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RESUMO

As interagdes entre parasitos ¢ seus hospedeiros sdo bem intimas, pois os parasitos
sao dependentes em certo grau de seus hospedeiros. Entretanto, os parasitos estdo
constantemente entrando em contato com possiveis hospedeiros ao seu redor, podendo,
inclusive, resultar na troca de espécie hospedeira por parte de alguns individuos. Apesar da
possivel variagdo nas interagdes de uma determinada espécie, acredita-se que, a rede de
interacdo parasito-hospedeiro na escala regional, ndo sofra variagdes em sua estrutura.
Existem muitos trabalhos estudando justamente a variacdo temporal nos padrdes das redes de
interagdo. No entanto, os sistemas estudados geralmente sdo polinizagdo e redes troficas.
Redes parasito-hospedeiro sao pouco estudadas ainda com essa perspectiva. Diante disso,
nosso objetivo foi analisar como a estrutura das redes de interagdes entre parasitos e
hospedeiros evoluem no tempo. Para isso, utilizamos um modelo tedrico baseado em
individuos, em que parasitos hipotéticos evoluem ao longo da filogenia de hospedeiros reais.
O modelo assume que a troca de hospedeiro decai com a distdncia filogenética dos
hospedeiros. As interacOes resultantes da dindmica deste modelo foram comparadas com
interacdes de redes empiricas reais entre parasito-anuro de nove comunidades situadas na
América do Sul. Foi realizada a comparagdo de quatro métricas: riqueza, aninhamento,
conectancia e modularidade. As métricas de rede apresentaram grande variagao em funcao da
intensidade de troca de hospedeiros, conseguindo reproduzir simultaneamente apenas as
meétricas de trés das nove comunidades analisadas. Para estas trés comunidades, avaliamos a
variagdo das métricas ao longo do tempo. As redes analisadas apresentaram valores de
aninhamento e modularidade diferentes do que esperado ao acaso e resultaram em valores
maiores e/ou menores do que esperado ao acaso ao longo do tempo. Tais oscilagdes parecem
estar associadas aos eventos de especiacdo dos hospedeiros. Esperamos com este trabalho,
contribuir com o entendimento da dindmica evolutiva das redes de interagdo entre parasito e
hospedeiro e seus efeitos sobre a diversificagdao destas espécies.

Palavras-chave: Especiacao, Anuros, Simbiose, Aquisi¢ao de Recursos.



ABSTRAT

The host-parasite interactions are intimate and dependent. However, the parasites
are constantly coming into contact with possible hosts around them, which may even result
in host species switching by some individuals. Despite the possible variation in the
interactions of a given species, it is believed that the interaction network at the community
level doesn’t undergo variations in its structure. However, little has been investigated about
the variations on an evolutionary time scale. Therefore, our objective was to analyze how the
structure of networks of interactions between parasites and hosts evolve over time. For this,
we used a theoretical model based on individuals, in which hypothetical parasites evolve
along the phylogeny of real hosts. The model assumes that host switching decays with the
phylogenetic distance of the hosts. The interactions resulting from the dynamics of this
model were compared with interactions of real empirical networks between parasite-anuran
from nine communities located in South America. Four metrics were compared: richness,
nestedness, connectance and modularity. The network metrics showed great variation as a
function of the intensity of host exchange, managing to reproduce simultaneously only the
metrics of three of the nine communities analyzed. The analyzed networks showed different
nestedness and modularity values than expected by chance and resulted in higher and/or
lower values than expected by chance over time. Such oscillations seem to be associated
with host speciation events.

Keywords: Speciation, Amphibians, Symbiosis, Resource Acquisition.
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1. INTRODUCAO

As interagdes ecoldgicas influenciam tanto a ecologia, quanto a evolucdo das
espécies, desempenhando um papel importante na estruturagdo e funcionamento das
comunidades ecologicas (MONTOYA ET AL. 2006, MARTINS, 2013). Entre essas
interagdes, destacam-se as simbidticas, que apresentam um certo grau de dependéncia das
interagdes entre dois niveis troficos, seja com beneficio mutuo entre os envolvidos ou apenas
parte deles (MARGULIS, 2002). Alguns exemplos sdo as intera¢des entre polinizadores e
plantas (GUIMARAES ET AL. 2006, PETANIDOU ET AL. 2008, SANTOS ET AL. 2010,
MARTINS, 2013, OLEQUES, 2016, DA SILVA ET AL., 2020) e parasitos ¢ hospedeiros
(CAMPIAO ET AL., 2014, 2015, 2016, DOS SANTOS ET AL. 2018, D’BASTIANI ET AL.,
2021). As espécies e suas interagdes podem ser representadas por redes. As espécies sao
representadas por nos/vértices/pontos e suas interacdes por arestas/conexoes (LEWINSOHN
ET AL. 2006). Quando as redes envolvem espécies de dois niveis troficos, sio denominadas

bipartidas.

As redes de interacdes bipartidas sdo frequentemente caracterizadas por sua estrutura
aninhada e/ou modular (STOUFFER, 2010, HARTENTHAL ET AL. 2015, CAMPIAO ET
AL. 2016, BRAGA ET AL. 2018, MALUCELLI ET AL. 2018, D’BASTIANI ET AL. 2020).
O padrao aninhado ¢ observado quando um pequeno conjunto de espécies especialistas (com
poucas interagdes) interagem com generalistas (com muitas interagdes). Ja as espécies
generalistas se relacionam tanto com outras generalistas quanto com as especialistas
(JORDANO, 1987, GUIMARAES, ET AL. 2006). O padrio modular é observado quando as
espécies formam subgrupos (ou moédulos), de modo que as espécies apresentam mais
interacdes dentro dos modulos e pouca interacao entre estes modulos (OLESEN ET AL. 2007

, DUPONT E OLESEN 2009 , MELLO 2010, MELLO ET AL. 2011).

Por muito tempo acreditou-se que os padrdes das redes de interacdes antagonistas
eram predominantemente modulares, devido ao grande grau de especificidade entre o parasito
e hospedeiro (POULIN, 2007, KRASNOV ET AL. 2012). Ao contrario, as redes de
interacoes mutualisticas teriam um padrdo aninhado, possibilitando maior resiliéncia das
espécies (JORDANO 1987, MELLO 2010). Porém, ¢ crescente o numero de trabalhos que
relatam ambos os padrdes em ambas associagdes. Além disso, uma Unica comunidade pode

apresentar tanto o padrdo modular quanto aninhado, ou seja, apresentar uma estrutura



composta (PINHEIRO, ET AL., 2019). Nesta estrutura ¢ observada uma rede modular, mas
observando o interior destes modulos seu agrupamento ¢ aninhado (OLESEN ET AL. 2007,
FORTUNA ET AL. 2010, BELLAY ET AL. 2011, BRAGA ET AL. 2013, CAMPIAO ET
AL. 2016, MALUCELLI ET AL. 2018, D’ BASTIANI ET AL. 2020).

As interagdes entre parasito e hospedeiro sao relagdes intimas (i.e. apresentam certo
grau de dependéncia entre si) em que os parasitos dependem de seu hospedeiro (BELLAY ET
AL., KUTZER & ARMITAGE 2016, SINSCH ET AL. 2021). O sucesso da relacao de
parasitismo dependera da capacidade do parasito de vencer as barreiras imunes do hospedeiro
e da oportunidade de interacdo (WIKEL, 1996, OLIVEIRA FILHO, 2018). Portanto, as
caracteristicas ecologicas do hospedeiro e sua distribuicdo geografica, influenciam na
estrutura e composi¢io das comunidades de parasitos (CAMPIAO ET AL., 2015, DE SOUZA
ET AL., 2016, TOLEDO, 2017, PARRA ET AL., 2019).

Anuros

Os anuros sdao exemplos de hospedeiros que fornecem aos seus parasitos diferentes
oportunidades de interagdo. Isto ocorre pois estas espécies sdo caracterizadas por serem
encontradas em diferentes habitats e com diferentes modos de vida (terrestre, arboreo,
aquatico, criptozodico, fossorial e reofilico) (DUARTE-BALLESTEROS, 2021, EUCLYDES,
ET AL., 2021, CARVALHO, A.V., 2021). O uso sobreposto de habitats pode propiciar
diferentes oportunidades de contato pelo parasito (AGUIAR ET AL., 2015, CAMPIAO ET
AL., 2015, CAMPIAO ET AL., 2016). No trabalho de Gambale e colaboradores (2014) a
diversidade de anuros na regido do Cerrado parece ser influenciada pela heterogeneidade
horizontal dos habitats, causada por diferentes tipos de vegetagdo (i.e. areas de
floresta/fechadas e areas abertas). Isto favorece a incidéncia tanto de espécies especialistas,
quanto de generalistas, mantendo uma alta diversidade de hospedeiros que pode favorecer os
encontros com diferentes espécies de parasitos (DOS SANTOS, ET A., 2020, MAYER, ET
AL., 2021)

Eventos de Troca de Hospedeiro

As relagdes parasitarias, devido ao seu grau de intimidade tendem a apresentar
espécies especialistas. Porém, ao se especializar em um recurso o parasito pode encontrar
diferentes espécies hospedeiras oferecendo o mesmo recurso alimentar. Para melhor

entendermos isso as espécies precisam apresentar nao somente a capacidade de colonizar



novas espécies hospedeiras, mas também a oportunidade de encontro com as
mesmas(BROOKS, ET AL., 2019). A capacidade de infectar um hospedeiro distinto com o
mesmo recurso existe, porém ¢ preciso verificar se ha oportunidade de encontro entre a
espécie parasito e a espécie hospedeira. A troca de hospedeiro inicialmente acontece devido
ao aumento da abundancia de recursos/hospedeiros. Ja a conquista de um novo hospedeiro
pode resultar em isolamento reprodutivo, o que ocasiona a diversificacdo de parasitos (ver

NYLIN ET AL., 2018).

A capacidade de utilizar mais de um recurso pode ocorrer devido ao acumulo de
mutagdes ao longo da vida do parasito. Espécies filogenéticamentes mais proximas oferecem
recursos similares aos parasitos devido ao conservadorismo filogenético do nicho (FOSTER,
C. P. S., 2019). Nota-se, entdo, que a colonizacdo de parasitos em um novo hospedeiro ¢

comum dentro da linhagem evolutiva dos hospedeiros (DE VIENNE ET AL. 2013).

Eventos de especiacdo associados a troca de hospedeiro sdo encontrados com
frequéncia em estudos empiricos envolvendo diferentes interagdes, como: parasito-
hospedeiro (MULLER ET AL. 2018, FECCHIO ET AL. 2019; BOYD ET AL. 2022) e
inseto-planta (WOOLHOUSE ET AL. 2005, NYLIN E SLOVE, 2014). Foster (2019),
analisou eventos de troca de hospedeiro por parasitos, mediadas pela filogenia. Estudos feitos
por Engelstiddter e Fortuna (2019) testaram o efeito da distancia filogenética dos hospedeiros
na incorporagdo de novos parasitos e observaram uma correlacdo inversa, ou seja, parasitos
tendem a incorporar hospedeiros filogenéticamente mais proéximos. Os autores concluiram
que espécies filogenéticamente proximas oferecem um recurso/hospedeiro mais similar

quando comparado a espécies filogenéticamente mais distantes (FOSTER, C. P. S., 2019).
Variagoes nas Metricas de Rede

Ao longo do tempo, as interagdes entre as espécies podem mudar (THOMPSON ET
AL., 2006). Fatores ambientais, co-ocorréncia espago-temporal, abundancia, fenologia e
histéria evolutiva sdo exemplos de fatores que podem permitir ou restringir estas interagoes
em diferentes escalas de tempo (BRAGA ET AL. 2013, 2018, PELLISSIER ET AL. 2018,
DE VIENNE ET AL. 2013, PEREIRA ET AL. 2018).

Em algumas escalas, a especiagao ndo ocorre mas, ha a adaptacao das espécies. As
novidades evolutivas juntamente com as pressdes impostas pelas interagdes, permitem maior

varia¢do das interacdes. Embora as interagdes entre as espécies varie, a mudanga na estrutura



da rede ndo ¢ observada (veja: BRAGA ET AL. 2018, DE ALVARENGA ET AL. 2021,
DUARTE-BALLESTEROS, 2021). Estudos puramente empiricos em escalas de tempo
adaptativo/evolutivo sdo inexistentes devido a dificuldade de coleta de dados nesta escala. Os
estudos aqui descritos fizeram estas andlises através da modelagem (DE ALVARENGA ET
AL. 2021, DUARTE-BALLESTEROS, 2021).

A criagdo de modelos com escalas macro-evolutivas possibilitam andlises tanto da
estrutura filogenética quanto das interagdes ao longo do tempo evolutivo (veja: BRAGA ET
AL. 2021, D’BASTIANI ET AL. 2022). Braga e colaboradores (2021) analisaram a estrutura
evolutiva das redes entre borboletas e angiospermas para recuperar as interagdes ao longo do
tempo evolutivo. Estes autores observaram a variagdo das medidas de aninhamento e

modularidade conforme a dinamica ecoevolutiva destas espécies acontecia.

D’Bastiani e colaboradores (2022) propuseram um modelo baseado em individuos
que simula as dindmicas ecologica e evolutiva de individuos parasitos influenciada pela troca
de hospedeiros, sendo esta medida pela distancia filogenética de hospedeiros. Nestas
simulagdes os parasitos podem trocar de hospedeiros (migrar), acumular novidade evolutiva,
especiar e/ou extinguir ao longo do tempo. Estes autores observaram que esta dindmica
simplificada ¢ capaz de reproduzir padrdoes empiricos de interacao e estrutura da filogenia dos
parasitos. Entretanto, D’Bastiani et al. 2022 ndo investigaram a evolucdo das estruturas de

interacdo ao longo do tempo.

Na minha dissertacdo, buscamos entender como a estrutura das redes de interacao
parasito-hospedeiro evolui no tempo. Utilizamos o modelo proposto por D’Bastiani e
colaboradores (2022) e interagdes de nove comunidades de anuros e seus parasitos. Visto isto,
primeiro identificamos se o modelo ¢ capaz de reproduzir as métricas destas comunidades
(Riqueza, Conectancia, Aninhamento ¢ Modularidade). Depois olhamos como a rede evoluiu
para esse padrdo. Com isso, nosso trabalho visou responder a seguinte pergunta: Como a

estrutura da rede de interagdo entre anuros e seus parasitos evolui no tempo?



2. MATERIAL E METODOS

2.1. PROCESSO GERAL

Seguindo o modelo de D’Bastiani e colaboradores (2022), selecionamos dados
empiricos (interacdo e filogenia do hospedeiro) de comunidades de parasitos e hospedeiros
(detalhado em 2.2). A filogenia do hospedeiro ¢ utilizada como dado de entrada para o
modelo. Neste modelo as espécies de parasitos surgem de acordo com o tempo da filogenia do
hospedeiro (detalhado em 2.3). Um dos principais pardmetros do modelo ¢ a intensidade de
troca de hospedeiro. Este parametro se refere a média da probabilidade dos parasitos

migrarem para outra espécie de hospedeiro, obtida ao longo de toda simulacao.

Ao fim da simulagdao o modelo resulta (output) a filogenia simulada dos parasitos, e 0s
dados de interagdo entre os parasitos e seus respectivos hospedeiros ao longo do tempo
simulado. Aqui, utilizamos apenas os dados de interacdo e a filogenia do hospedeiro que ¢
usada como entrada para gerar as interagcdes. Apds estas simulagdes, dividimos as analises em
duas etapas: Etapa 01 - Andlise de tempo final e Etapa 02 - Analise temporal. Na Etapa 01,
separamos apenas os dados do tempo final de cada comunidade analisada para verificar se
existia algum valor de intensidade de troca de hospedeiro que reproduzisse, simultaneamente,

as mesmas medidas de estrutura de rede das comunidades empiricas.

Para analisar as medidas de estrutura de rede de interacdo utilizamos a riqueza, o
aninhamento, a conectancia ¢ a modularidade. Identificamos o valor de intensidade de troca
que conseguiu reproduzir as quatro medidas empiricas. Na Etapa 02, nos restringimos as
comunidades que conseguiram reproduzir no tempo final as medidas correspondentes aos
dados empiricos e as avaliamos ao longo do tempo. Como a rede muda de tamanho ao longo
do tempo (devido aos eventos de especiagao dos hospedeiros e parasitos), calculamos o
Z-score para o aninhamento e modularidade. O modelo nulo utilizado mantém a conectancia e

tamanho da rede (riqueza de parasitos e hospedeiros) constante.

2.2. DADOS EMPIRICOS



Utilizamos nove estudos empiricos a nivel de comunidade de anuros e endoparasitos
da América do Sul (Tabela 01), sendo que seis destes sdo os mesmos utilizados por D'Bastini,
E. e Campido, K. M. (2021). Tais trabalhos correspondem a um banco de dados com relatos
sobre a associa¢do de interagdes entre anuros e endoparasitos da América do Sul. Foram
utilizadas para pesquisar estes seis estudos do Brasil, todas as combinagdes possiveis (parasito
de anfibios, anfibios, endoparasitos, helmintos, anuras, interagdes anuro-parasitos) entre os
anos de 1925 a 2020. Outros trés trabalhos, também selecionados pelas mesmas autoras,
foram trabalhos publicados apds 2020 (ver TABELA 1) com o mesmo critério citados acima.
Depois de selecionado os estudos de interagdo a nivel de comunidade, utilizamos a filogenia
proposta por Jetz & Pyron (2018) para obter a filogenia de hospedeiros para cada
comunidade. Foram wusados apenas dados de presenca e auséncia das espécies nas
comunidades mesmo que estas possuissem abundancia. As nove comunidades sdo distribuidas

no Brasil (FIGURA 1).

FIGURA 1 - MAPA DAS NOVE COMUNIDADES ANALISADAS. CADA ID REPRESENTA UMA
COMUNIDADE E ESTAO ORDENADAS DE ACORDO COM SUA LATITUDE.

FONTE: O autor (2022)



TABELA 1 - BIOMA, LOCALIDADE, VALORES DE RIQUEZA DE PARASITOS E HOSPEDEIROS DAS
COMUNIDADES ANALISADAS E REFERENCIA DO ESTUDO UTILIZADO.

ID Bioma Estado/ Riqueza Riqueza Referéncia
Regido Hospedeiros Parasitos
ID 01 Amazonia Belém, PA 8 5 Willkens et al.
(2021)
ID 02 Caatinga Pernambuco, PE 9 11 Martins-Sobrinho et
al. (2017)
ID 03 Amazodnia Caseara, TO 6 8 Goldberg et al.
(2016)
ID 04  Cerrado Goiania, GO 25 44 Aguiar et al. (2021)
ID 05 Cerrado/  Belo Horizonte, 11 27 Euclydes et al.
Mata MG (2021)
Atlantica
ID 06  Pantanal Corumba, MS 11 16 Campiao et al.
(2016)
ID 07 Mata Diamante do 6 15 da Graga et al.
Atlantica Norte, PR (2017)
ID 08 Mata Paraitinga, SP 12 12 Toledo et al. (2018)
Atlantica
ID 09 Mata Anchieta, SP 13 8 Aguiar et al. (2015)
Atlantica

FONTE: O autor (2022)

2.3. MODELO

Utilizamos o modelo proposto por D’Bastiani et al. (2022). Este modelo considera:

(1) a filogenia empirica do hospedeiro como proxy de oportunidade e capacidade de um



individuo trocar de hospedeiro (migrar). Dessa forma, a probabilidade de um individuo
parasito migrar para uma outra espécie de hospedeiro diminui a medida que a distancia
filogenética entre as espécies de hospedeiros envolvidas no evento aumenta. (ii) Assume-se
que a evolugdo do parasito ocorre na mesma escala de tempo evolutiva que o hospedeiro.
Portanto, as possibilidades de troca de hospedeiro aumentam a medida que a especiacao de
hospedeiro ocorre. (iii) As espécies hospedeiras impdem uma capacidade de suporte de

individuos parasitos. (iv) O modelo utilizado ndo modela pressdes reciprocas(coevolugao).

Os parasitos sdo modelados geneticamente e se reproduzem no hospedeiro de forma
sexuada. Para a sua reproducdo ¢ necessario uma similaridade genética minima (qmin, medida
pela distancia dos genomas) para se reconhecerem como possiveis parceiros reprodutivos. A
cada passo de tempo da simulacdo, um individuo i e um parceiro j, que utilizam o mesmo
hospedeiro, sdo sorteados para reproduzir. Se a similaridade genética entre esses individuos
for maior do que um limiar (q,,,) a reproducdo acontece. Satisfeita esta condi¢ao, ocorre o
nascimento de um descendente com a formacao genética resultante da recombinacao dos pais
e com probabilidade de mutagdo p por locus. Caso contrario, novos sorteios (com reposi¢ao)
de um parceiro j sdo feitos até que satisfaca a condi¢do de similaridade minima, ou que atinja
M (nimero de parasitos por hospedeiros) sorteios. O processo de reproducdo ¢ repetido até
que ocorram M nascimentos. Os descendentes substituem os pais de forma que ndo ha

sobreposi¢ao de geracdes.

A dinamica se inicia com uma populacdo clonal de M individuos parasitando uma
unica espécie de hospedeiro (a mais basal). Apds a primeira especiagdo do hospedeiro, os
individuos parasitos de uma espécie hospedeira podem mudar para outro hospedeiro. Essa
probabilidade de eventos de troca de hospedeiro (Phs) diminui ao longo do tempo,
representando a perda de oportunidade e/ou compatibilidade de parasitos associados a historia
evolutiva dos hospedeiros. Para cada parasito ¢ sorteado uma espécie de hospedeiro. Se a
espécie sorteada for diferente da espécie parasitada, o parasito podera trocar de hospedeiro. A
probabilidade de um individuo parasito migrar com sucesso (troca de hospedeiro) de uma

espécie hospedeira para outra espécie hospedeira, em uma dada geragao n, ¢ definida como:
Phs(n)=exp[— r * (n — ns)], (D)

sendo » um parametro positivo que controla o decaimento da probabilidade de troca de
hospedeiro, ns ¢ a geragdo em que o ancestral hospedeiro comum especiou (entdo, n-ns é o

intervalo de tempo quando as duas espécies de hospedeiro divergiram). Se » = 0, essas



probabilidades sdo iguais a 1 independentemente do tempo de divergéncia do hospedeiro, o
que significa que ndo ha restricdo para troca de hospedeiro (1). No outro extremo, para
valores de r suficientemente grandes (Phs~(0), a troca de hospedeiro ¢ ausente, ¢ a
coespeciagdo entre hospedeiros e parasitos ¢ esperada. Para valores intermediarios de 7,
alguns individuos parasitos podem eventualmente trocar de hospedeiro. Isso podera aumentar
o repertorio de hospedeiro das espécies de parasitos, além de possibilitar a especiacdo por
efeito fundador (quando ao menos 2 individuos migram e acabam fundando uma nova

espécie) (FIGURA 2).

O efeito geral da troca de hospedeiro na comunidade ndao depende apenas do
parametro », mas também da filogenia do hospedeiro que ¢ usado como entrada do modelo.
Com isso, D’Bastiani e colaboradores (2022) propdem a medida de intensidade geral de troca
de recursos. Tal medida, daqui em diante, ¢ denominada apenas por intensidade de troca de
hospedeiro, definida como a porcentagem média de individuos de parasitos que trocam de

hospedeiro durante toda a simulagao.

A especiagdo do parasito, ou seja, origem de novas espécies de parasitos ocorre
quando a possibilidade de fluxo génico ¢ interrompida. Para identifica-la, construimos uma
rede onde os nos representam os individuos e o link representa similaridade genética igual ou
acima do minimo, independentemente do hospedeiro que estejam (ou seja, os individuos nao
possuem limitacdo genética para reproduzir). A especiacdo ocorre quando um grupo de
individuos desta rede estd completamente isolado de um outro grupo, ou seja, ndo existe
possibilidade de uma mutacdo de um grupo chegar no outro grupo. Os paradmetros do modelo
(TABELA 2) foram fixados de forma a inibir especiagdo intra-hospedeiro, isto ¢, € necessario

no minimo duas espécies hospedeiras para especiacao do parasito.

Os parametros do modelo foram fixados em (TABELA 2): u=0.025 (taxa de
mutagdo por locus); ¢,.,=0.5q, (similaridade genética minima), sendo q, o valor da
similaridade média esperada dentro de uma populagdo em equilibrio que impede a
diversificacdo de parasitos dentro de um unico hospedeiro (ver Higgs & Derrida, 1991); e
M=250 (capacidade suporte de parasitos por espécie de hospedeiro. Este conjunto de
parametros se refere aos mesmos utilizados por D’Bastiani e colaboradores (2022). A
intensidade de troca de hospedeiro foi variada de 0 a 1. Valores proximos a zero sugerem
que as espécies parasitos possuem poucas chances de migrar para um novo

hospedeiro/recurso. Valores proximos a 1 indicam que os parasitos possuem altas chances de



migrar e colonizar um novo hospedeiro. Para cada conjunto de parametros foram realizadas

50 simulacgoes.

FIGURA 2 - REPRESENTACAO DA FILOGENIA DO HOSPEDEIRO E A EVOLUCAO DOS
PARASITOS (REPRESENTADOS POR CIRCULOS) MEDIADA PELA HISTORIA EVOLUTIVA DE
SEUS HOSPEDEIROS (A, B E C).
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FONTE: O autor (2022)

*As flechas indicam a probabilidade de troca de hospedeiro por parte de alguns individuos parasitos (Eq. 1),
sua espessura e espagcamento representam menor chance de um individuo trocar o hospedeiro que estd sendo
utilizado com o passar da divergéncia temporal do hospedeiro. A imagem abaixo demonstra o decaimento desta
probabilidade de troca conforme o tempo de especiagdo do hospedeiro.

TABELA 2 - VALORES DOS PARAMETROS UTILIZADOS NA MODELAGEM.

Parametros do modelo Valores
Capacidade de Suporte por espécie de hospedeiro 250 individuos.
Réplicas 50
Similaridade Minima (q,,,;,) 0.5¢0
Taxa de Mutagao (u) 0.025
Intensidade de Troca Oal

FONTE: Adaptado de D’Bastiani (2022)



2.4. ANALISES

Para as analises das redes de interagdo organizamos os dados em forma de matriz, nas
quais os parasitos sdo listados nas colunas, e os hospedeiros nas linhas. As suas interagdes sao
descritas por cada célula da matriz que pode assumir 0 ou 1, mostrando se aquela interagdo
ocorreu ou nao respectivamente (binarias). Para caracterizar as comunidades no tempo final e
ao longo do tempo utilizamos quatro métricas: a riqueza, a conectancia, o aninhamento ¢ a

modularidade.

A conectancia ¢ o percentual de interagdes observadas dentre todas as possiveis, ou

seja,
c=L/1)) , (2)

onde L corresponde ao numero de interagdes registradas, e [ e J sdo o niimero de espécies de
hospedeiros e parasitos presentes na rede, respectivamente (2) (MAY, 1974). O padrio
aninhado ¢ observado quando um pequeno conjunto de espécies especialistas (com poucas
interagdes) interagem com generalistas (com muitas interagdes). Ja as espécies generalistas se
relacionam tanto com outras generalistas quanto com as especialistas (JORDANO, 1987,
BASCOMPTE ET AL. 2003, 2009, GUIMARAES, ET AL. 2006, BASCOMPTE &
JORDANO 2007, ALMEIDA-NETO ET AL. 2008). A modularidade descreve os
agrupamentos da rede, medindo quanto as espécies interagem dentro do modulo e entre os
modulos (OLESEN ET AL. 2007). Para o aninhamento foi utilizado a fungao nested método
NODF2. E para medir a modularidade usamos o algoritmo de Beckett (2016), implementado
na fun¢do computeModules que cria aleatorizagdes para preencher a matriz de interagdo. Os
dados foram analisados pelo software R na versdao 4.2.0 (R DEVELOPMENT CORE TEAM
2022), através do pacote “bipartite” (DORMANN ET AL. 2008, 2009).

Para a Etapa 02, utilizamos um modelo nulo para normalizar as métricas de
aninhamento e modularidade ao longo do tempo. Para cada rede simulada em cada instante de
tempo e para a rede empirica realizamos 100 aleatorizagdes do modelo nulo. O modelo nulo
consiste em aleatorizar redes de mesmo tamanho, conectancia, € somas marginais (mesmo
numero de interagdes para cada espécie). Este modelo nulo foi obtido pela funcdo nullmodel
do pacote “bipartite” com o método “r2dtable”. Também consideramos o mesmo modelo nulo

em que a conectancia e tamanho sao mantidos, mas a soma marginal ndo, selecionando a



opcao “shuffle.web”). Optamos por utilizar o método “r2dtable”, por ser um modelo mais

restritivo e possibilitar menor variagdo (material suplementar S3).

Para compararmos os padrdes de estruturas das redes, utilizamos o calculo de z-score,

dado por:
Z_score = (Xx—<X,.>)/ Coun 3)

onde x ¢ o valor da medida a ser normalizada (medida empirica ou de cada tempo da
simulagcdo do modelo), <x,,> ¢ a média das medidas obtida pelo modelo nulo € 6 ¢ o desvio
padrao das medidas obtidas pelo modelo nulo (3). Os valores de Z-score entre -1,645 ¢ +1,645
englobam 90% das medidas obtidas pelo modelo nulo se a distribuicdo da métrica nas redes
nulas for normal. Valores de Z-score neste intervalo indicam que a medida x pode ser
explicada pelo modelo nulo. Valor acima ou abaixo deste intervalo mostra que a medida x
possui valor maior ou menor do que o esperado ao acaso, respectivamente. Dizemos que uma

rede ¢ “aninhada” ou “modular” se seu respectivo Z-score for maior que 1,645.



3. RESULTADOS

Etapa 01 - Analise Tempo Final: A medida que a intensidade de troca de
hospedeiro aumenta, a modularidade e a conectancia tendem a, respectivamente, decair e
aumentar de uma forma monotdnica em todas as simulagdes. O aninhamento e a riqueza nao
seguem a mesma tendéncia monotdnica, isto ¢, existe um valor intermediario de intensidade
de troca de hospedeiro que maximiza estas medidas. Estes padrdes sao observados em todas

as comunidades analisadas (Fig. 03).

As diferentes intensidades de troca de hospedeiros podem promover padrdes
variados. Em todas as simulagdes quando as comunidades estdo proximas de um valor
extremo de intensidade de troca de hospedeiro nota-se uma tendéncia das métricas
analisadas. Quando a intensidade de troca ¢ proxima a zero, temos uma alta modularidade,
um baixo aninhamento e conectincia. Isto ocorre porque, quando a intensidade de troca de
hospedeiro ¢ muito baixa (em torno de <3%), o modelo resulta em um processo de
coespeciacdo (Fig. 03). J& quando temos valores de intensidade de troca de hospedeiro
proximos a 100%, observamos que as comunidades passam a apresentar uma alta

conectividade, baixo aninhamento ¢ modularidade (<0.50; Fig. 03).

A tendéncia da modularidade decair e a conectidncia aumentar ocorre em torno de um
valor de 10% de intensidade de troca para os ID 01, 02, 05, 06 e 09. Este decaimento ¢ bem
rapido, ou seja, em um intervalo de intensidade de até 10% (entre 10 a 20%) as métricas de
conectancia e modularidade mudam drasticamente (Fig. 03). Neste intervalo entre 10% e
30% de intensidade de troca de hospedeiro temos a inversdo das métricas de aninhamento e
modularidade acompanhadas pelo crescimento do aninhamento e da riqueza. E possivel que

neste momento nossa rede de interagao se apresenta aninhada e modular ao mesmo tempo.

Dentre as nove comunidades analisadas, o modelo estava bem proximo de reproduzir
todas as métricas (ver fig 03). As simulagdes para os ID 01, 03, 06 e 09 conseguiram
reproduzir (com diferenca menor que 5%) valores das métricas de estrutura de rede
(aninhamento, conectancia e modularidade) da comunidade empirica respectivamente em
valores de intensidade de troca 9 a 11%, porém ndo conseguiram reproduzir a riqueza para
um mesmo valor de intensidade de troca de hospedeiro. Na comunidade ID 04, foi possivel

reproduzir a riqueza, aninhamento e modularidade, mas ndo a conectancia para o mesmo



valor de intensidade de troca de hospedeiro. Na ID 08 foi possivel reproduzir a
modularidade e o aninhamento, mas ndo a conectancia e riqueza. Em uma intensidade de
troca de hospedeiro proxima a 9%, em ID 01 observamos o padrdo de modularidade
empirico. Por outro lado, a riqueza desta comunidade s6 consegue ser reproduzida a uma

intensidade proxima a 30%.

As simulagdes que conseguiram reproduzir simultaneamente as quatro métricas
(riqueza, conectancia, aninhamento e modularidade) da comunidade empirica foram: ID 02,
ID 05 e ID 07 (TABELA 3). Cada comunidade apresenta valores distintos de intensidade de
troca de hospedeiro. A comunidade ID 02, apresenta um unico valor de intensidade de troca
de 14,6% que consegue reproduzir as quatro métricas simultaneamente. A comunidade 1D
05 por sua vez, apresentou 12 valores distintos, variando de 11,26% a 14,43%. A
comunidade ID 07 apresentou trés valores distintos: 7,53%, 6,78%, 6,16%. Na ID 05 e na ID
07, existe uma faixa de valores de intensidade de troca de hospedeiro que conseguem
representar as quatro métricas. Entretanto, observando as métricas para cada valor isolado de
intensidade de troca de hospedeiro, houve pouca varia¢do das métricas entre as intensidades

(ver suplementar S2 e S3).

Nos estudos empiricos, a comunidade ID 01 apresentou valores altos da métrica de
modularidade, baixos valores de conectancia e aninhamento zero (ver TABELA 3). Em ID
03 h4a um alto aninhamento (0,61) da comunidade e uma baixa modularidade (0,28). Na
comunidade ID 04 e ID 06 temos baixos valores de aninhamento, conectincia e
modularidade (ver TABELA 3), embora uma alta riqueza de parasitos e hospedeiros (ver
TABELA 1). As comunidades ID 08 e ID 09 apresentaram valores altos de aninhamento (ver
TABELA 3), nestas comunidades temos um valor de riqueza de parasitos igual ou menor a

riqueza de hospedeiros (ver TABELA 1).

TABELA 3- VALORES DAS METRICAS CALCULADAS POR LOCALIDADE, VALOR DE Z-SCORE E
VALOR DE ITH (INTENSIDADE DE TROCA DE HOSPEDEIRO) PARA AS COMUNIDADES QUE FOI

AVALIADO O Z-SCORE TEMPORALMENTE. (continua)
Comunidades Métricas Valores Métricas Z-score Valor de
Calculadas Empiricas (abs) ITH
Aninhamento 0 N.A.
ID 01 Modularidade 0,78 N.A. N.A.

Conectancia 0,2 N.A.




ID 02

ID 03

ID 04

ID 05

ID 06

ID 07

ID 08

ID 09

Aninhamento 0,54 0,29
Modularidade 0,25 0,65
Conectancia 0,36 N.A.
Aninhamento 0,61 0,36
Modularidade 0,28 0,19
Conectancia 0,42 N.A.
Aninhamento 0,31 0,35
Modularidade 0,37 1,99
Conectancia 0,14 N.A.
Aninhamento 0,31 0,94
Modularidade 0,37 0,67
Conectancia 0,23 N.A.
Aninhamento 0,42 1,91
Modularidade 0,33 1,77
Conectancia 0,28 N.A.
Aninhamento 0,17 0,28
Modularidade 0,58 0,08
Conectancia 0,22 N.A.
Aninhamento 0,69 0,35
Modularidade 0,3 0,2
Conectancia 0,27 N.A.
Aninhamento 0,57 0,2
Modularidade 0,29 1,95
Conectancia 0,35 -

* N.A. Valores Ausentes ou Nao Aplicavel (i.e. conectancia constante no Z-Score)

FONTE: O autor (2022)
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FIGURA 3 - PAINEL QUE ILUSTRA AS NOVE COMUNIDADES COM AS SUAS METRICAS DE
ESTRUTURA DE REDE, RIQUEZA E INTENSIDADE DE TROCA DE HOSPEDEIRO.
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Etapa 02 - Analise Temporal: Da origem dos hospedeiros até o presente, a
dinamica destas interagdes variaram bastante. No inicio da simulac¢do, temos uma rede
formada por uma unica espécie de hospedeiro com uma Unica espécie de parasito, gerando
uma rede de interacdo totalmente conectada. Conforme o tempo passa, surgem novas
espécies de hospedeiros e entdo podemos ter novas espécies de parasitos surgindo. A medida
que os hospedeiros surgem, hd um aumento do repertorio dos parasitos, € a probabilidade de
espécies de parasitos ja existentes migrarem para um novo hospedeiro € o colonizar

comecam a aparecer (FIGS. 04A, 05A, 06A).

Conforme as espécies hospedeiras surgem (FIGS. 04A, 05A, 06A) ha um aumento
gradual da riqueza de parasitos e oscilagdes das métricas de estrutura de rede (FIGS. 04B,
05B, 06B). Quando todas as espécies de hospedeiros surgem (FIGS. 04A, 05A, 06A) em
cada comunidade hd uma grande diversificacdo de parasitos, uma queda no padrdo da

conectancia e um aumento do padrao da modularidade e do aninhamento.

Existe um intervalo de tempo (10 a 30 milhdes de anos atrds) que permite que as
médias das métricas de rede oscilem - com uma variagdo de 5% acima ou abaixo (FIGS.
04B, 05B, 06B). Inicialmente, temos uma baixa modularidade, aninhamento e riqueza,
contrastando com uma alta conectancia. Com o passar do tempo a modularidade sobe ¢ a
conectancia decai (FIGS. 04B, 05B, 06B). A evolucao das métricas ao longo do tempo
nestas comunidades, nos mostra que as métricas de rede ndo sdo estdticas, bem como a
riqueza de parasitos varia conforme surgem novas espécies de hospedeiros (FIGS. 04A,

05A, 0GA).

Ao olharmos para os padrdes de aninhamento ¢ modularidade ao longo do tempo,
vemos que para cada comunidade existe uma variagdo do padrdo da estrutura da rede, maior
e/ou menor do que esperado ao acaso (observe FIGS. 04 C, 05 C, 06 C). As redes comegam
com valores proximos ao acaso mas, ao longo da simulagcdo as redes comecam a se
apresentar mais aninhadas do que esperadas ao acaso e menos modulares do que esperadas
ao acaso. Cada comunidade apresenta este cenario em um tempo distinto: A ID 02 apresenta
os padrdes distinguindo do acaso a aproximadamente 40 milhdes de anos atras (FIG. 04 C),
a ID 05 ha 90 milhdes de anos atras (FIG. 05 C). Na comunidade ID 07, por sua vez, tanto o
aninhamento quanto a modularidade sdo menores do que o esperado ao acaso a

aproximadamente 20 milhdes de anos atras (FIG. 06 C).



FIGURA 4 - EVOLUCAO TEMPORAL COMUNIDADE ID 02.
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*A: filogenia das espécies de hospedeiros utilizada como dado de entrada do modelo. B: Métricas analisadas ao
longo do tempo. C: Z-Score do aninhamento e modularidade permitindo a comparagdo da estrutura da rede ao
longo do tempo. A direita temos a filogenia empirica com seus hospedeiros em roxo e os parasitos em
amarelo.



FIGURA 5 - EVOLUCAO TEMPORAL COMUNIDADE ID 05.
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*A: filogenia das espécies de hospedeiros utilizada como dado de entrada do modelo. B: Métricas de estrutura

de rede e riqueza ao longo do tempo. C: Z-Score do aninhamento e modularidade permitindo a comparagio da
estrutura da rede ao longo do tempo. A direita temos a filogenia empirica com seus hospedeiros em roxo e os

parasitos em amarelo.



FIGURA 06 - EVOLUCAO TEMPORAL COMUNIDADE ID 07.
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*A: filogenia das espécies de hospedeiros utilizada como dado de entrada do modelo. B: Métricas analisadas ao
longo do tempo. C: Z-Score do aninhamento e modularidade permitindo a comparagdo da estrutura da rede ao
longo do tempo. A direita temos a filogenia empirica com seus hospedeiros em roxo e os parasitos em amarelo.



Estes resultados foram obtidos através da andlise do modelo nulo pelo método
“r2dtable”. Esta analise também foi feita utilizando o método “shuffle.web’. Ambos
métodos sdo do pacote null model e mantém a conectdncia e o numero de interagdes
constantes. O método "shuffle.web" mostrou uma tendéncia qualitativamente similar do

método “r2dtable”.

Nas simulacdes por “r2dtable” é possivel observar os padrdes de aninhamento e
modularidade desde a origem da rede até o presente (ver coluna a direita da FIG. S1). A
comunidade ID 02 comega a apresentar valores diferentes do que esperado ao acaso apenas
apos a diversidade de hospedeiros estar completa (FIGS. 04 A). Este resultado indica que a

estrutura da rede ¢ sensivel a filogenia dos hospedeiros que compdem esta comunidade.

Na ID 05 ¢ possivel perceber que os padrdes de aninhamento e modularidade
destoam do acaso por um longo tempo (FIG 05 B), Mas ao olharmos junto com a evolucao
da filogenia dos hospedeiros (FIG 05 A), vemos que depois que a comunidade de hospedeiro
se estabelece, ha uma tendéncia destas métricas se aproximarem de zero. Este cenario nos
mostra que, embora haja variacdo ao longo do tempo, conforme as comunidades se

aproximam do presente tendem a ter uma estrutura de rede equivalente a gerada ao acaso.



4, DISCUSSAO

Neste trabalho avaliamos como a rede de interacao evolui no tempo. Analisamos 09
comunidades de anuros e seus hospedeiros na América do Sul e buscamos o valor de
intensidade de troca de hospedeiro que consegue simultaneamente reproduzir quatro
métricas empiricas: riqueza de parasitos, conectancia, aninhamento e modularidade (Etapa
01). A variagdo na intensidade de troca de hospedeiro promove grande variagdo das
métricas, entretanto, o modelo pdde reproduzir simultancamente as métricas de 3 das 9
comunidades. O modelo utilizado ndo conseguiu reproduzir simultaneamente todas as
métricas de todas as comunidades, Porém, algumas simula¢des apresentaram valores
proximos aos das métricas empiricas. Para as 3 comunidades que atenderam ao requisito da
Etapa 01, avaliamos a variagdo das métricas ao longo do tempo e percebemos novamente
que a riqueza e estrutura da rede sofre variagdes que parecem estar associadas aos eventos de

especiacao dos hospedeiros.

Observamos que valores intermedidrios de intensidade de troca de hospedeiro
favoreceram a diversificacdo de parasitos. Esta tendéncia também foi vista no trabalho de
D’Bastiani em 2022. Estudos de ilhas avaliaram, a partir de modelagem matematica, o efeito
da migrac¢do continua na especiacdo de individuos e observaram que a riqueza de espécies
nas ilhas aumenta para um valor intermediario de migracio (PRINCIPE ET AL., 2022,
CZARNOBAL S. ET AL., 2022). Podemos fazer uma analogia entre estes estudos € nossos
resultados: as ilhas se comportam como os hospedeiros e os individuos como os parasitos.
Neste estudo de ilhas observaram que a especiacdo ocorre tanto por efeito fundador
(colonizacao seguida de diferenciacdo) como por especiacdo simpatrica favorecida pela
migracdo. Na especiacdo simpatrica, os individuos imigrantes trazem novidades evolutivas
que nao ocorrem na ilha de destino que acaba por propagar em alguns individuos e
proporcionar especiagao simpatrica sendo beneficiadas pela migragdo. Apesar de nao termos
avaliado os mecanismos de especiagdo, pela similaridade e analogia com o modelo de ilhas,
acreditamos que estes dois mecanismos estejam também presentes em nosso modelo. Ou
seja, a dinamica de troca de hospedeiro pode ocasionar especiagcdo tanto via colonizagdo
seguida de especiacdo quanto especiacdo intra-hospedeiro, mesmo que este ultimo seja
controlado no modelo para ndo ocorrer. De fato, especiagdo via colonizagdo e especiagao

intra-hospedeiro sdo dois processos alternativos aos eventos de coespeciagdo, que por muito



tempo se esperava da associacdo entre parasito e hospedeiro (BRUNNER & EIZAGUIRRE,
2016).

Trés das nove comunidades analisadas conseguiram reproduzir as quatro métricas
simultanecamente para um mesmo valor de intensidade de troca. As comunidades que nao
atenderam a esse requisitos conseguiram reproduzir trés das quatro métricas. A riqueza do
parasito pode ter sido subestimada nas comunidades analisadas, devido a dificuldade de
coleta e analise das espécies parasitos (MORAND, 2015). A dificuldade de descrever e
identificar espécies de parasitos em estidgios larvais, por exemplo, também pode ter
subestimado a riqueza parasitaria das comunidades (CAMPIAO, ET AL., 2014, 2016). Nos
estudos de comunidade analisados neste trabalho as espécies parasitarias foram descritas em
sua maioria por analise morfoldgica (AGUIAR, ET AL., 2015, GOLDBERG, ET AL., 2016,
CAMPIAO, ET AL., 2016, MARTINS-SOBRINHO, ET AL., 2017, EUCLYDES, ET AL.,
2021) e nao genética (WILLKENS, ET AL., 2021). Assim, ¢ possivel que nosso modelo nao
tenha sido capaz de reproduzir seis das nove comunidades devido a falta de informagao
empirica destas comunidades. Considerando esta limita¢do, nosso modelo seria capaz de

superestimar a riqueza das comunidades analisadas.

Existe uma variagao ao longo do tempo dos padrdes de estrutura de rede como o
aninhamento ¢ a modularidade. Olesen e colaboradores (2007), em contrapartida ao
encontrado em nosso trabalho, argumentam que as pressdes seletivas impostas pelas
interacdes podem ser determinantes na estruturagdo da rede e em sua estabilidade. Isto
significa que, mesmo se as interagdes mudarem, a estrutura da rede tende a se manter estavel
ao longo do tempo (OLESEN ET AL. 2007). De fato, trabalhos que utilizam modelagem
matematica mostraram uma estabilidade do padrdo da estrutura da rede (DE ALVARENGA,
ET AL., 2021). Entretanto, este trabalho considera uma escala de tempo adaptativa, em que
adaptacdes das espécies podem ocorrer, porém, ndo propiciavam especiacdo. No trabalho de
Andreazzi e colaboradores (2017), por exemplo, observaram adaptagdes das espécies a curto
prazo ligadas a pressdao de selecao. Quando a pressao de selegdo ecoldgicas/evolutivas foi
maior nos consumidores do que nos recursos, observou-se adaptacdes das espécies
consumidoras, alterando a dindmica da rede, com o pressuposto do modelo: a rede era
mantida constante ao longo do tempo mas, mesmo assim as métricas apresentaram variagao
da modularidade. Futuramente em 2021 os autores utilizaram um modelo que permitia a
troca de hospedeiro por parte do parasito, o que promoveu a variagdo da métrica no tempo

(ANDREAZZI, ET AL., 2017). Em analogia com nosso trabalho, embora ndo avaliemos a



pressdo de selecdo sobre os parasitos, observamos que a medida que a filogenia do
hospedeiro se altera, as espécies parasitarias se alteram também. Isso mostra que as métricas

de aninhamento e modularidade sofrem varia¢do no tempo evolutivo.

O trabalho de Braga e colaboradores (2021), analisando as interagdes em escala
evolutiva, traz informagdes das variagdes das métricas de rede. Observou-se que a medida
que novas espécies surgiram a organizacdo dos modulos da rede borboleta-planta foi sendo
alterada (por volta de 35 milhdes de anos atrds). O aninhamento auxiliou na conexdo dos
moédulos da rede, permitindo em dado tempo uma topologia composta, com rede modular
com presenga de aninhamento dentro dos modulos. Em nossas comunidades, por sua vez,

ndo foi possivel observar alto aninhamento e alta modularidade.

Nosso modelo sugere ndo apenas simular as variagdes das interagdes no tempo, mas
também simular a evolu¢do da filogenia do parasito com diferentes intensidades de troca de
hospedeiro. Embora todos os resultados mencionados acima, nosso modelo possui algumas
limitagdes. O modelo nao considera as extingdes dos hospedeiros - pois ndo temos esta
informacao. Outro ponto ¢ que nosso modelo considera todos os hospedeiros equivalentes,
Em relagdes parasito-hospedeiro a filogenia aparenta ser um bom proxy de selegdo de
possiveis hospedeiros (ver em LIMA, ET AL, 2012 E CARVALHO, E. F., 2019). Porém, o
tamanho dos hospedeiros, variagdes na capacidade de suporte dentre as espécies
hospedeiras, sua distribuicdo espacial sdo pontos determinantes na estruturagdo das

interacoes (NOVOSOLOV, ET AL., 2017).



5. CONCLUSAO

Neste trabalho podemos observar que na analise das nove comunidades no tempo
final - recorte do presente, todas apresentam caracteristicas semelhantes. Os valores
intermediarios de intensidade de troca de recurso favoreceram a diversificacao de parasitos.
Valores menores de intensidade de troca limitam as chances do parasito migrar para outro
hospedeiro e valores maiores aumentam as chances proporcionalmente. Ao analisar as redes
ao longo do tempo observamos que as redes de interagcdo ndo sdo estaveis e sofrem variacoes
ao longo do tempo. Eventos de especiacdo aumentam o repertorio dos parasitos e alteram a

dinamica evolutiva da rede de interacao.

Por fim, concluimos que o nosso trabalho possibilitou uma analise temporal
importante para descrever e entender a dindmica evolutiva das métricas de estrutura de rede
de intera¢do tendo como proxy a filogenia. A escala de tempo evolutiva testada neste
trabalho permite observar eventos de especiacdo junto com a troca de hospedeiro. Esses
resultados nos permitem melhor entender a dinamica ecoevolutiva das interagdes
parasito-hospedeiro, podendo ser aplicado a outros tipos de interacdo entre sistemas
bioldgicos. Poder simular as possiveis trocas de hospedeiro podem fornecer dados

importantes sobre a dindmica das comunidades mediantes a fatores ambientais e antropicos.

Com base nos estudos realizados neste trabalho imaginamos que ainda hd um
grande caminho para compreensdo das interacdes parasito-hospedeiro no ecossistema.
Nossos resultados trazem novidades de como analisar possiveis cendrios de como a
interacao parasito-hospedeiro se estabeleceu com o passar dos anos e também como a troca
de hospedeiro influencia tanto na diversificagdo de parasito e hospedeiros como nas

estruturas das redes de interagao.
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MATERIAL SUPLEMENTAR

MODELOS NULOS TESTADOS

Comparacao de modelos nulos -
shuffle.web e r2dtable
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Figura S1- Comparaciao dos modelos nulos testados. A esquerda o modelo nulo pelo método
"shuffle.web” e a direita 0 modelo nulo pelo método “r2dtable”. Em ambos modelos a conectancia e
nimero de interagdes ¢ mantida. No modelo “r2dtable”, o nimero de interagdes de cada espécie
também ¢ mantido.



INTENSIDADE DE TROCA DE RECURSO QUE CONSEGUIRAM REPRODUZIR
RIQUEZA, ANINHAMENTO, CONECTANCIA E MODULARIDADE DAS
COMUNIDADES EMPIRICAS
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METRICAS DE ESTRURA DE REDE

TEMPO (NT)

Intensidades de troca de hospedeiro

ID 05 @ Conectancia
1-11,26% 7-12,80%
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4-11,98% 10-13,73% NODF
5-12,24% 11-14,07% ® Riqueza
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Figura S2 - Intensidades de troca de hospedeiro da comunidade ID 05. Presenga de 12 valores de
intensidade de troca de hospedeiro que conseguiram reproduzir os padrdoes empiricos de riqueza,
conectancia, aninhamento e modularidade. A intensidade de troca marcada de laranja é a que
analisamos nos resultados.

YZ3NnORi



1
a 100 -
g 2 . 20
W@
8 wo75 ..
g 3 ‘e e 15
2 s 225 2
E S e 5
@ u : 108
2 o W
w 8 .
o . e
o 8oz 5
S s
S s
E oo 0
. S0 60  -30 0

Tempo (Milhdes de anos atras)

Intensidades de troca de hospedeiro
ID 07

1-7,53%

2-6,78%

3-6,16%

Figura S3 - Intensidades de troca de hospedeiro da comunidade ID 07. Presenca de 03 valores de
intensidade de troca de hospedeiro que conseguiram reproduzir os padroes empiricos de riqueza,
conectancia, aninhamento e modularidade. A intensidade de troca marcada de laranja é a que

analisamos nos resultados.
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