlantica”, realizado através do Programa de Pesquisa em
Biodiversidade (PPBIO) do MCTI, Processo CNPq: 457524/2012-0.
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3 OBJETIVOS

3.1 Objetivo Geral

Identificar e descrever a diversidade e a estrutura das comunidades de
helmintos das espécies de roedores sigmodontineos em um sistema agroflorestal de

Mata Atlantica no estado da Bahia.

3.2 Objetivos Especificos

¢ Identificar as espécies de helmintos coletados nos roedores da area de estudo
através de morfometria e morfologia utilizando técnicas de microscopia de luz

(ML), analise molecular, e microscopia eletrdnica de varredura (MEV).

e Calcular as abundancias, intensidades, prevaléncias, riquezas e associacao de
espécies de helmintos coletados em roedores sigmodontineos da area de

estudo.

¢ Analisar os padrées da metacomunidade de helmintos de roedores sigmodontineos
utilizando a analise de elementos de estrutura da metacomunidade da area de
estudo e os mecanismos responsaveis pela diversidade de espécies utilizando-
se atributos do hospedeiro, abundéncia dos hospedeiros, riqueza de espécies
de helmintos e distancia taxondmica do hospedeiro.

e Analisar padrbées de similaridade na composicdo de infracomunidades e

comunidade componente de helmintos entre e dentro de espécies de roedores.
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4 CAPITULO I: HELMINTHS OF SIGMODONTINE RODENTS IN AN
AGROFORESTRY MOSAIC IN THE BRAZILIAN ATLANTIC FOREST:
PATTERNS AND PROCESSES OF THE METACOMMUNITY STRUCTURE

Costa et al 2022. Helminths of sigmodontine rodents in an agroforestry
mosaic in the Brazilian Atlantic Forest: Patterns and processes of the
metacommunity structure. International Journal for Parasitology: Parasites and
Wildlife. https://doi.org/10.1016/}.ijppaw.2022.04.008
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ARTICLEINFO ABSTRACT

Keywords: Phylogenetically or taxonomically related hosts may harbour similar parasite communities due to phylogenetic
Ecology conservatism. In addition, host attributes may favour their exposure to parasites. This study aimed to charac-
Elements of metacommunity structure terize the helminth fauna of sismodontine rodents in an Atlantic Forest area in northeastemn Brazil and determine
;z::i:-da the pattemn of the helminth metacommunity structure, The influence of host attributes and host taxonomy on the

metacommunity structure was also investigated. The most abundant helminth species were Raillictina sp. and
Hassalstrongylus lauroi. Euryoryzomys russatus was the most infected host species for helminth parasites, as
approximately 81% (35/43) of the animals were infected by at least one helminth species. The helminth met-
acommunity structure was coherent at both the infracommunity and the component community scales, indi-
cating that species responded to the same environmental gradient. A quasi-Clementsian pattern was observed for
the infracommunities, indicating the occurrence of compartments of parasite species that were substituted along
the environmental gradient, which was formed by host individuals. A quasi-Gleasonian pattern was found at the
component community scale, showing random boundary clumping, which is consistent with the individualistic
responses of parasite species to each host species. These patterns corroborated the high values of beta-diversity
observed, indicating high species turnover among communities at both scales. Host taxonomic distance was the

Parasite ecology
Parasitism

most important variable explaining the patterns of the helminth metacommunity structure.

1. Introduction (Poulin, 2007). Studies on parasite communities are essential to the

knowledge of biodiversity, and they help to understand the mechanisms

Parasites show different patterns of species diversity and distribution
in their hosts (Poulin, 2007). A parasite community in a single host
forms an infracommunity, and a parasite community in a host popula-
tion, i.e., the summ of all infracommunities of a given host species, forms
the component community (Bush et al., 1997). Thus, in the context of
parasitism, species and/or specimens of hosts represent local commu-
nities (sites) that affect the transmission or establishment of the parasites

associated with the occurence and distribution of parasites in their
hosts at different spatial and temporal scales (Irasnov et al., 2006;
Nieto-Rabiela et al, 2018; Richgels et al., 2013). Metacomunities are
local communities linked by the dispersal of potentially interacting
species or specimens (Leibold et al., 2004). The metacommunity theory
may be suitable for the study of parasitic communities, given the frag-
mented nature of parasitic populations in their hosts (Mihaljevie, 2012;
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Poulin, 2007). Thus, the parasite metacommunity is a set of infra-
communities of a given host species or a set of component communities.

Two complementary approaches of investigation have been pro-
posed to study metacommunities, one related to their structuring pat-
terns and one related to their mechanisms. The pattern-based approach
(Leibold and Milkelson, 2002) evaluates the elements of meta-
community structure (EMS). This approach investigates how local dif-
ferences shape species distributions along environmental gradients. EMS
analysis evaluates the species response to a given environmental
gradient, the loss or replacement of species as a function of resource
need, and the distribution limits of the species along the environmental
gradient (Presley et al., 2010). In twmn, the mechanistic approach is
based on the mechanisms responsible for species diversity and com-
munity structuring (Cottenie, 2005; Leibold et al., 2004). In this way,
the degree of similarity among local communities may depend on
several factors (mechanisms), such as local and regional processes of
species dispersion, biotic interactions, and environmental requirements
(Leibold et al., 2004; Presley et al., 2010).

The mechanistic approach investigates the contribution of different
factors to the metacommunity structure by decomposing the variance of
a given set of factors (Dallas and Presley, 2014; Cardoso et al., 2020).
Host attributes, for example (diet, body mass and abundance) are
considered important predictors of host-parasite relationships (Cardoso
et al., 2019, 2020, 2021; Dallas and Presley, 2014; Dallas et al., 2019;
Kamiya et al., 2014). The host’s diet can contribute to the acquisition of
parasites because many parasites that have indirect lifecycles can be
acquired by the consumption of their intermediate hosts (Leung and
Koprivnikar, 2019). Hosts with higher body masses may have a greater
number of potential niches for parasite colonization (Kamiyva et al,
2014; Dallas et al., 2019). Hosts that are more abundant may have
greater exposure to parasites in the environment than less abundant
hosts (Cardoso et al., 2021; Dallas et al., 2020; Kamiya et al., 2014;
Morand, 2015). In addition, the phylogeny of the host is related to the
evolution of the host-parasite interaction (Dallas and Presley, 2014).
Due to phylogenetic conservatism, phylogenetically (or taxonomically)
related hosts may harbour similar parasite communities (Poulin, 2014).

Rodents constitute the most diverse mammalian order (Burgin et al
2018) and harbour many helminth species (Carlson et al., 2020), some
with zoonotic potential (Carvalho-Pereira et al., 2018). These organisms
are hosts of several other parasites, such as bacteria, viruses and pro-
tozoa (Han et al., 2016). Despite this, there is still a large gap concerning
the helminth community structure of wild rodents, as well as the
mechanisms that influence the diversity of these parasites. In Brazil,
recent studies on helminth metacommunities of wild rodents have been
conducted in the Atlantic Forest (Boullosa et al., 2020; Cardoso et al,
2018) and in the Cerrado (Costa et al., 2019) using EMS analysis. The
mechanistic approach was used in a helminth metacommunity of small
mammals in the Brazilian Atlantic Forest (Cardoso et al., 2020); hel-
minths of marsupials were also studied using the pattern-based
approach in Brazil (Cirino et al., 2022; Costa-Neto et al., 2019). In
addition, several studies on helminth metacommunities have been
developed in different regions of the world, seeking to understand the
patterns and processes of community strueture in different hosts. Hel-
minths of molluscs were investigated in lakes in the United States
(Richgels et al., 2013); helminths of rodents in New Mexico (Dallas and
Presley, 2014); benthic nematodes in lakes in Europe (Diimmer et al.,
2016); helminths of amphibians in wetlands of the United States
(Mihaljevie et al., 2018); and helminths of freshwater fishes in Brazil
(Costa et al., 2021).

The aims of this study were to identify the helminth fauna of sig-
modontine rodents (Rodentia: Sigmodontinae) in an area of the Atlantic
Forest in northeastern Brazil and to determine the pattern of the meta-
community structure of these helminths and its related mechanisms,
using both EMS and mechanistic analysis. The influence of host attri-
butes and their taxonomie distance was investigated considering the
infracommunity and component community scales. The following
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hypotheses were tested: (1) The helminth metacommunity is charac-
terized by a structuring pattern of greater species substitution than
species loss along the environmental gradient due to the high variability
of resource supply among host species depending on their characteris-
ties, such as diet, body mass and abundance (Dallas and Presley, 2014;
Poulin, 2007). (2) The host taxonomic distance influences the pattern of
the helminth metacommunity because host-parasite interactions are
constrained by phylogeny. Thus, a high degree of spedificity of helminth
species and, consequently, low sharing among host species is expected.

2. Materials and methods
2.1. Study area

This study is part of a comprehensive project that aimed to survey the
biodiversity fauna and its parasites in several areas of the Brazilian
Atlantic Forest. Helminths were collected from sigmodontine rodents at
the Pratigi Environmental Protection Area (13°51' S; 39°16' W) in the
municipality of Igrapitina, state of Bahia, northeast Brazil. The area is
covered by valleys and plains within the landholding of the Juliana
Valley United Farms (Fazendas Reunidas Vale do Juliana). These farms
comprise a set of agroforestry systems of rubber, cocoa, clove and peach
palm production and include patchy areas of dense ombrophilous forest
(OCT, 2019). The climate of the region is classified as wet equatorial
(Af), according to the Koppen climate classification, which is charac-
terized by high temperatures, high humidity and few seasonal varia-
tions, without dry seasons (Alvares et al., 2013).

2.2. Collection and identification of the helminths and hosts

The rodents were collected using Sherman® (Model XLK, (7.62 cm x
9.53 em x 30.48 cm, Florida, USA) and Tomahawk (45 em x 16 em x
16 cm) live traps, which were placed on the ground and understorey
along six linear transects composed of 15 capture points equidistant in
20 m, completing 35 traps in each transect. Pitfall traps were also
installed using 60-L buckets along four additional linear transects with
20 capture points equidistant in 10 m, interconnected by a guide fence.
Transects were spaced 500 m apart. All the traps were baited with a
mixture of peanut butter, ripe bananas, oatmeal and sardines in soybean
oil and replenished when consumed or every two days. Captures were
carried out during ten consecutive nights in August 2014 and March
2015. The total sampling effort in the Pratigi Environmental Protection
Area was 4,200 live traps-night and 1,600 pitfall buckets-nights. The
rodents had their bionomic data recorded and were submitted to
euthanasia for helminth recovery. The rodents were identified by
external morphology, cranial morphology and cytogenetic analyses
when necessary. The specimens were preserved using taxidermy and
were housed as voucher specimens in the “Alexandre Rodrigues Fer-
reira” Mammal Collection at Santa Cruz State University (CMARF-UESC)
(Supplementary Material).

Helminths were searched in the stomach, large and small intestine,
lungs, liver and thoracic and abdominal cavities of the hosts. The
nematodes were diaphanized in 0.5% lactophenol or 50% glycerol and
mounted between a slide and a coverslip. Cestodes were stained with
chlorhydric carmine, dehydrated in a graded alcohol series, cleared in
methylsalicylate, and mounted in Canada balsam. The specimens were
counted using a stereoscopic microscope and were identified under an
optical microscope (Zeiss Axio Scope Al) that was coupled to an Axio
Cam MRe digital camera for photomicrography. The species were
identified according to Vicente et al. (1997) and Anderson et al. (2009)
for nematodes, Rego (1967), Simoes et al. (2017) and Guerreiro Martins
et al (2014) for cestodes, and other species descriptions. Voucher
specimens were deposited at the Laboratory of Biology and Parasitology
of Wild Mammal Reservoirs at Oswaldo Cruz Institute in Rio de Janeiro
(Supplementary Material).

The animals were captured under authorization from the Brazilian

a3
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Government's Chico Mendes Institute for Biodiversity and Conservation
(ICMBio; licence number 17131-4) and the Ethics Commiittee for Animal
Use (CEUA) of the Oswaldo Cruz Foundation (licence LW-39/14) in
collaboration with Santa Cruz State University (UESC). Biosafety tech-
niques and personal safety equipment were used during all procedures
involving animal handling and biological sampling (Lemos and D" An-
drea, 2014).

2.3. Data analysis

Mean abundance, mean intensity and prevalence were calculated for
each helminth species in each host species according to Bush et al.
(1997). The mean abundance was caleulated by dividing the total
number of parasites by the total number of hosts. The mean intensity
was considered the total number of parasites divided by the number of
infected hosts. Prevalence was calculated by dividing the number of
hosts infected by the total number of hosts and multiplying by 100.
Species richness was considered the number of helminth species in each
infracommunity.

The metacommunity structure of the helminths was investigated at
the infracommunity level, considering each individual host as a site, and
at the component community level, considering each host species as a
site. The three elements of the metacommunity structure (EMS)
(coherence, tumover and boundary clumping) were evaluated accord-
ing to Leibold and Mikkelson (2002) and Presley et al. (2010). The
coherence element tests whether species respond to the same environ-
mental gradient, quantifying the number of embedded absences, i.e.,
sites where there was no record of the presence of a particular species
between two sites where the species was recorded (interruptions in the
distribution of species) on a species incidence matrix ordered by recip-
rocal averaging. The metacommunity is considered coherent when the
element coherence is significant and positive, that is, the matrix has
fewer embedded absences than expected by chance. In this case, the two
other elements are analysed. Significant and negative coherence, ie.,
more embedded absences than expected by chance, indicates a check-
erboard pattern. This pattern is related to competitive exclusion be-
tween pairs of species as a structuring mechanism (Diamond, 1975).
When coherence is not significant, that is, embedded absences do not
differ from the expected by chance, a random pattern is observed, which
indicates that the species do not respond to the same environmental
gradient (Leibold and Mikkelson, 2002).

The tumover element determines whether the processes that strue-
ture the diversity lead to species substitution or loss along the gradient
and is calculated by the number of species replacements in the incidence
matrix. Significant and positive turnover, that is, higher turnover rate in
relation to the average generated by chance, indicates species sub-
stitutions along the environmental gradient. Significant and negative
turnover, i.e., lower turnover in relation to the average generated by
chance, indicates loss of species resulting in nested structures (Patterson
and Atmar 1 986). When turnover is non-significant, the metacommunity
patterns are called quasi-structures, which present the same assump-
tions as their idealized structures, but with less structuring strength
(Presley et al.,, 2010). Then, the third element, boundary clumping, is
calculated to determine the observed pattemn.

Boundary clumping quantifies the overlap in the limits of species
distribution along the environmental gradient (Leibold and Mikkelson,
2002). This element is based on the Morisita index, in which the ex-
pected value for the null model is 1 (Hoagland and Collins, 1997). When
turnover is positive, three struetures might be detected, which indicates
more species replacements than species loss. A Clementsian pattern is
found when boundary clumping is greater than 1. This pattern is char-
acterized by species compartments, due to phylogenetic, ecological
and /or biological similarities with each other, which replace each other
(Clements, 1916). When the index is less than 1, an evenly spaced dis-
tribution is found, indicating competition between species (Tilman,
1952). A Gleasonian pattern is observed when the boundary clumping is
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non-significant. This pattern indicates that species distributions are the
result of their individualistic responses to the environmental gradient
(Gleason, 1926). When tumover is negative, nested structures are
observed, indicating more species loss than species replacements. These
structures might be elumped with species loss, if boundary clumping is
greater than 1, hyperdispersed with species loss if boundary clumping is
less than 1, or random with species loss, if boundary clumping is
non-significant (Leibold and Mikkelson, 2002).

We investigated the relative importance of host attributes and host
taxonomic distance on the variation in helminth species abundance in
the metacommunity. This analysis was performed for both the infra-
community and component community scales. For the infracommunity,
the helminth abundance was considered the number of specimens of a
given helminth species recovered in each single host, and for the
component community, the helminth mean abundance in each host
species was used. The host attributes considered were body mass, the
abundance of a given host species (only at the infracommunity scale),
host diet based on Paglia et al. (2012) (frugivorous/granivorous, frugi-
vorous/omnivorous, frugivorous/seed predator and insectivor-
ous/omnivorous), and helminth species richness
infracommunity and component community. The host species abun-
dance was estimated as the number of individuals of each species
captured per transect. The mean body mass of each host species was
considered for the analysis at the component community scale. Hel-
minth species richness was considered the number of helminth species
observed in each infracommunity or each component community.
Taxonomic distance matrices were built using the taxa2dist function to
quantify the taxonomic similarity among host species. As all host species
belonged to the same subfamily, the rodent tribe was also used as a
taxonomic level. This function generates a matrix of taxonomic distance
indices between all possible pairs of species in the metacommunity.
Scores were extracted from the first axis of a principal coordinate
analysis (PCoA) of the matrix. These scores were used as the taxonomic
variable in the following analyses.

The association of explanatory variables (host attributes and taxo-
nomic variables) with the species abundance matrix was investigated
using redundancy analysis (Rao, 1964). Before this analysis, species
abundance matrices were transformed using the Hellinger distance
method to adjust the data for the RDA (Legendre and Gallagher, 2001).
Stepwise selection (forward stepwise selection) was performed from the
global models (Blanchet et al., 2008) to identify which variables better
explained the variation in helminth abundance. The significance of each
model was obtained by ANOVA with 1000 permutations. Statistically
significant models were used as components of the Variation Partition-
ing analysis performed using the “varpart” function. In this analysis,
RDA and ANOVA were also used to run the models and test their sig-
nificance, respectively, to calculate the variation attributable to each set
of explanatory variables.

In addition, we calculated the multiple-site beta diversity for both
infracommunity and component community scales and decomposed it
into components of balanced variation in abundance (i.e., turnover of
individuals) and abundance gradients (i.e., nestedness), according to
Baselga (2017). The component of balanced variation will have the
maximum value (1) when no species is present in more than one infra-
community or component community. In turn, the abundance gradient
component will have the minimum value (0) when there are no species
sharing among host individuals (infracommunity scale) or host species
(component community seale). This analysis investigates whether di-
versity is driven by species loss or replacement in the metacommunity.
This analysis was performed based on a dissimilarity matrix of the hel-
minth species occurrence in each host species. This matrix was ealeu-
lated using the Bray—Curtis index, considering the species abundance for
each infracommunity and the mean species abundance for each
component community (Cardoso et al., 2020).

A bipartite network analysis was carried out between the rodents and
the helminth species to illustrate the interaction between the hosts and

for each
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their parasites (Poulin, 2010). This analysis was based on a matrix of the
presence/absence of each helminth species in each host species.

The taxonomie distance matrices, ANOVA, RDA, and Variation Par-
titioning were performed using the vegan package (Oksanen et al,
2018), PCoA using the ape package (Paradis and Schliep, 2018), and
beta diversity using the betapart package (Baselga et al., 2018) Bipartite
network analysis was generated using the bipartite package (Dormann
et al., 2008). The EMS analysis was performed using the metacom
package (Dallas and Santini, 2020) in R software version 4.0.3 (R Core
Team, 2020). The level of significance was 5% in all the analyses.

3. Results
3.1. Helminth fauna

One hundred seventy-two specimens of sigmodontine rodents
belonging to eight species were captured and analysed for the presence
of gastrointestinal helminths. The rodent species were Akodon cursor
Winge, 1887, Euryoryzomys russatus (Wagner 1848), Hylaeamys seuanezi
(Weksler, Geise and Cerqueira, 1999), Nectomys squamipes Brants, 1827,
Oecomys catherinae Thomas, 1909, Oxymycterus dasytrichus (Schinz,
1821), Rhipidomys mastacalis (Lund, 1840) and Oligoryzomys nigripes
Olfers, 1818. In total, 16 helminth species were recovered (Tables 1-5).
The nematodes found were Syphacia carlitosi Robles and Navone, 2007,
Syphacia hugoti Robles, Panisse and Navone, 2014, Syphacia sp. (Seurat
1916), Stilestrongylus eta (Travassos, 1937) Durette-Desset, 1971, Sti-
lestrongylus sp., Hassalstrongylus epsilon (Travassos, 1937) Durette-
Desset, 1971, Hassalstrongylus lauroi Costa et al., 2021, Protospirura
numidica criceticola Quentin, Karimi and Rodriguez de Almeida, 1968,
Nematomystes scapteromi (Ganzorig, Oku, Okamoto, Malgor and Kamiya,
1999) and Physaloptera sp. The cestodes found were Raillietina sp.
Fuhrmann, 1920 and Redentolepis akodontis Rego, 1967. Specimens of
the family Hymenolepididae Railliet and Henry, 1909 and of the genus
Syphacia were recovered but could not be identified at the species level.

Helminth species richness was low in all host species, ranging from
four in H. seuzanezi to one in O. catherinae and R. mastacalis (Fig. 1;
Tables 1-5).

The bipartite network indicated that there was little sharing of hel-
minth species among rodent species (Fig. 1). Hylaeamys seuanezi shared
H. lauroi with O. dasytrichus, and Stilestrongylus sp. and Raillietina sp.
with E. russatus (Fig. 1). Oligoryzomys nigripes, N. squamipes and
O. catherinae shared the nematode H. epsilon (Fig. 1). Akodon cursor and
R. mastacalis did not share helminth species with other host species
(Fig. 1). Considering the helminths, among the 16 species found, only
four were observed in more than one host species (Fig. 1).

3.2. Helminth metacommunity structure and its mechanisms

The helminth metacommunity structure was coherent at both scales,
infracommunities and component communities and indicated more

Table 1
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Table 2

Mean abundance, means intensity (+SD), prevalence (95% CI) and Importance
Indices of the helminths of Euryoryzomys russatus (N = 43; number of infected
hosts = 35) at Pratigi Environmental Protection area, state of Bahia. Brazil.

Parameters/ Syphacia sp. 3 Stilestrongylus sp.1  Raillictina sp.
Species
Total Mean 0.14 + 0.68 1.72 £ 490 8.51 = 12.26
Abundance
Male hosts ) 1.54 = 493 7.25 = 10.49
Female hosts 032+ 0.98 1.95 = 487 10,11 = 13.93
Total Mean 3.00+ 1.41 8.22 £8.11 12,62 = 13.11
Intensity
Male hosts ) 9.25 £ 9.54 10.24 = 11.21
Female hosts 3.00+ 1.41 7.40 £7.83 16.00 + 15.27
Total Prevalence 4.65 (4.64-4.66) 2093 67.44
(20.88-20.93) (67.32-67.56)
Male hosts a 16.67 70.83
(16.60-16.73) (70.70-70.97)
Female hosts 10.53 26.32 63.16
(10.51-10.54) (26.25-26.39) (62.96_63.36)
Importance 0.11 5.90 94.00
Indices
Category Codominant Dominant Dominant
Table 3

Mean abundance, means intensity (£58D), prevalence (95% CI) and Importance
Indices of the helminths of Oligoryzomys nigripes (N = 23; number of infected
hosts = 5) at Pratigi Environmental Protection area, state of Bahia, Brazil.

Parameters/ Syphacia sp. 2 Hassalstrongylus Stlestrongylus eta
Species epsilon
Total Mean 0.87 £ 2.38 1.22 £ 4.55 0.57 £ 2.15
Abundance
Male hosts 0.73 = 1.94 0.47 £ 1.81 0.87 + 2.64
Female hosts 1.13 £ 3.18 2.63 =7.42 0.00
Total Mean 6.67 + 2.08 14.00 = 9.90 6.50 + 4.95
Intensity
Male hosts 5.50 £ 0.71 7.00 6.50 = 4.95
Female hosts Q.00 21.00 0.00
Total Prevalence 13.04 8.70 (8.64-8.76) 8.70 (8.67-8.72)
(13.01-13.07)
Male hosts 13.33 6.67 (6.64-6.70) 13.33
(13.30-13.36) (13.20-13.38)
Female hosts 12,50 12.50 0
(12.43-12.57) (12.34-12.66)
Importance 42.25 39.44 18.31
Indices
Category Dominant Dominant Dominant

species tunover than species loss along the environmental gradient
(Table 6). At the infracommunity scale, a quasi-Clementsian pattern was
observed, which indicates that species distribution along the environ-
mental gradient was more clumped than expected by chance and that
their distribution boundaries were coincident (Fig. 2, Table 6). At the
component community scale, a quasi-Gleasonian pattern was observed,

Mean abundance, means intensity (+SD), prevalence (95% CI) and Importance Indices of the helminths of Hylaeamys seuanezi (N = 50; number of infected hosts = 26)

at Pratigi Environmental Protection area. state of Bahia, Brazil.

Parameters/Species Syphacia sp. 1 Hassalstrongylus lauroi Stilestrongylus sp.1 Raillietina sp.
Total Mean Abundance 2.00 £ 7.97 7.12 £ 16.70 0.58 £ 4.10 0.50 £+ 2.62
Male hosts 1.96 + 9.80 5.84 £ 16.50 1.16 + 5.80 0.24 £ 0.83
Female hosts 2.04 £5.79 8.40 £ 17.13 0.00 0.76 £ 3.67
Total Mean Intensity 20.00 = 18.10 16.95 + 22.54 29.00 5.00 +7.38
Male hosts 49.00 = 0.00 16.22 + 25.05 29.00 2,00 £ 1.73
Female hosts 1275+ 9.29 17.50 + 21.60 0.00 9.50 + 12.02
Total Prevalence 10.00 (9.93-10.07) 42.00 (41.85-42.15) 2.00 (1.96-2.04) 10.00 (9.98-10.02)
Male hosts 4.00 (3.88-4.12) 36.00(35.79-36.21) 4.00 (3.93-4.07) 12,00 (11.99-12.01)
Female hosts 16.00 (15.93-16.07) 48.00 (47.79-48.21) 0.00 8.00 (7.95-8.05)
Importance Indices 6.15 91.96 0.36 1.54
Category Dominant Dominant Codominant Dominant
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Table 4

Mean abundance, mean intensity (+SD), prevalence (95% CI) and Importance
Indices of the helminths of Akoden curser (N = 17; number of infected hosts = 5)
at Pratigi Environmental Protection area, state of Bahia, Brazil.

Parameters/Species Syphacia carlitosi Rodentolepis akedontis

Total Mean Abundance 1.82 = 4.63 0.06 = 0.24

Male hosts 1.08 + 2.81 0.08 + 0.28

Female hosts 4.25 + 8,50 0

Total Mean Intensity 775 £7.27 1.00

Male hosts 4.67 =451 1.00

Female hosts 17.00 0

Total Prevalence 23.53 (23.46-23.60) 5.88 (5.88-5.89)

Male hosts 23.08 (23.03-23.13) 7.69 (7.69-7.70)

Female hosts 25.00 (24.73-25.27) 0

Importance Indices 99.20 0.80

Category Dominant Codominant
Table 5
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indieating randomly distributed boundaries and nonsignificant bound-
ary clumping (Fig. 2, Table 6).

Regarding the mechanisms related to the observed structures, both
host attributes and host taxonomic distance were significant, explaining
the variation in helminth abundance at the infracommunity scale in the
a priori analysis (Table 7). However, no influence of the tested variables
was observed at the component community seale (Table 7).

The host attributes, represented by their body mass, diet and abun-
dance, and the host taxonomic distance were significant in explaining
the variation in helminth abundance when analysed either separately or
together at the infracommunity scale (Table 8). The host taxonomic
distance was represented by the first five PCoA vectors, which quantified
approximately 80% of the taxonomic data variation. In relation to the
variance partitioning analysis, the host attributes and the host taxo-
nomic distance quantified 50.54% of the variation in the helminth
species abundance (Table 8). Among these variables, taxonomic

Mean abundance, mean intensity (+SD), prevalence (95% CI) and Importance Indices of the helminths of Nectomys squamipes (N = 10; number of infected hosts = 6).
Oecomys catherinae (N = 1; number of infected hosts = 1). Oxymyecterus dasytrichus (N = 24; number of infected hosts = 12) and Rhipidomys mastacalis (N = 4; number of

infected hosts = 1) at Pratigi Environmental Protection area, state of Bahia, Brazil.

Host species/Helminth species Mean abundance + Standard deviation Mean intensity + Standard deviation Prevalence (95% CI) Importance index Category
Nectomys squamipes
Syphacia sp. 4 4.50 + 10.49 22,50 £13.44 20.00 (19.79-20.21) 14.48 Dominant
Hassalstrongylus epsilon 9.10 + 15.52 18.20 = 18.29 50.00 (49.69-50.31) 83.33 Dominant
Phisaloptera sp. 0.10 = 0.32 1.00 10.00 (9.99-10.01) Lo0 Dominant
Oecomys cathermae
Hassalstrongylus epsilon 16,00 16,00 100,00 100,00 Dominant
Oxymycterus dasytrichus
Hassalstrongylus laurot 0.46 + 2.25 11.00 4.17 (4.14-4.20) 1.28 Dominant
Nematomystes scapteromi 0.50 = 1.79 6.00 £ 2.83 8.33 (8.31-8.36) 2.79 Dominant
Protospirura numidica 4.33 £ 10.89 14.86 = 16.49 29.17 (29.03-29.31) 84.75 Dominant
Hymenolepidiade 1 1.00 + 2.93 6.00 + 5.10 16.67 (16.63-16.70) 11.18 Dominant
Rhipidomys mastacalis
Syphacia hugoti 1,75 + 3,50 7,00 25,00 (24,89 + 25,11) 1,00 Dominant
Host species Helminth species
[ Syphaciasp. 3
Euryoryzomys russatus —
Stilestrongylus sp.
““‘—q_
Ralmetma sp.
Oligoryzomys nigripes
x‘-\
- Syphacia sp. 2
P Qecomys catherinae “‘“-Sﬁfesrmn lus eta
Oryzomyini 4 - — o S
‘H-_‘-"\-\ ) )
) Hassalstrongylus epsiton
Nectomys squamipes -
\H‘*-Syphacia sp.4
[l Physaloptera sp.
Hylaeamys seuanezi [ syphaciasp. 1
Hassalstrongylus lauroi
Hymenolepididae
Oxymycterus dasytrichus - N, omystes scapteromi
Akodontini — Il Protospirura numidica criceticola

{lll Rodentolepis akodontis

Akodon cumork
———— |l Syphacia carlitosi

Thomasomyini Rhipidomys t

—

Bl syph

fa hugoti

Fig. 1. The bipartite network analysis illustrating the rodent-helminth association at Pratigi Environmental Protection Area, municipality of Igrapiina, state of

Bahia, northeast Brazil. The brackets separate the rodent tribes.
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Table 6

Elements of the helminths metacommunity structure (EMS) of sigmonontine

rodents, at the infracommunity and component community scales, at Pratigi

Environmental Protection area, state of Bahi, Brazil. Abs = embedded absences.
= average of

Rep = observed replacements. IMI = Moumisita’s Index. Mean
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at both the infracommunity and component community scales (infra-
community: turnover = 0.95 and nestedness = 0.03; component com-
munity: tumnover = 0.90 and nestedness = 0.04), indicating more
species replacement than loss along the environmental gradient.

4. Diseussion

randomly generated matrices. SD = standard deviation and P = significance.
Component communities

4.1. Helminth fauna

EMS Infracommunities
Coherence
Abs 41 4
P <0.01 <0.01 B x c S
e Pipl 4175 This study contributes to filling a l;f.rge gap concern.m.g.the pa.tterns
D 7162 502 and processes of the structure of helminth metacommunities of sigmo-
Turnever dontine rodents. It also registered new hosts and geographic records for
Rep 6960 160
P 0.13 042 Table 7
Mean 5642.91 15213 o ) ‘ o
D a74.67 978 Analysis of Variance of the Redundancy analysis of the association of host at-
Boundary clumping tributes and host taxonomic distance with the species abundance matrix of the
MI 2.25 1.06 helminth metacommunity at Pratigi Environmental Protection area, state of
P <0.01 0.27 Bahia, Brazil.
Metacommunity structure quasi-Clementsian quasi-Gleasonian
Scales Variables
Host attributes Taxonomic distance
DF P P DF F P
5 7.52 0.001 5 16.62 0.001
0.517 5 0.74 0.893

distance accounted for most of the variation in helminth abundance

when analysed separately from the host attributes (23.93%) (Table 8).
The total beta diversity among infracommunities was 0.98, and

among component communities, it was 0.94 indicating low sharing of

Infracommunity
Component community 4 0.991
DF, degrees of freedom; F, Variation between sample means/variation within

the samples; P, p value.

parasites between hosts. Considering each component of beta diversity,
the helminth metacommunity showed greater turnover than nestedness
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Fig. 2. Ordinated matrices for the helminths metacommunity at P
Infracomnnmities and B) Component Communities.

Helminth species

ratigi Environmental Protection Area, municipality of Igrapitina, state of Bahia, north