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BUGATTI, Ederson Pastor. Padroes de diversidade de hemosporideos em aves
no brasil: riqueza, influéncia da paisagem ecoldgica, clima e suficiéncia de
amostragem: 2025. 63 f. Tese (Doutorado em Ciéncias Biologicas) — Universidade
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RESUMO

Este estudo, inicialmente, analisou a influéncia da fragmentagdo de habitats e de
fatores abiodticos sobre a riqueza de hemosporideos dos géneros Plasmodium e
Parahaemoproteus em aves silvestres brasileiras, considerando diferentes escalas
espaciais e variaveis ambientais. Utilizando uma base de dados composta por mais
de 11 mil amostras de aves, abrangendo 755 espécies distribuidas em 84
comunidades de diversos biomas, foram aplicados modelos lineares generalizados
mistos para avaliar os efeitos da vegetacéo nativa, da densidade de borda, da riqueza
de hospedeiros e de variaveis climaticas como temperatura maxima e precipitagao no
quartil mais quente. Os resultados indicaram que a riqueza de aves foi positivamente
associada a riqueza de linhagens de ambos os parasitos, enquanto a precipitagao no
quartil mais quente apresentou relagdo negativa com a riqueza de Plasmodium. A
cobertura vegetal e a densidade de borda ndo demonstraram efeito significativo. A
escala espacial mais adequada para explicar a variacdo na riqueza diferiu entre os
géneros: 500 m para Plasmodium e 5.000 m para Parahaemoproteus, evidenciando
respostas distintas as variaveis ambientais. Na segunda etapa do estudo, foi realizada
uma avaliagao da riqueza e da cobertura amostral de linhagens de hemosporideos
em biomas brasileiros. Observou-se que biomas como a Amazénia e a Mata Atlantica,
caracterizados por alta heterogeneidade ambiental e maior esforgo amostral,
apresentaram maior diversidade parasitaria estimada, enquanto biomas com menor
diversidade de hospedeiros ou maior sazonalidade climatica apresentaram menor
riqueza observada e maior discrepancia entre diversidade real e amostrada. Em
conjunto, os resultados demonstram que a diversidade de hemosporideos em aves
brasileiras € influenciada por multiplos fatores, incluindo a composi¢ao da comunidade
hospedeira, condi¢gdes climaticas e a escala de analise da paisagem, sendo
necessaria uma abordagem em varias escala e integrativa para compreender os
padrdes espaciais e ecoldgicos desses parasitos.

Palavras-chave: Plasmodium; Parahaemoproteus; Riqueza de linhagens; Numeros
de Hill; INEXT.



BUGATTI, Ederson Pastor. Patterns of haemosporidian diversity in brazilian birds:
species richness, influence of ecological landscape, climate, and sampling sufficiency.
2025 63 pp. Thesis (Doctorate, degree in Biological Sciences) — Universidade Estadual
de Londrina, Londrina, 2025.

ABSTRACT

This study examined the effects of habitat fragmentation and abiotic factors on the
lineage richness of avian haemosporidian parasites, specifically Plasmodium and
Parahaemoproteus, in wild bird communities across Brazil. Using a comprehensive
dataset of over 11,000 bird samples representing 755 species from 84 localities
spanning multiple biomes, generalized linear mixed models were applied to test the
influence of native vegetation cover, edge density, host richness, and climatic variables
such as maximum temperature and precipitation during the warmest period. Results
showed that host species richness was positively associated with parasite lineage
richness for both genera, while higher precipitation in the warmest quartile negatively
affected Plasmodium richness. Vegetation cover and edge density had no significant
effects. Optimal spatial scales for explaining richness differed between genera: 500
meters for Plasmodium and 5,000 meters for Parahaemoproteus. A complementary
analysis evaluated parasite richness and sampling coverage across Brazilian biomes,
revealing higher diversity in the Amazon and Atlantic Forest—biomes characterized by
greater environmental heterogeneity and sampling intensity—and lower richness in
more seasonal or less diverse regions. These findings suggest that haemosporidian
diversity in birds is shaped by host community structure, climatic conditions, and spatial
scale, highlighting the importance of a multiscale ecological framework to better
understand host—parasite dynamic

Key-words: Plasmodium; Parahaemoproteus; Lineage richness; Hill's numbers;
INEXT.



Figura 1.1 -

Figura1.2 -

Figura 2.1 -

Figura 2.2 -

Figura 2.3 -
Figura2.4 -

LISTA DE FIGURAS

Mapa do Brasil destacando os estados amostrados. Os pontos

vermelhos indicam os locais de coleta de amostras para a

deteccao de hemosporideos em aves neotropicais. ..............c..uen....

Autocorrelagdo espacial encontrada para Plasmodium (A) e
Parahaemoproteus (B). A escala selecionada para avaliagdo dos

modelos foi de 500 m para Plasmodium e 5.000 m para

Parah@emoproteUS ..............uueeeeeeeeeeeeeee et

Mapa do Brasil ilustrando os biomas brasileiros e a localizagéo
geografica das coletas de linhagens de hemosporideos (pontos
vermelhos). Os biomas estdo representados pelas seguintes

cores: Amarelo (Amazobnia), Roxo (Caatinga), Verde- (Cerrado),

Azul (Mata Atlantica), Rosa (Pampa) e Cinza (Pantanal)................

Curva de cobertura amostral para diferentes ordens de Hill. Cada
cor indica um bioma brasileiro. Linhas sodlidas indicam
interpolacao e linhas pontilhadas indicam extrapolacao. Circulos

indicam cobertura observada. gD = 0: riqueza de espécies, qD

= 1: indice de Shannon e gD = 2: indice de Simpson....................

Curvas de rarefagao para cada um dos biomas brasileiros .............

Curvas de cobertura de amostragem para cada um dos biomas

DrASIIEITOS ...

.22



Tabela 1.1 -

Tabela 1.2 -

Tabela 2.1 -

Tabela 2.2 -

LISTA DE TABELAS

Determinacéo da escala espacial que explica a maior quantidade
de variagao da riqueza de Plasmodium sp. e Parahaemoproteus
sp., modelo: Riqueza de linhagens ~ Proporgao de cobertura de
vegetacado nativa + Densidade de borda + Bio 5 + Bio 18 +
Riqueza de aves + Matern (1|Longitude + Latitude)
implementado no pacote spaMM com distribuicdo de erros

Poisson para linhagem de Plasmodium, e binomial negativa no

caso de Parahaemoproteus..............coeuuueeeeeeerieeiieiieeeeeeiiee e

Intervalo de confianga para os modelos ajustados para riqueza
de Plasmodium e riqueza de Parahaemoproteus. As variaveis
foram centralizadas e escalonadas antes do ajuste do modelo.
Os modelos foram implementados com o pacote spaMM com
uma fungdo de matern para corrigir a autocorrelagdo espacial.

Foram utilizados erros Poisson para Plasmodium e erros de

binomial negativa para Parahaemoproteus. ................ccccceeeeevennnnn...

Sintese da estrutura da base de dados utilizada para estimar a
qualidade da amostragem de hemosporideos de aves no Brasil.
A base de dados obtida em Fecchio et al. (2019, 2021) foi
reorganizada para ser compativel com a estrutura de dados
necessaria para curvas de acumulacao. Para o acesso a planilha
original veja e para os scripts. Bioma: Indica o Bioma em que as
comunidades foram amostradas. Localidade: indica 0 numero
total de localidades amostradas dentro de cada Bioma.
Comunidade: Indica o numero de comunidades locais em que 0s
registros foram amostrados. Riqueza e ID dos géneros: Indica o
numero de géneros identificados por Bioma em que PA =
Parahaemoproteus, PL = Plamodium, HA = Haemoproteus e LE
= Leucocytozoon. Riqueza de Linhagem: Indica o numero de
linhagens detectadas nas comunidades amostradas dentro do

Bioma. Riqueza de hospedeiros: Riqueza de aves hospedeiras

.28

nas comunidades amostradas dentro do Bioma. ........cccovevvvviiinnannn. 47

resumos das informagdes de incidéncia e cobertura de



Tabela 2.3 -

amostragem para aves infectadas com ao menos uma linhagem
de hemosporideos. Bioma: Bioma estudado. Riqueza de
hospedeiros: Numero total de hospedeiros independentemente
da presenca ou auséncia de infeccdo. Incidéncia: Soma de todos
os registros de incidéncia detectados. Riqueza de hospedeiros
infectados: Numero de hospedeiros com presencga de infecgao

por hemosporideos. Cobertura amostral: Efetividade da amostra

Resultados dos estimadores de diversidade para os biomas.
Bioma: Bioma avaliado. Indicador: Ordem do estimado de Hill
utilizada. QD=0: Riqueza de espécies, qD=1: indice de Shannon
e gD=2: indice de Simpson. Observado: Valor observado.
Estimado: Valor estimado para diversidade da comunidade. Erro
estimado: Erro padrao do valor estimado. 95% abaixo: Intervalo

de confianga para o valor estimado. 95% acima: Intervalo de

confianga para o valor estimado...........ccouvviiiiiiii i,



2.1
2.2
2.3
2.4
2.5
2.6

3.1
3.2
3.3
3.4
3.5
3.6

SUMARIO

INTRODUGAO GERAL .........cocoovimiiiiiicieeeeeeeeeeee e,

REFEIENCIAS ... oo oo

TiTULO: INFLUENCIA DA FRAGMENTAGAO DE HABITATS E
FATORES ABIOTICOS NA RIQUEZA DE HEMOSPORIDEOS
EMAVES BRASILEIRAS ... ..o

INErOAUGAOD ..o
Metodologia ............coooiiiiiiiiiiiiiiiiiiiiii
ReSUItadOS .........coooiie
DISCUSSAO0 ...

REFEIrENCIAS ..... ..o

TiTULO: AVALIAGAO NA SUFICIENCIA AMOSTRAL DE

HEMOSPORIDEOS EM AVES EM DIFERENTES BIOMAS

BRASILEIROS ...t
RESUMO ...
INTrOAUGAO ...t
Metodologia ............coooiiiiiiiiiiiiiiiiiiiii
ReSUItadOs ..o
DiSCUSSAO0 ...

REFEIENCIAS ... oo e



1. Introducao Geral

Os hemoparasitos da ordem Haemosporida representam um grupo de protozoarios
amplamente distribuidos que infectam aves em todos os continentes, com especial
relevancia dos géneros Plasmodium, Haemoproteus, Parahaemoproteus e Leucocytozoon
(ValkiGnas 2005; Clark et al. 2014). Estes parasitos apresentam ciclos de vida complexos
que envolvem obrigatoriamente um hospedeiro vertebrado (ave) e um vetor artropode
hematdéfago para completar seu desenvolvimento (Santiago-Alarcon et al. 2012). Sua
relevancia ecologica e médica tem sido amplamente reconhecida, servindo como modelos
importantes para estudos de interagao parasito-hospedeiro, ecologia de doencgas e avaliagao
de impactos ambientais (Fecchio et al. 2019).

O género Plasmodium, transmitido principalmente por mosquitos da familia
Culicidae, apresenta desenvolvimento assexuado nos eritrocitos e tecidos das aves,
seguido por fase sexuada no vetor (Santiago-Alarcon et al. 2012). Em contraste, os géneros
Haemoproteus e Parahaemoproteus utilizam como vetores principalmente moscas
Hippoboscidae e dipteros do género Culicoides (Ceratopogonidae), respectivamente, com
desenvolvimento exoeritrocitico restrito aos tecidos endoteliais Em contraste, os
géneros Haemoproteus e Parahaemoproteus utilizam como vetores principais moscas
Hippoboscidae (para Haemoproteus) e dipteros ceratopogonideos do
género Culicoides (para Parahaemoproteus), com desenvolvimento exoeritrocitico restrito
aos tecidos endoteliais (ValkiGnas, 2005). Particularmente, especies
de Parahaemoproteus (anteriormente agrupadas com Haemoproteus) sao conhecidas por
formar megalomerontes caracteristicos nos tecidos dos hospedeiros, podendo demonstrar
maior viruléncia em aves nao adaptadas (ValkiGnas, 2005; Atkinson, 2008). Ja as espécies
de Leucocytozoon, transmitidas por “borrachudos” (Simuliidae), infectam preferencialmente
leucdcitos e células endoteliais, e ndo realizam merogonia no sangue periférico (Valkitnas,
2005; Santiago-Alarcon et al., 2012)

Fatores ambientais exercem influéncia determinante na dindmica de transmissao
desses hemoparasitos. A temperatura e o regime pluviométrico afetam diretamente a
abundancia de vetores e as taxas de desenvolvimento parasitario (Ferraguti et al. 2021),
enquanto a fragmentagdo de habitats modifica as probabilidades de encontro entre
hospedeiros e vetores (Sehgal, 2015; Fecchio et al., 2019). Regides tropicais, como a

Amazonia, abrigam excepcional diversidade de hemosporideos devido a estabilidade das
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populacdes de vetores e alta biodiversidade de aves (Fecchio et al. 2019). Contudo,
disturbios antropogénicos estdo alterando esses padrbes, o desmatamento reduz a
diversidade de hospedeiros enquanto potencialmente aumenta a prevaléncia de infeccéo
nas espécies remanescentes através do "efeito de diluicao reduzido" (Sehgal 2015; Ortega-
Guzman et al. 2022).

O desenvolvimento de ferramentas moleculares trouxe avangos significativos no
estudo desses parasitos. O gene mitocondrial citocromo b permite a identificagado precisa
de linhagens (Bensch et al. 2009), enquanto o repositorio MalAvi facilita estudos
biogeograficos em larga escala (Valkilnas & Atkinson 2020). O desenvolvimento de
protocolos de sequenciamento gendémico ultra-sensiveis (Musa et al., 2023) supera uma
limitacdo crucial dos métodos tradicionais, permitindo a deteccao definitiva de infecgdes
crénicas por hemoparasitos com parasitemias muito baixas, que anteriormente escapavam
a identificacdo por microscopia. Ensaios de PCR ultra-sensiveis especificamente para
hemoparasitos aviarios (ex: Bell et al., 2022; Silva et al., 2021) permitem agora a detecgao de
infecgcbes crbnicas que anteriormente passavam despercebidas pela microscopia e PCR
convencional. Entretanto, vieses amostrais permanecem como desafio importante; a
representacado desigual de hospedeiros e a sazonalidade na atividade dos vetores podem
distorcer as estimativas de prevaléncia (Morrill et al. 2022). Protocolos padronizados que
combinam dados moleculares e a confirmagao por microscopia Optica sdo essenciais para
inferéncias ecoldgicas robustas, pois permitem a validagdo da presenga do parasita, a
identificacdo de coinfeccbes e a correta caracterizagdo morfolégica das linhagens
genéticas (Valkitnas et al., 2008; Bernotiené et al., 2019).

Estes parasitos exercem impactos significativos na aptiddo das aves, causando
anemia, imunossupressao e alteragcbes no comportamento migratério (Schoenle et al.
2017). Algumas linhagens de Plasmodium demonstram capacidade de troca de
hospedeiros dependente de condig¢des climaticas (Fecchio et al. 2019), enquanto infec¢des
por Haemoproteus podem interferir na regulagao hormonal das aves (Bosholn et al. 2020).
Tais efeitos destacam o papel dos hemosporideos como bioindicadores da saude dos
ecossistemas (Gupta et al. 2020). Pesquisas futuras deverao integrar abordagens multi-
Omicas com experimentos de campo para elucidar os mecanismos coevolutivos e prever os
impactos das mudancas climaticas (Donaldson et al. 2024).

A diversidade de hemosporideos varia significativamente entre biomas, com
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florestas tropicais apresentando maior riqueza de linhagens em comparagéo com regides
temperadas (Clark et al. 2014). Esta variacdo esta intimamente ligada a disponibilidade de
vetores competentes e a diversidade de espécies de aves hospedeiras (Santiago-Alarcon
& Marzal 2020). Estudos recentes demonstram que alteragées no uso do solo podem
levar a mudangas na composi¢do das comunidades de hemosporideos, com potenciais
consequéncias para a saude das populagbes de aves (Ortega-Guzman et al. 2022). A
urbanizagdo, em particular, tem sido associada a redugdao na diversidade parasitaria,
acompanhada pelo aumento na prevaléncia de poucas linhagens generalistas (Ferraguti et
al. 2021).

O desenvolvimento de resisténcia aos hemosporideos nas populagdes de aves
envolve complexas interagdes genéticas e imunoldgicas (Ye et al. 2023). Algumas espécies
desenvolveram mecanismos eficientes de controle parasitario, enquanto outras
permanecem altamente suscetiveis (Donaldson et al. 2024). Esta variabilidade na resposta
do hospedeiro tem implicacbes importantes para a conservacao, particularmente no
contexto de mudangas ambientais rapidas (Gupta et al. 2020). A compreensao dos fatores
que influenciam a especificidade parasita-hospedeiro € crucial para prever os impactos
ecoldgicos das infecgdes por hemosporideos (Clark & Clegg 2017).

A integragdo de dados ecologicos, moleculares e epidemioldgicos tem permitido
avancgos significativos no entendimento da biogeografia desses parasitos (Fecchio et al.
2019). No entanto, lacunas de conhecimento persistem, particularmente em relagdo aos
ciclos de vida de muitas linhagens e as consequéncias ecolégicas das infeccdes cronicas
(Valkiinas & Atkinson 2020). O desenvolvimento de novos marcadores moleculares e
técnicas de diagndstico promete melhorar nossa capacidade de monitorar essas infecgdes
em populagdes naturais (Musa 2023). Simultaneamente, abordagens experimentais sao
necessarias para elucidar os mecanismos pelos quais os hemosporideos afetam a ecologia

e fisiologia de suas aves hospedeiras (Schoenle et al. 2017)
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RESuMO

A fragmentacao de habitats, resultante do uso intensivo dos recursos naturais, é

um fator determinante na reducdo da biodiversidade, afetando as interagdes
ecoldgicas, como as relagdes parasito-hospedeiro. O presente estudo investigou o efeito da
escala espacial na riqueza de hemosporideos (Plasmodium e Parahaemoproteus) em aves
brasileiras, utilizando dados de ocorréncia de parasitos, informacdes climaticas e dados de
cobertura florestal e densidade de borda. Os resultados revelaram uma dificuldade em
definir a escala espacial que melhor explica a riqueza de linhagens de hemosporideos, com
diferentes escalas sendo mais relevantes para Plasmodium (500m, 1.000m e 10.000m) e
Parahaemoproteus (5.000m e 10.000m). A riqueza de aves mostrou-se um fator importante
na explicagdo da riqueza de linhagens de ambos os géneros de parasitos. A precipitacéo
no quartil mais quente apresentou uma relagdo negativa com a riqueza de linhagens de
Plasmodium, sugerindo que o excesso de chuva pode prejudicar a reproducéo de vetores.
A cobertura florestal, por si s, ndo se mostrou um fator determinante na riqueza de
linhagens de hemosporideos, indicando que outros aspectos da estrutura da paisagem
podem ser mais relevantes, como microclimas, heterogeneidade da paisagem e dindmica
populacional de hospedeiros e vetores. Este estudo destaca a dificuldade de se determinar
em qual escala espacial a variagao de riqueza de hemosporideos varia mais, evidenciando
a complexidade das interagdes entre fatores ambientais e a dinamica de parasitos em aves
silvestres.

Palavras-chave: Plasmodium, Parahaemoproteus, aves silvestres, escala

espacial, precipitagao, riqueza de linhagens.
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2.1 INTRODUCAO

A acelerada transformacéao de paisagens naturais vem alterando profundamente as
interagdes ecoldgicas em todo o mundo. Pesquisas mostram que a fragmentacéo florestal
nao apenas reduz habitats, mas também modifica as relagdes entre parasitos e hospedeiros
de maneiras complexas (Ceballos et al., 2015; Semper-Pascual et al., 2021). Especialmente
para aves silvestres, essas mudangas podem ter consequéncias significativas para sua
saude e dindmica populacional (Dadam et al., 2019). Ao estudarmos os hemosporideos
aviarios, parasitos como Plasmodium e Parahaemoproteus - descobrimos um sistema ideal
para entender esses processos, pois sua transmissao envolve tanto as aves quanto
mosquitos vetores (Valkilnas & Atkinson, 2020). Dados recentes revelam padroes
intrigantes: enquanto Plasmodium parece mais sensivel a disponibilidade de vetores
(Ferraguti et al., 2022), Parahaemoproteus depende mais da comunidade de aves
hospedeiras (Fecchio et al., 2021). Essas diferengas provavelmente refletem variagdes em
seus ciclos de vida, mas ainda precisamos entender melhor esses mecanismos,
particularmente nos trépicos (Clark et al., 2017).

Um dos maiores desafios atuais € compreender como diferentes escalas espaciais
influenciam essas interagdes. Estudos anteriores mostram uma grande variagao
metodoldgica, alguns pesquisadores focam em escalas muito locais (90 m; Chasar et al.,
2009), enquanto outros analisam paisagens mais amplas (2,5 km; Fecchio etal., 2021). Essa
falta de padronizacao dificulta comparagdes entre sistemas. Pesquisas em paisagens
tropicais fragmentadas, como a Amazénia, comeg¢am a elucidar como a estrutura do habitat
atua em multiplas escalas para influenciar a comunidade de hemosporideos (Svensson-
Coelho et al., 2013). Além disso, fatores climaticos, especialmente padrdes de chuva e
temperatura - parecem influenciar diferentemente cada género de parasito (Loiseau et al.,

2013). Essas observagdes nos levam a questionar como esses diversos fatores interagem
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em paisagens fragmentadas.

Com base nesses conhecimentos, desenvolvemos trés hipoteses centrais para
investigagéo: (1) comunidades de aves mais diversas abrigam maior riqueza de linhagens
parasitarias, provavelmente devido a maior disponibilidade de nichos ecolégicos; (2) que
comunidades com maior cobertura florestal apresente maior riqueza de linhagens de
Plasmodium e Parahaemoproteus, devido a maior quantidade de micro-habitat para
vetores, e (3) que as variaveis climaticas como temperatura e precipitagdo afetem a riqueza
de linhagens de hemosporideos. Para testar essas hipoteses, implementamos uma
abordagem multiescalar, analisando dados desde escalas menores (500m) até escalas
maiores (10.000m), o que nos permite capturar padrdes que estudos convencionais poderiam
perder.

A relevancia deste estudo vai além do ambito académico. Nossos resultados tém
implicacdes diretas para estratégias de conservagao em paisagens alteradas. Ao entender
como fatores ambientais atuam em diferentes escalas, podemos desenvolver abordagens
mais eficazes para manejo de habitats (Fahrig, 2003). Isso é especialmente urgente diante
das mudancas climaticas globais, que estao alterando a distribuicdo de vetores e patdbgenos
(Theodosopoulos et al., 2025). Nossa pesquisa integra conceitos de ecologia de paisagens,
parasitologia e biogeografia, oferecendo uma visdo abrangente dessas complexas

interagdes ecolodgicas.

2.2 MEeTODOS
Estrutura da base de dados

A base de dados utilizada foi obtida a partir da sintese das informagdes disponiveis
em Fecchio et al. (2019, 2021). A base de dados foi filtrada para corresponder apenas a

informagdes taxonémica (i.e., ordem, familia e espécie de hospedeiros), filogenética (i.e.,
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filogenética de hospedeiros), climatica (i.e., fatores abidticos), espacial (i.e., localidades

geograficas e suas comunidades) e de estrutura da paisagem (i.e., cobertura florestal e

densidade de borda) para aves hospedeiras e suas linhagens de parasitos no territorio

brasileiro. Para este estudo 84 comunidades, dos biomas Amazé6nia, Mata Atlantica,

Caatinga, Cerrado, Pantanal e Pampa foram analisadas (Figura 2.1).
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Figura 1.1. Mapa do Brasil destacando os estados amostrados. Os pontos vermelhos

indicam os locais de coleta de amostras para a deteccdo de hemosporideos em aves neotropicais.

Infecgdo dos parasitos

Neste estudo, foram utilizados dois géneros de hemosporideos associados a aves

hospedeiras: Plasmodium e Parahaemoproteus. A escolha desses géneros se baseou na

22



sua alta prevaléncia de infeccao dentro da comunidade de aves, o que os torna relevantes

para a compreensao da dindmica de parasitismo nos ecossistemas. Variaveis climaticas

Foram utilizadas seis variaveis bioclimaticas associadas a persisténcia das
linhagens de hemosporideos: Bio 5: Temperatura maxima no més mais quente, Bio 6:
Temperatura minima no més mais frio, Bio 7: Variagdo anual da temperatura (Bio 5 - Bio 6):
Bio 15: Precipitagdo sazonal, Bio 17: Precipitagdo no quartil mais seco e Bio18: Precipitagao
no quartil mais quente. Essas variaveis foram escolhidas devido ao efeito que estas
apresentaram em estudos anteriores (Fecchio et al., 2021, Loiseau et al., 2013). As
informagdes climaticas foram obtidas na base de dados WorldClim (Fick & Hijmans, 2017),

em resolugao espacial de 2,5 minutos.

Variaveis da paisagem e escala espacial

Para cada comunidade avaliada, foram amostradas informacdes sobre a cobertura
do habitat e a densidade de borda considerando cinco classes de disténcia das localidades
registradas. As paisagens ecoldgicas foram consideradas com os seguintes raios de
distancia: 500, 1.000, 2.000, 5.000 e

10.000 metros, em que a localidade do registro da infeccao corresponde ao centro
da area estimada. Dentro de cada classe, foram computados a proporgcao de células que
correspondem a classe de formacao da vegetacao. A proporcao de cobertura de habitat da
regiao amostrada foi estimada computando o numero total de células classificadas em
diferentes tipos de vegetacao (florestal, cerrado, pampa, vegetacdo nativa primaria e
vegetagao nativa secundaria) dividido pelo numero total células de existentes dentro da
area delimitada por cada classe. A densidade de borda foi estimada a partir da extensao
em metros das células classificadas como de formacéao florestal que estdo adjacentes a area

delimitada dividida pela extensdo em hectares da area da paisagem. As variaveis foram
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estimadas utilizando a colegéo 8 do acervo do MapBiomas Brasil (acessivel em:

https://brasil.mapbiomas.org/downloads/) com resolugéo espacial de 30 metros.

Em sua totalidade, a base de dados utilizada contém registros de 11.120 amostras
de aves, abrangendo 755 espécies de aves hospedeiras, coletadas em

84 comunidades distribuidas pelos biomas da Amazoénia, Floresta Atlantica,
Pampa, Caatinga, Cerrado e Pantanal. Foram extraidos dados sobre a riqueza de dois
géneros de hemosporideos (Parahaemoproteus e Plasmodium), além de informagdes sobre

a localizagao geografica das amostras.

Anéalise estatistica

Foi realizado um Modelo Linear Generalizado Misto (GLMM) onde as coordenadas
das comunidades foram inseridas no modelo como variavel aleatéria para retirar a
dependéncia espacial (autocorrelagéo), e as variaveis climaticas e da paisagem foram
inseridas no modelo como variaveis fixas. O GLMM foi feito usando o pacote spaMM
(Rousset and Fredy, 2014), e antes de modelar foi avaliado a correlagéo (r > 0,75 e VIF >
3) entre as variaveis fixas do modelo. Apds esse processo foram mantidas as variaveis
riqueza de aves, proporgéo de cobertura da vegetacao nativa, densidade de borda e duas
variaveis climaticas foram selecionadas, a temperatura maxima do més mais quente (Bio5)
e a precipitagdo no quartil mais quente (Bio18). Foram feitos GLMM para as diferentes
escalas da paisagem ecoldgica (500 m, 1.000 m, 2.000 m, 5.000 m e 10.000 m). Foi utilizado
o Critério de Informagao de Akaike (AlCc) de segunda ordem para selecionar a escala que
explicava mais a variagao dos dados. AICc é derivado da teoria da informacao e mede a
forca relativa de evidéncia para cada modelo dentro de um conjunto de modelos sendo
considerados (Burnham e Anderson, 2002). No pacote spaMM foi calculado o valor de AlICc
usando bootstrap de AICc, e os modelos foram ranqueados com “delta bootstrap AICc” para

selecionar a escala onde a maior variagdo dos dados era explicada.
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2.3  RESULTADOS

A escala que obteve maior explicagédo de variacdo na riqueza de linhagens de
Plasmodium foi o raio de 500 m (Tabela 2.1), com uma correlagao espacial forte ocorrendo a
uma distancia de até 3km (Figura 2. 1A). Entretanto, a determinagdo da melhor escala para
explicar a variagao dos dados foi dificil de ser estabelecida, uma vez que trés escalas (500
m, 1.000 m e 10.000 m) tiveram um valor de delta bootstrap AICc entre 0 e 2 (Tabela 2.1).

Apesar desta pequena diferencga, foi escolhida a escala de 500m para avaliagao do
efeito das variaveis na riqueza de Plasmodium. Nao foi encontrada uma influéncia da
propor¢ao de cobertura de vegetacdo nativa (LRT: Chi: = 0,134, g.I. =1, p = 0,9077) na
riqueza de Plasmodium. As outras variaveis foram mantidas no modelo, pois sem elas os
residuos ndo se ajustavam. A riqueza de aves estava correlacionada positivamente com a
riqueza de linhagens de Plasmodium. Entretanto, a riqueza de linhagens de Plasmodium
diminuiu com a precipitacao no quartil mais quente, enquanto a densidade de borda e a
temperatura maxima no quartil mais quente ndo afetaram a riqueza de linhagem de

Plasmodium (Tabela 2.2).
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Tabela 1.1: Determinacao da escala espacial que explica a maior quantidade de variacao
da riqueza de Plasmodium sp. e Parahaemoproteus sp., modelo: Riqueza de linhagens ~ Propor¢ao
de cobertura de vegetacao nativa + Densidade de borda + Bio 5 + Bio 18 + Riqueza de aves + Matern
(1|Longitude + Latitude) implementado no pacote spaMM com distribuicdo de erros Poisson para

linhagem de Plasmodium, e binomial negativa no caso de Parahaemoproteus.

Plasmodium sp.

Raio Bootstrap AlCc A bootstrap AlCc
500 m 498,696 0,00

1.000 m 500,082 1,39

10.000 m 500,294 1,60

5.000 m 500,913 2,22

2.000 m 502,237 3,54

Parahaemoproteus sp.

Raio Bootstrap AlCc A bootstrap AlCc
5.000 m 365,472 0,000

10.000 m 366,171 0,699

500 m 368,802 3,330

2.000 m 368,920 3,448

1.000 m 369,012 3,540

26



Correlagao estimada

0.6 0.8 1.0

0.4

0.2

0.0

1.0

0.8

A) Plasmodium

~

™,

T T T T T T T T T T T T T T T T T T T
10 11 12 13 14 15 16 17 18 19

Distancia entre as localidades (km)

B) Parahaemoproteus

20 21

T
22

“..'
\~
o
®

0.6

Correlagao estimada
0.4
°

0.2

T T T T T T T T T T T T T T T T
0 10 20 30 40 50 60 70 80 90 100 110 120 130 140 150 160

0.0

Distancia entre as localidades (km)

Figura 1.2: Autocorrelacdo espacial encontrada para Plasmodium (A) e

Parahaemoproteus (B).

A escala selecionada para avaliagdo dos modelos foi de 500 m para Plasmodium e 5.000
m para Parahaemoproteus.Parahaemoproteus também apresentou mais de uma escala
competindo pela posigdo de melhor modelo (Tabela 2.1), sendo que para este género a melhor escala
foi de 5.000 m. A autocorrelagao espacial foi mais forte para este género, com forte efeito presente
até 40 km (Figura 2.1 B). A proporgao de cobertura de vegetacao nativa também nao afetou a
riqueza de Parahaemoproteus (LRT: Chiz= 0,766, g.I. = 1, p = 0,381). Foi encontrado uma relagéo
positiva entre riqueza de aves e riqueza de linhagens de Parahaemoproteus. Nao houve influéncia

da temperatura maxima no quartil mais quente (Bio5), precipitagdo no quartil mais quente (Bio18) e
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da densidade de borda (Tabela 2.2) na riqueza de linhagens de Parahaemoproteus, entretanto,

estas variaveis foram mantidas para que os residuos dos modelos ficassem ajustados

Tabela 1.2 Intervalo de confianga para os modelos ajustados para riqueza de Plasmodium

e riqueza de Parahaemoproteus. As variaveis foram centralizadas e escalonadas antes do ajuste

do modelo. Os modelos foram implementados com o pacote spaMM com uma fungcdo de matern

para corrigir a autocorrelacao espacial. Foram utilizados erros Poisson para Plasmodium e erros de

binomial negativa para Parahaemoproteus.

Plasmodium sp.

Variaveis Estimativa 95% baixo 95% acima
Densidade de borda -0,1703 -0,3832 0,0390
Temperatura maxima no quartil -0,0404 -0,2334 0,1591
mais quente (Bio5)

Precipitagdo no quartil mais quente -0,2215 -0,4442 -0,0074
(Bio18)

Rigueza de hospedeiros 0,7016 0,4736 0,9442
amostrados

Parahaemoproteus sp.

Variaveis Estimativa 95% baixo 95% acima
Densidade de borda -0,1095 -0,4406 0,2083
Temperatura maxima no quartil 0,1625 -0,2419 0,8126
mais quente (Bio5
)

Precipitagcdo no quartil mais quente -0,1325 -0,5313 0,3126
(Bio18)
Riqueza de hospedeiros 0,7764 0,3555 1,1519

amostrados

2.4 DiscussAo

Nossa investigagao sobre os padroes de distribuicdo de hemoparasitos em aves

brasileiras revelou relagdes ecolégicas complexas, como observado por outros estudos

(Clark et al., 2017; Fecchio et al., 2021). A riqueza de espécies de aves mostrou- se
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positivamente correlacionada com a diversidade de linhagens parasitarias, reforcando a
hipétese de que comunidades hospedeiras mais diversas sustentam uma maior variedade
de parasitos. Esse padréo, no entanto, apresenta nuances importantes, enquanto algumas
especies de aves atuam como hospedeiros competentes para multiplas linhagens de
parasitos, outras parecem ser mais restritas em suas associagoes (Valkilnas & lezhova,
2022).

Um dos achados mais desafiadores de nosso estudo foi a auséncia de relagao
significativa entre cobertura vegetal nativa e riqueza parasitaria. Esse resultado contrasta
com trabalhos como o de Bonneaud et al. (2009) em florestas africanas e Fecchio et al.
(2021) na Mata Atlantica, que encontraram maior prevaléncia de hemosporideos em areas
preservadas. Essa discrepancia pode ser explicada por particularidades de nosso sistema
de estudo, onde mesmo matrizes antropizadas mantém condicdes microclimaticas
adequadas para os vetores, conforme observado por Ferraguti et al. (2023) em contextos
urbanos. Alternativamente, como sugerem Chapa-Vargas et al. (2020), a estrutura da
comunidade de hospedeiros pode ser um preditor mais forte da diversidade parasitaria do
que caracteristicas do habitat em si.

A analise em multiplas escalas espaciais trouxe contribuicbes importantes para o
entendimento da ecologia desses parasitos. Para Plasmodium, os padrées mais localizados
(autocorrelagdo espacial até 3 km) refletem claramente a biologia de seus vetores
culicideos, que possuem areas de vida restritas e dependem de criadouros especificos
(Avramov et, al., 2017). Ja para Parahaemoproteus, a autocorrelagcdo em escalas muito
maiores (até 40 km) esta provavelmente relacionada a maior capacidade de dispersao de
seus vetores Ceratopogonidae, conforme documentado por Azzouzi et al. (2024). Essa

diferenca fundamental entre os géneros de parasitos ressalta a importancia

de considerar as caracteristicas especificas dos vetores em estudos ecoldgicos,
como defendido por Ferreira et al. (2020).

Em relagéo aos fatores climaticos, nossos dados revelaram uma relagéo nao-linear
entre precipitagcdo e riqueza de Plasmodium. Enquanto niveis moderados de chuva
favorecem a proliferacdo de mosquitos, precipitacdo excessiva no trimestre mais quente
mostrou-se negativamente associada a diversidade parasitaria. Esse padrdo ecoa
observagbes recentes de Avramov et al. (2024) sobre os efeitos deletérios de chuvas

intensas em populagbes de vetores. Ja a auséncia de efeito significativo da temperatura
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maxima pode indicar que os vetores em nossa regido de estudo estdo operando dentro de
sua zona térmica Ootima, diferindo do observado em regides temperadas por
Theodosopoulos et al. (2025), onde aumentos de temperatura mostraram efeitos mais
pronunciados.

Do ponto de vista metodolégico, nosso estudo destaca varios desafios que
merecem atencdo em pesquisas futuras. A dificuldade em amostrar adequadamente
espécies raras de aves, como apontado por Mulvaney e Cherry (2020), pode limitar nossa
compreensao completa dos padrdes de diversidade parasitaria. Além disso, a caréncia de
dados detalhados sobre distribuicdo e abundancia de vetores em diferentes habitats,
conforme discutido por Lowe e Codeco (2025), representa uma lacuna importante que
precisa ser abordada em estudos futuros.

Nossas analises também revelaram a importancia de considerar cuidadosamente

a escala espacial em estudos ecolégicos. Como demonstrado

por Tardy et al. (2022), processos operando em diferentes escalas podem
influenciar padroes de distribuicdo de parasitos de maneiras distintas. Essa complexidade
exige abordagens analiticas sofisticadas e o desenvolvimento de modelos que possam
incorporar adequadamente essas relacbes multiescalares, como os implementados em
nosso estudo usando o pacote spaMM.

Em conclusdo, nossos resultados contribuem para o crescente corpo de evidéncias
sobre os fatores que moldam comunidades parasitarias em aves neotropicais. A riqueza de
hospedeiros emerge como um determinante fundamental da diversidade de
hemosporideos, enquanto os efeitos de fatores ambientais variam de acordo com as
caracteristicas ecolégicas especificas de cada sistema parasito-vetor-hospedeiro. Esses
achados reforgcam a necessidade de abordagens integradas que considerem tanto aspectos
bidticos quanto abidticos em multiplas escalas espaciais, particularmente em regides
tropicais que enfrentam pressdes antropogénicas crescentes. Futuras pesquisas deveriam
focar em preencher lacunas importantes no nosso entendimento, incluindo estudos mais
detalhados sobre a ecologia de vetores e investigacbes sobre os mecanismos que

governam as especificidades parasito-hospedeiro em diferentes contextos ecolégicos.
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3.1 RESUMO:

O estudo investigou a diversidade de hemosporideos (parasitas sanguineos) em
aves de diferentes biomas do Brasil, a suficiéncia da amostragem realizada nesses biomas
e a adequacao de métricas de diversidade para analises de comunidades. Curvas de
rarefacdo foram empregadas para estimar a representatividade das linhagens de malaria
na base de dados, utilizando registros de aves com pelo menos uma linhagem de
hemoparasitos detectada para agrupar as ocorréncias por bioma. A diversidade foi avaliada
por meio do conceito de numero efetivo de espécies (numeros de Hill), com curvas de
rarefagao elaboradas para diferentes ordens de diversidade (0D, 1D e 2D) a fim de estimar
a raridade e a dominancia das linhagens de parasitos. Adicionalmente, foram calculadas a
completude e a cobertura da amostragem para avaliar a intensidade das lacunas de
amostragem. Os resultados revelaram uma variacao significativa no esforco amostral entre
os biomas. A Amazénia apresentou a maior intensidade de amostragem, seguida pela Mata
Atlantica, enquanto o Pantanal, Pampa e Sistema Costeiro exibiram os niveis mais baixos.
Os biomas com maior esforgo amostral (Amazénia, Mata Atlantica, Caatinga e Cerrado)
também concentraram a maior riqueza de espécies de aves e,consequentemente, a
maior diversidade de linhagens de hemosporideos. As analises de completude e cobertura
amostral indicaram que Pampa, Pantanal e Sistema Costeiro foram os biomas com menor
amostragem proporcional.

Palavras-chave: comunidade de aves, parasitismo, estimadores de diversidade,
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3.2 INTRODUCAO

Os parasitas exercem influéncia significativa na organizagédo e funcionamento dos
ecossistemas, atuando em diferentes niveis biolégicos. Evidéncias demonstram que
infeccbes por hemoparasitos podem modular a expressao génica associada a resposta
imune, alterar parametros metabodlicos e comprometer o sucesso reprodutivo em aves, com
consequéncias diretas para sua aptidao evolutiva (Barber & Dingemanse, 2010; Schoenle et
al., 2017). Em escala populacional, esses organismos atuam como agentes seletivos,
influenciando a diversidade genética de hospedeiros e potencialmente regulando interagcdes
competitivas entre espécies (Hatcher et al., 2012; Marcogliese, 2005). Em regides tropicais,
onde a biodiversidade de parasitas e hospedeiros € particularmente elevada, essas relagbes
assumem complexidade consideravel, demandando abordagens integradas que combinem

ecologia, biologia molecular e filogenia (Clark & Clegg, 2017; McNew et al., 2021).

Os hemosporideos aviarios constituem um sistema modelo relevante para estudos
ecoepidemiolégicos devido a sua ampla distribuicdo geografica e diversidade de
hospedeiros (Valkilnas & Atkinson, 2020). O desenvolvimento de técnicas moleculares
permitiu avangos significativos na identificacao de linhagens parasitarias por meio do gene
mitocondrial citocromo b, bem como na reconstrugdo de suas relacdes filogenéticas em
escala global (Bensch et al., 2009; Valkiiinas & lezhova, 2022). Estudos conduzidos em
diferentes biomas brasileiros revelaram padrdes distintos de infecgdo, com maior prevaléncia
de Haemoproteus na Mata Atlantica e predominancia de linhagens de Plasmodium no
Cerrado (Rodrigues et al., 2021; Sebaio et al., 2012). Essas variagdes refletem diferencgas

na composi¢ao da avifauna e nas comunidades de vetores,

sendo que fatores abidticos como temperatura e umidade influenciam diretamente a
abundancia de dipteros hematéfagos como Culicoides spp. (Bernotiene et al., 2019; Ziegyte

et al., 2017).
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A compreensao da ecologia desses parasitas avangou substancialmente com o
estabelecimento de bancos de dados globais como o MalAvi, que reune informagdes sobre
milhares de linhagens de hemosporideos (Bensch et al., 2009). Essas plataformas revelaram
padrdes biogeograficos distintos, incluindo gradientes latitudinais de diversidade parasitaria
que diferem daqueles observados em seus hospedeiros aviarios (Clark et al., 2020). Estudos
longitudinais documentam alteragdes na distribuicdo espacial desses parasitas associadas
a mudancgas climaticas, com aumento de prevaléncia em regides de maior altitude
(Theodosopoulos et al.,, 2025). Contudo, limitagbes metodoldgicas persistem,
particularmente no que concerne a vieses de amostragem. Como demonstrado por Vecchi e
Alves (2015), redes de neblina convencionais tendem a sub-representar espécies de dossel,
enquanto Grabow et al. (2024) evidenciaram como infec¢des subclinicas podem afetar

padrdes de forrageio e, consequentemente, a probabilidade de captura.

Aves de sub-bosque representam modelos adequados para estudos parasitologicos
integrativos, funcionando como indicadores sensiveis de condigdes ambientais (Messina et
al., 2022). Essa abordagem permite correlacionar parametros de infecgdo com variaveis
ecologicas em multiplas escalas, desde caracteristicas individuais como concentragdes de
corticosterone em penas (Bosholn et al., 2020) até atributos do habitat como grau de
fragmentacao florestal. Avangos recentes na elucidagéo do ciclo completo de Haemoproteus
(llgtnas et al., 2019) e na identificagdo de novas espécies de vetores (Bernotiene et al., 2019)
contribuiram para melhor compreensao das complexas interacbes parasita-hospedeiro-
vetor. Tais progressos ressaltam a importédncia de abordagens multidisciplinares que
combinem métodos tradicionais de campo com técnicas moleculares avangadas (Musa,

2023).

Este trabalho tem como objetivos: (1) avaliar a suficiéncia amostral em cada bioma

utilizando curvas de rarefagao e extrapolagao baseadas nos numeros de Hill (gD =0, 1 e 2),
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que consideram tanto a riqueza de espécies quanto a equabilidade na distribuicdo de

linhagens (Chao et al., 2014; Hsieh et al., 2016); e (2) comparar a eficacia de diferentes

métricas de diversidade (riqueza, Shannon e Simpson) em estudos de comunidades

parasitarias, testando sua sensibilidade a variagées no esforco amostral.

3.3 METODOS

Base de dados e escala espacial

A partir da base de dados utilizada no primeiro capitulo, derivamos uma nova base

dados que relaciona diretamente a incidéncia das linhagens de hemosporideos em aves

hospedeiras, que foram agrupadas por bioma. Para isso utilizamos os registros

georreferenciados das comunidades ecoldgicas amostradas com o bioma correspondente.

Dessa forma, a unidade espacial utilizada corresponde a todas as comunidades de aves

amostradas em uma determinada regiao biogeografica. Em seguida, foram contabilizados os

numeros de linhagens de malaria detectadas para cada ave hospedeira. Esses dados foram

utilizados para estimar as curvas de amostragem de cada bioma (Figura 2.1).
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Figura 2.1. Mapa do Brasil ilustrando os biomas brasileiros e a localizagdo geografica das
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coletas de linhagens de hemosporideos (pontos vermelhos).

Estimadores de diversidade

Para estimar o quéo bem as linhagens de malaria estao representadas na base de
dados, utilizamos curvas de rarefacdo para comunidades amostradas dentro dos limites
geograficos originais de cada bioma brasileiro (Figura 2.1). Para isso, utilizamos os registros
das localidades das aves amostradas com no minimo uma linhagem de hemoparasito
detectada para agrupar os registros de ocorréncia dentro de cada bioma brasileiro (Tabela
3.1).

Para estimar a raridade e a dominancia das linhagens de parasitos utilizamos o

conceito de numero efetivo de espécies (i.e., numeros de Hill) para

elaborar curvas de rarefagao para os trés numeros de diversidade de Hill (OD, 1D e
2D). O numero efetivo de espécies é expresso por fatores de ordem gD (i.e., numero efetivo
de espécies expresso em termos de diversidade) e suas propriedades matematicas
permitem uma comparagdo mais honesta entre comunidades, pois soluciona as
principais inconsisténcias existentes na abordagem tradicional dos indices de
diversidade (Chao et al., 2014). Matematicamente, as ordens (qD) do numero efetivo
de espécie sdo relacionadas com estimadores de diversidade baseado em indice de
Shannon (gD = 1) e Iindice de Simpson (gD = 2). O primeiro (gD =1) avalia
simultaneamente o quao abundantes e raras s&o as linhagens representadas nos conjuntos
de dados, enquanto (gD = 2) atribui mais peso a espécies com maiores incidéncias e
dominancia (Hill, 1973; Hsieh et al., 2016). Por outro lado, a riqueza de espécies (gD = 0)
considera que todas as espécies tém igual importancia. Sendo assim, estimadores de
diversidade baseados nos numeros de Hill se acumularédo de forma diferente e, como
linhagens abundantes sdo mais faceis de detectar, gD = 2 deve se estabilizar muito mais
rapido do que gD = 0.
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Completude e cobertura da amostragem

Para avaliar a intensidade das lacunas de amostragens utilizamos a completude da
amostragem de diferentes ordens (qD =0, gD =1 e gD = 2). A completude da amostragem
€ a razado entre a diversidade detectada e estimada e indica a propor¢cao de espécies
detectadas (Chao et al., 2020; Hsieh et al.,, 2016). Também determinamos a cobertura
amostral das comunidades estudadas, que representa a chance de detectar uma nova
espécie com uma deteccgao adicional (Chao & Jost, 2012). Por exemplo, sob uma cobertura

amostral de 0,99, teriamos 1% de chance de detectar uma nova espécie (1-0,99)

para cada nova detecgdao. Comparar conjuntos de dados de cobertura semelhante
tem muitas vantagens e foi recentemente aconselhado como um método universal para
comparacgoes de biodiversidade (Chao et al., 2020; Roswell et al., 2021). Comparamos a
cobertura entre biomas para avaliar se o numero de individuos era adequado para
representar com precisdo a comunidade dada. Os modelos de estimadores de diversidade
foram construindo utilizando a ferramenta iINEXT (Hsieh et al., 2016) implementada para o

software R (R core Team).

3.4  RESULTADOS

A base de dados mostrou intensidade de esforgo amostral (estimada em numeros
de hospedeiros amostrados) diferente para cada bioma avaliado (Tabela 3.2). A maior
intensidade de esforco amostral foi obtida no bioma Amazénia e corresponde a 38% do
numero de localidades amostradas, seguido pelo bioma da Mata Atlantica que representa
21% das amostragens. Os biomas da Caatinga e Cerrado apresentaram intensidade de
esforco amostral intermediaria com 14,2% e 15,9% respectivamente. Pantanal, Pampa e
Sistema Costeiro compdem os biomas com menos intensidade de amostragem com 0,07%,
0,02% e 0,005%, respectivamente. Os biomas Amazdnia, Mata Atlantica, Caatinga e Cerrado
compdem 75% da riqueza de espécies de aves amostradas e, portanto, representam 75,8%
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das linhagens detectadas, enquanto 24,1% séao distribuidas em Pampa, Pantanal e Sistema

costeiro.

Tabela 2.1: Sintese da estrutura da base de dados utilizada para estimar a qualidade da amostragem
de hemosporideos de aves no Brasil. A base de dados obtida em Fecchio et al. (2019, 2021) foi
reorganizada para ser compativel com a estrutura de dados necessaria para curvas de
acumulacdo.. Bioma: Bioma em que as comunidades foram amostradas. Localidade: niumero total de
localidades amostradas dentro de cada Bioma. Comunidade: numero de comunidades locais em que
os registros foram amostrados. Riqueza e ID dos géneros: niumero de géneros identificados por
Bioma em que PA = Parahaemoproteus, PL = Plasmodium, HA = Haemoproteus e LE =
Leucocytozoon. Riqueza de Linhagem: numero de linhagens detectadas nas comunidades

amostradas dentro do Bioma.

Riqueza e ID

Bioma Localidade Comunidade dos ngueza de Riqueza d.e
h . Linhagem hemospedeiros
emospedeiros

Amazonia 4275 25 4| 313 463
PA,PL,HA
LE

Caatinga 1592 22 3 93 124
PL,PA HA

Cerrado 1781 9 3 105 173
PL,PA HA

Mata Atlantica 2334 22 4| 169 249
PA,PL,HA
LE

Pampa 244 1 4| 29 63
PA,PL,HA
LE

Pantanal 889 4| 54 167
PA,PL,HA
LE

Sistema 60 3] 11 26

Costeiro PA,PL,HA
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A completude do inventario de hospedeiros infectados com ao menos um género de
hemoparasito mostra que Pampa, Pantanal e Sistema Costeiro foram os Biomas de menor
amostragem proporcional (Tabela 2.2). Nao foram detectadas diferencas relevantes nos
estimadores de cobertura amostral em fungdo da ordem de Hill utilizada (Figura 2.2). De
acordo com os modelos avaliados, os biomas Amazobnia, Cerrado e Mata Atlantica
apresentaram valores similares de cobertura amostral e sdo os biomas mais proximos de

serem completamente amostrados em fungdo do aumento do numero de amostragem.

Tabela 2.2: resumos das informagodes de incidéncia e cobertura de amostragem para aves
infectadas com ao menos uma linhagem de hemosporideos. Bioma: Bioma estudado. Riqueza de
hospedeiros: Numero total de hospedeiros independentemente da presenca ou auséncia de
infeccao. Incidéncia: Soma de todos os registros de incidéncia detectados. Riqueza de hospedeiros
infectados: Numero de hospedeiros com presenca de infecgdo por hemosporideos. Cobertura

amostral: Efetividade da amostra.

. Riqueza de Ca Riqueza 'de Cobertura Completude

Bioma . Incidéncia hospedeiros
hospedeiros . amostral da amostra
infectados

Amazonia 463 771 213 0,8536 0,1464
Caatinga 124 269 66 0,889 0,111
Cerrado 173 367 84 0,9243 0,0757
Mata Atlantica 249 532 113 0,9196 0,0805
Pampa 63 64 30 0,7691 0,2309
Pantanal 167 82 42 0,635 0,365
SistemaCosteiro 26 14 8 0,5771 0,4229
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Figura 2.2: Curva de cobertura amostral para diferentes ordens de Hill. Cada cor indica um
bioma brasileiro. Linhas sélidas indicam interpolagdo e linhas pontilhadas indicam extrapolacéao.
Circulos indicam cobertura observada. gD = 0: riqueza de espécies, qD = 1: indice de Shannon e gD

= 2: Indice de Simpson.

Os modelos de diversidade mostram que de modo geral os biomas brasileiros
apresentam uma subamostragem em relacao a diversidade de aves infectadas (Figura 2.2).
Espécies dominantes de aves hospedeiras tendem a ser mais amostradas (Figura 2.3 — linha
roxa) em relagcdo a espécies de aves hospedeiras raras (Figura 2.3 — linha azul). Para
espéecies dominantes, somente o bioma Pampa apresenta sinais de subamostragem em
relacdo ao numero observado de amostragem. Os demais biomas apresentaram
estabilidade de espécies dominantes amostradas. Diferentemente, os valores observados
de espécies de hospedeiros raras nao tendem a estabilidade em todos os biomas (Figura

2.4).
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Figura 2.3: Curvas de rarefagdo (9 =0, g = 1 e q = 2) para cada um dos biomas

brasileiros.

De modo similar, os modelos de cobertura amostral mostram que a incidéncia de

espécies de hospedeiros dominantes € equilibrada para todos os biomas, com excec¢ao do

bioma Pampa (Figura 2.3).
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Figura 2.4: Curvas de cobertura de amostragem para cada um dos biomas brasileiros.
Nosso resultado mostra que a diferenga entre os valores estimados e observados para
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gD = 0 é expressiva na maioria dos biomas, com as maiores diferengas nos biomas da
Amazonia e Pantanal (Tabela 2.2). Por outro lado, a diferenga entre os valores observados
e estimados para gD = 1 e gD =2 sdo pouco expressivas para todos os biomas amostrados
(Tabela 2.3) com os maiores valores de diferengca ocorrendo nos Biomas do Pantanal e

Sistema Costeiro.

Tabela 2.3: Resultados dos estimadores de diversidade para os biomas. Bioma: Bioma
avaliado. Indicador: Ordem do estimado de Hill utilizada. QD=0: Riqueza de espécies, gD=1: indice
de Shannon e gD=2: indice de Simpson. Observado: Valor observado. Estimado: Valor estimado
para diversidade da comunidade. Erro estimado: Erro padrao do valor estimado. 95% abaixo:

Intervalo de confianga para o valor estimado. 95% acima: Intervalo de confianga para o valor

estimado.

Bioma Indicador Observado Estimado E;Iic;na do 95% abaixo 95% acima
Amazobnia gD=0 213 448,952 43,446 363,8 534,105
Amazénia gD=1 103,789 138,728 7,839 123,364 154,092
Amazobnia gD=2 52,816 56,577 4,592 47,577 65,578
Caatinga qD=0 66 121,796 23,447 75,841 167,752
Caatinga qD=1 29,588 37,205 3,244 30,847 43,563
Caatinga qD=2 12,046 12,509 1,483 9,603 15,415
Cerrado qgD=0 84 105,652 11,035 84,025 127,279
Cerrado gD=1 43,89 51,469 3,068 45,457 57,482
Cerrado gD=2 21,707 22,938 2,548 17,944 27,931
Mata Atlantica gD=0 113 147,103 14,526 118,633 175,573
Mata Atlantica gD=1 57,494 67,116 3,507 60,243 73,989
Mata Atlantica qD=2 35,071 37,396 2,82 31,869 42,922
Pampa qD=0 30 45,816 16,899 12,694 78,938
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Pampa qD=1 23,877 35,508 5,672 24,391 46,625
Pampa gD=2 19,321 27,236 4,434 18,547 35,926
Pantanal gD=0 42 116,551 35,227 47,508 185,594
Pantanal gD=1 27,74 54,103 11,176 32,199 76,007
Pantanal qD=2 17,602 22,279 5,336 11,821 32,737
Sistema Costeiro gD=0 8 25,308 9,871 5,96 44 655
Sistema Costeiro gD=1 5,883 12,994 52 2,803 23,186
Sistema Costeiro gD=2 4,261 5,889 3,793 0 13,323

3.5 DiscussAo

Os padrdes de distribuicdo de hemoparasitos da ordem Haemosporida em aves
brasileiras, compilados na base de dados do estudo de Fecchio et al. (2019), revelam um
claro gradiente decrescente de riqueza parasitaria: Amazonia (313 linhagens), Mata Atlantica
(169), Cerrado (105), Caatinga (93), Pantanal (54), Pampa (29) e Sistema Costeiro (11). Este
gradiente, que persiste mesmo apés controle estatistico para variagdes no esfor¢o amostral,
sugere uma forte influéncia de fatores ambientais e biogeograficos na estruturagao dessas
comunidades. . A analise dos numeros de Hill (Chao & Jost, 2012) revela que cinco linhagens
dominantes respondem por 38,2% das infec¢des, sugerindo processos ecoldgicos filtradores
em acado. Clark et al. (2020) argumentam que essa dominancia reflete adaptacodes
especificas as condigdes ambientais de cada bioma.

A estruturacado das comunidades parasitarias mostra forte dependéncia de fatores
ambientais. Os padroes de diversidade de hemosporideos observados entre os biomas
brasileiros, sdo consistentes com o papel dos fatores ambientais na estruturacdo dessas
comunidades parasitarias. Estudos realizados em outros biomas apoiam fortemente esta
associagao. Fecchio et al. (2019) demonstram que a diversidade de hemosporideos na
regido neotropical esta intimamente ligada a diversidade de aves hospedeiras e a variaveis
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climaticas. De forma critica, as condi¢des semiaridas da Caatinga, caracterizadas por baixa
pluviosidade e alta temperatura, criam um ambiente menos propicio para a proliferagao de
dipteros hematofagos, como os Culicoides spp. (vetores de Haemoproteus e
Parahaemoproteus) e mosquitos Culicidae (vetores de Plasmodium). Este efeito de aridez
sobre a limitagdo dos vetores é consistente com estudos em ecologia de vetores (Santiago-
Alarcon et al., 2012), sendo particularmente relevante para ecossistemas semiaridos como
a Caatinga, a baixa umidade, caracteristica de biomas semiaridos como a Caatinga, esta
consistentemente associada a uma menor diversidade de hemoparasitas (Gomes et al.,
2020), provavelmente devido ao efeito limitante na sobrevivéncia dos vetores (Santiago-
Alarcon et al., 2012).". A distribuicdo de hemoparasitas em aves é mediada pela interagéo
entre a ecologia do vetor e as condigdes ambientais. A heterogeneidade de habitats do
Cerrado, conforme demonstrado por Belo et al. (2011), promove uma notavel diversificagao
de linhagens de Haemoproteus e Plasmodium, com prevaléncia e riqueza genética variando
significativamente entre formacdes abertas e florestais. Este cenario contrasta drasticamente
com a auséncia de Leucocytozoon spp. em ambientes aridos, onde a escassez hidrica
impede o estabelecimento de seus vetores Simuliidae. A disponibilidade de habitats
aquaticos permanentes constitui um fator ecoldgico crucial para a ocorréncia deste
hemosporideos, uma vez que sua circulacido depende estritamente de vetores simulideos
associados a corpos d'agua perenes (Lacorte et al., 2013). Assim, em ambientes
sazonalmente aridos possam sustentar uma diversidade consideravel de outros parasitas,
as exigéncias ecolbgicas especificas de Leucocytozoon limitam severamente seu
estabelecimento em regides caracterizadas por aridez prolongada e hidrografia intermitente.

As disparidades amostrais identificadas representam um desafio significativo para a
compreensao dos padrdes biogeograficos completos. Conforme demonstrado por métodos

de extrapolagao de curvas de rarefagao (Chao et al., 2014), biomas como Pantanal, Pampa
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e Sistema Costeiro, com cobertura amostral abaixo de 70%, podem ter uma parcela
substancial de sua diversidade parasitaria ndo detectada. O viés de deteccgao,
particularmente evidente no Pantanal (diferenca de 177% entre valores observados e
estimados para a riqueza de linhagens), € um fendmeno amplamente reconhecido em
estudos de biodiversidade de organismos com distribuicdo agregada (ou sobredispersa), na
qual os individuos ou linhagens ndo se distribuem aleatoriamente no espago, mas sim
formando agrupamentos ou concentragdes. Este padrdo é comum em parasitas, cuja
ocorréncia depende fortemente da distribuicdo espacial de hospedeiros e vetores
competentes, criando hotspots de infecgao intercalados por areas de baixa ocorréncia
(Poulin. 2013).

Nossos resultados demonstram que os estimadores de diversidade baseados nos
numeros de Hill de ordens g =1 e q = 2, que incorporam a abundancia relativa das linhagens,
apresentam maior robustez estatistica e estabilizacdo mais rapida frente a variacbes no
esforco amostral quando comparados a riqueza bruta de linhagens (q = 0). Esta diferencga
fundamental decorre da sensibilidade inerente de cada métrica: a riqueza de espécies (q =
0), ao atribuir peso idéntico a todos os taxons, é fortemente influenciada pela detec¢ao de
espécies raras, que sao as mais susceptiveis a subamostragem (Chao et al., 2014). Em
contraste, os numeros de Hill de ordens superiores ponderam as linhagens por sua
frequéncia, conferindo maior peso as linhagens dominantes e mais facilmente detectaveis.
Consequentemente, essas métricas atingem a estabilidade assintética de forma mais
eficiente, fornecendo uma inferéncia mais confiavel da diversidade efetiva da comunidade
parasitaria. Portanto, a selecdo da métrica deve alinhar-se criticamente ao objetivo da
pesquisa, priorizando a inventariagdo completa (q = 0) ou obtendo uma medida robusta da

diversidade que reflete a estrutura de abundancia da comunidade (q = 1 e q = 2), conforme

recomendado por Chao et al. (2014) em sua estrutura de rarefagao e extrapolagéo..
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Em concluséo, este estudo evidencia que as disparidades no esforgco amostral entre
biomas brasileiros inviabilizam comparacdes diretas entre comunidades de hemoparasitos
aviarios sem ajustes metodologicos adequados. Nossas analises demonstram que métricas
de diversidade que incorporam a abundancia relativa (numeros de Hill de ordem 1 e 2)
apresentam maior robustez e estabilizam-se mais rapidamente frente a variagdes amostrais
comparedo a riqueza bruta de linhagens (qD=0), oferecendo medidas mais confiaveis para
estudos comparativos iniciais. A aplicagao integrada de curvas de rarefacdo, extrapolagao
e estimativas de cobertura amostral consolida-se como protocolo analitico indispensavel
para avaliar a suficiéncia de dados em estudos ecologicos sobre hemosporideos. As
lacunas amostrais identificadas, particularmente nos biomas menos estudados, reforcam a
necessidade de esforgos coordenados de pesquisa, conforme defendido por Gupta et al.
(2020). A manutencdo da diversidade dessas interagcdes ecoldgicas, como argumentado
por Marcogliese (2005), emerge como componente essencial para a conservagao da

biodiversidade neotropical face as transformagdes globais em curso.
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