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Resumo

S&o discutidos aspectos relacionados ao padréo comumente observado de distri-
buicdo agregada de parasitas na populagdo-hospedeira. Geralmente observa-se
gue a maioria dos hospedeiros aberga poucos parasitas, enquanto que poucos
hospedeiros albergam amaior propor¢do dos parasitas. Assim sendo, sdo analisa-
dos fatores que podem influenciar o padréo de distribui¢o dos parasitas, arela-
¢&o entre o nivel de agregacao dos parasitas e a preval éncia de infeccdo, aém da
variacdo nesse nivel de agregacdo em fungdo da idade do hospedeiro. Também
sdo considerados fatores que determinam a diversidade de espécies em comuni-
dadesde parasitas, os diferentestipos de competi¢o entre os parasitase suarela-
¢do com o controle bioldgico. Finalmente sdo discutidos processos biol 6gicos
considerados como de estahilizacdo e de instabilidade sobre o comportamento
dindmico de interagdes hospedeiro-parasita.

Relagdes hospedeir o-par asita. Distribuicao espacial.

Abstract

Some aspects of the widely observed over-dispersed pattern of the distribution
of parasites within the host population are examined. It has been established in
the parasitological literature that most hosts usually harbour few parasites,
while only few hosts harbour a large proportion of the parasite population.
Factors that may influence the pattern of distribution of parasites, the relation
between the level of parasite aggregation and the prevalence of infection, and
changes in this level of aggregation as a function of host age are analysed.
Factors which determine the diversity of species in parasite communities are
presented, and aspects of exploitative and interference competition among
parasites and their relations with biological control procedures are also con-
sidered. Attention is also focused on the regulatory and destabilizing processes
influencing the dynamic behaviour of host-parasite population interactions.

Host-parasite relations. Residence characteristics.
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INTRODUGCAO

Uma das caracteristicas mais comuns em infec-
¢oes de hospedeiros invertebrados e vertebrados por
parasitas é a tendéncia destes Ultimos apresentarem-
se distribuidos de maneira agregada nos hospedeiros.
A maioria dos hospedeiros geralmente alberga pou-
cos parasitas, enquanto que poucos hospedeiros al-
bergam a maior propor¢édo da populacdo de parasi-
tas*1011234 S3p nesses poucos hospedeiros que pro-
cessos dependentes da densidade exercem suainflu-
éncia, viasupressao dafecundidade ou sobrevivéncia
do parasita, ou atravésdainfluénciado parasitasobre
a sobrevivéncia ou fecundidade do hospedeiro*.

O padréo de dispersdo dosparasitastem sido con-
siderado de grande importancia para a dinamica po-
pulacional da relacdo hospedeiro-parasita®!416303t,
Considera-se, por exemplo, que o padrado de distri-
buicdo agregada dos parasitas age para aumentar a
regulacdo dependente da densidade, da abundancia
tanto de hospedeiros como de parasitas, além de re-
duzir o nivel de competicdo interespecifica entre os
parasitasl~14-15.

Assim sendo, o objetivo do presente trabalho é
discutir aspectos relacionados ao padréo de distri-
buicdo agregada dos parasitas nos hospedeiros, ana-
lisando as causas que determinam essa distribuicdo
e suas implicacdes para a dindmica populacional da
interacdo hospedeiro-parasita. Sdo discutidos fato-
res influenciando a distribuicdo de parasitas, aspec-
tos da agregacdo de parasitas nos hospedeiros, di-
versidade de espécies em comunidades de parasitas,
competi¢cao entre parasitas e suarelagdo com o con-
trole biol6gico, e finalmente, processos biol6gicos
influenciando o comportamento dindmico de asso-
ciacOes hospedeiro-parasita.

Fatores que I nfluenciam a Distribuicao de
Parasitas

A ocorréncia de variabilidade na abundancia ob-
servada de populacdes-animais pode ser funcdo de
dois tipos distintos de mecanismos:. al eatoriedade
demogréafica e ambiental . Especificamente em para-
sitas, 0 primeiro caso estd associado auma certapro-
babilidade de que um parasitairdmorrer ou que uma
novainfeccdo ira ocorrer em um determinado inter-
valo detempo®. Ja o caso de aleatoriedade ambiental
impli ca situacBes em que processos como hascimen-
to, morte e taxas de imigracdo e emigracao que go-
vernam o crescimento populacional de parasitas, ndo
sd0 constantes para uma determinada espécie, mas
dependem de fatores ambientais’.

A causa priméria da distribuicdo agregada de
parasitas dentro da populacdo de hospedeiros esta
associada principalmente a fatores estocasticos
ambientais, antesde fatores de natureza demogréfica.
Entre essesfatores ambientaisincluem-se mudancas
em parametros fisicos do ambiente no tempo e no
espaco, e principa mente, dif erencas na susceptibili-
dade do hospedeiro a infeccdo, as quais podem ser
devidasadiferencasimunol égicas (experiéncias pas-
sadas de infeccdo), comportamentais ou de micro-
habitat entre os hospedeiros, além de fatores genéti-
cos*®, Estes dois Ultimos podem também influen-
ciar ataxa de mortalidade dos parasitas e hospedei -
ros bem como criar heterogeneidade na dispersdo de
parasitas dentro da populacéo de hospedeiros. Estes
fatores ambientais (considerando que ambiente in-
clui tanto o hospedeiro como seu habitat) fazem com
gue parametros populacionais, os quais controlam o
tamanho das popul agdes de parasitas, sgjam vari&
veis aleatdrias antes que constantes.

Anderson e Gordon* (1982) sugerem que fatores
como taxas de transmisséo de parasitas e hetero-
geneidade na susceptibilidade das populacdes de
hospedeiro ao parasita sdo 0s principais determinan-
tes do nivel de agregacéo exibido por qualquer po-
pulacdo de parasitas. Esses mesmos autores suge-
rem que os niveis observados de agregacéo dos pa-
rasitas tendem a apresentar variacdo inversamente
proporcional a patogenicidade do parasita. Isto por-
gue parasitas altamente patogénicos teriam maior
possibilidade de induzir amorte de hospedeiros com
cargas parasitarias médias e atas, em comparagéo
com parasitas menos patogénicos. A morte dos hos-
pedeiros mais infectados (e conseglientemente tam-
bém a dos seus parasitas) geraria uma distribuicéo
mai s uniforme dos parasitas na popul acao hospedei -
ra, diminuindo dessaformao nivel de agregacdo dos
parasitas nessa populacdo hospedeira.

A digtribuicdo de parasitas nos hospedeiros em
determinado ponto no tempo sera resultante de dois
grupos de forcas opostas, um agindo para aumentar e
outro paradiminuir o grau de dispersdo dos parasitas.
Na Tabela 1 encontram-se representados fatores que
geram distribuicdo uniforme e agregada dos parasitas
nos hospedeiros, segundo Anderson e Gordon® (1982).

Agregacdo dos Parasitas e Prevaléncia de
I nfeccéo

Dentre os varios model os de distribuicéo de con-
tagio propostos como medidas do nivel de agrega-
¢cdo de parasitas, os mais utilizados sdo a razéo
variancia/ média (s? /X) e o parémetro k dadistribui-
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Tabela 1 - Fatores que geram distribui¢do uniforme e agregada dos parasitas nos hospedeiros.
Table 1 - Factors which generate under- and over-dispersion of parasites within a host population.

Fatores que geram distribuigao
uniforme

Fatores que geram distribuigéo
agregada

(1) Mortalidade de parasitas

(2) Processos dependentes da densidade

(3) Mortalidade do hospedeiro induzida pelo parasita (taxa

de mortalidade positivamente correlacionada
com acarga parasitaria)

(1) Heterogeneidade na susceptibilidade do
hospedeiro a infecgdo

(2) Reproducéo direta do parasita dentro
do hospedeiro

(3) Heterogeneidade na habilidade dos hospedeiros
em eliminar os parasitas por resposta imunoldgica
ou outros tipos de resposta

¢&o binomial negativa. Quanto maior for arazéo s¥/X
emenor (mais proximo de zero) for o valor do expo-
ente k, maior sera o nivel de agregag@o®“.

O valor do parametro k pode ser calculado atra-
vésde variosmétodos, sendo quetrésdesses so apre-
sentados por Southwood* (1978):

X?

$-X

@ k=

sendo a variancia calculada como

& ()2 —[(& )2/ N]
N—1 ’

L=

onde x representa os valores de nimero de indivi-
duos por amostra e N representa 0 nimero total de
amostras.

N X
2 log (F) = klog (1+ ?)

0

onde N representa o ndmero total de amostrasen; o
numero de amostras ndo apresentando nenhum indi-
viduo.

9 niog, (1) e ()
@ Nea ()= ek

onde log, = logaritmo natural e A = soma de todas
as freqiiéncias de unidades amostrais contendo mais
gue x individuos.

A partir do momento que a prevaléncia deinfec-
¢&o (percentagem de hospedeirosinfectadosnaamos-
tra total de hospedeiros) aumenta, 0s parasitas pas-
sam adistribuir-se mais uniformemente entre os hos-
pedeiros e aexplorar uma crescente fracéo da popu-
lago disponivel desses hospedeiros. Destaforma, a
proporcdo de hospedeiros ndo infectados decresce.
Visto que em uma amostra, essa propor¢ao afeta di-
retamente a estimativa do nimero médio de parasi-
tas por hospedeiro, hd umaforte correlacéo positiva
entre prevaléncia de infec¢do e quanti dade média de

parasitas por hospedeiro. Assim sendo, os niveis de
agregacdo declinam com o aumento da prevaléncia
e da quantidade média de parasitas (carga parasitéa-
ria) por hospedeiro®.

Em um recente estudo tetrico de simulagéo,
Gregory e Wool house'” (1993) examinaram o com-
portamento estatistico de estimadores de parametros
de infecgdo de parasitas, em relagdo a variagdo no
tamanho amostral de hospedeiros, nivel de agregagéo
dos parasitas e carga parasitaria. Os principais
resultados obtidos por esses autores foram os
seguintes: com umadi minui¢do no tamanho amostral
considerado, valores de carga parasitariamédia, sua
variéncia associada e o nivel de agregac&o dos para-
sitas sd0 sistematicamente subestimados. Estimati-
vas de prevaléncia de infeccéo ndo dependem de as-
sociagBes com outros pardmetros como tamanho
amostral considerado, quantidade média de parasi-
tas por hospedeiro e nivel de agregacéo dos parasi-
tas. Ja a carga parasitaria média e sua variancia sao
sensiveis ao nivel de agregacdo dos parasitas nos
hospedeiros, enquanto que nenhum parametro é sen-
sivel adiferencas em carga parasitéria méedia®’.

Agregacdo dos Parasitas em Funcédo da | dade
do Hospedeiro

Muitos estudos naliteraturaem parasitologiatém
atentado para as causas e conseqiiéncias do padréo
de distribuicdo dos parasitas nos hospedeiros (vide
revisdo em Anderson e Gordon*, 1982). Porém, are-
lacdo entre adistribuic&o do nimero de parasitas por
hospedeiro e a idade do hospedeiro ndo tem sido
freqlientemente considerada.

A agregacao dos parasitas napopul acdo-hospede -
rapode aumentar com aidade dos hospedeiros se es-
tes Ultimos diferirem em suas susceptibilidades ain-
fecc@0™ e se astaxas de mortalidade do parasitadife-
rirem entre os hospedeiros®. Com o aumento daida
dedo hospedeiro, aagregacao dosparasitas pode che-
gar aum pico de nimero de parasitas por hospedeiro
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em hospedeiros adultos jovens, pelo aumento na sus-
ceptibilidade do hospedeiro e/ou diminuicdo namor-
talidade do parasita, sendo que o nivel de agregacéo
dosparasitasvoltaacair em hospedeirosdefaixaetaria
mais elevada. Isto provavelmente ocorre em funcéo
da mortalidade do hospedeiro dependente da densi-
dade de parasitas e da reducéo na sobrevivénciae fe-
cundidade dos parasitas nos hospedeiros restabel eci-
dos de infeccdo parasitaria®®’#2,

Entre os varios exemplos de queda no nivel de
agregacao de parasitas com a idade do hospedeiro
podem ser citadasainfeccdo datrutaartica Salvelinus
alpinus pelo cestédeo Diphyllobothrium ditremun®
e infecgdes em humanos por Necator americanus,
Trichuristrichiura e Ascarislumbricoides®. Por ou-
tro lado, Quinnell e col.®” (1995) também observa-
ram altos niveisde agregacéo de Schistosoma haema-
tobium em humanos de faixa etéria elevada, resulta-
do de agregacdo ndo freqlientemente encontrado na
literatura parasitol 6gica.

Os padrdes de variacdo da agregacdo dos parasi-
tas com 0 aumento daidade do hospedeiro, observa-
dos por Anderson e Gordon* (1982), Pacala e
Dobson® (1988) e Quinnell e col.?” (1995), sugerem
que esses resultados podem ser interpretados como
possiveis indicadores da acdo de processos depen-
dentes da densidade, tais como mortalidade do hos-
pedeiro induzida pelo parasita ou imunidade adqui-
rida no hospedeiro.

Outros fatores podem também produzir variacdo
no nivel de agregacao dos parasitasem funcéo daida-
de do hospedeiro, entre os quais podem ser citados a
variagdo temporal na taxa média de infeccdo, a ex-
pectativa de vida do parasita e a predisposicdo de in-
feccao®, oserros de amostragem'”=? e a agregacéo do
hospedeiro durante sua exposi¢céo ao parasita, depen-
dente do comportamento e daidade do hospedeiro®.

Diversidade de Espécies em Comunidades de
Parasitas

A estrutura de comuni dades em associacfes hos-
pedeiro-parasita é determinada por uma variedade
de fatores tais como idade e estrutura genética da
populacdo de hospedeiros, habitos de alimentacdo e
habitat utilizado pelo hospedeiro, bem como por
interacBes entre as espécies de parasitas'®. A persis-
téncia dessas comunidades depende darelacdo entre
ataxa de crescimento da populacdo de hospedeiros
e apatogenicidade dos parasitas, e para que essa per-
sisténcia ocorra é necessario que a taxa de cresci-
mento segja suficientemente alta para compensar a
patogenicidade!.

O padrdo agregado de distribuicdo usualmente
encontrado entre diferentes espécies de parasitas con-
tribui paraaestabilidade dacomunidade, minimizando
a freqiiéncia de interactes interespecificas entre os
parasitas, permitindo assim que mecanismos de regu-
lacdo intraespecifica predominem?®. Dessa forma,
interacOes competitivas entre diferentes espécies de
parasitas influenciardo apenas pequenas proporcdes
de cada popul agdo de parasitas presente em hospedei -
ros infectados concomitantemente’>2°,

A diversidade de espécies em comunidades de
parasitas é resultado, entre outros fatores, de inte-
races entre ahistdria evol utiva e aecol ogia dos hos-
pedeiros®. A filogenia do hospedeiro pode ser mais
importante do que a sua ecol ogia como determinante
dariqueza de espécies em umacomunidade de para-
sitas®. Emoutraspalavras, ariquezade espécies pode
depender mais de quais parasitas apresentaram uma
coevolucdo com as linhagens do hospedeiro. Certos
caracteres do hospedeiro, herdados dos ancestrais, e
por suavez dependentes da associacdo destes ances-
trais com os parasitas como, por exemplo, a resis-
ténciaimune determi nada geneticamente, podemin-
fluenciar diretamente a estrutura de comunidade de
parasitas®.

A diversidade potencial de parasitaspodetambém
estar associada adiversidade de hospedeirosinterme-
diarios e definitivos. Além disso, o tamanho do hos
pedeiro é o fator maisfreglientemente correl acionado
com arigqueza de espécies da comunidade de parasi-
tas. Hospedeiros maiores podem consumir maiores
guantidades de alimento em comparacéo a hospedei-
rosde pequeno tamanho, e assim ficar expostosauma
maior amplitude de estégios infectantes de parasitas.
Esses hospedeiros maiores podem também oferecer
mai's espaco para 0s parasitas, e assm abrigar mais
espécies, e oferecer maior variedade de nichos para
ocupacdo pelos parasitas e permitir assim a ocorrén-
ciasimulténea de mais espécies de parasitas®™.

As infracomunidades de parasitas, que represen-
tam os agrupamentos de parasitas encontradosem um
hospedeiroindividua, podem constituir-se gpenasem
subgrupos da lista completa de espécies de parasitas
encontradas na populacéo total de hospedeiros®. A
ocorrénciasimultanea de todas as espécies de parasi-
tas em um mesmo individuo-hospedeiro é chamada
deriquezapotencial maxi made espéci esdainfracomu-
nidade®. Essa riqueza de espécies pode variar entre
hospedeiros dependendo da prevaléncia e da possibi-
lidade de ocorréncia simulténea de diferentes espé-
cies de parasitas. Visto que a probabilidade de ocor-
réncia simulténea de todas as espécies disponiveis de
parasitas em um individuo-hospedeiro pode ser con-
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siderada produto de suas respectivas prevaéncias®,
tem-se que a probabilidade desta ocorréncia simulta-
nea em qual quer infracomunidade de parasitas € me-
nor quanto maior for ariqueza de espécies napopul a-
¢do total de hospedeiros.

Competicdo entre Parasitas e Controle Biolégico

Apesar de estudos baseados em dados de campo
considerarem que em muitos parasitas a especifici-
dade hospedeira ou de nicho minimizam as intera-
¢Oes interespecificas entre os parasitas, outros estu-
dos, principal mente em condicdes experimentai s, tém
considerado a competicdo como um regulador po-
tencial de densidades populacionais de parasitas
(Rohde®, 1979; Brooks®, 1980).

Muitos autores dividem a competicdo interes-
pecifica entre parasitas em dois tipos. por explora-
¢do e por interferéncia (Dobsont4, 1985). O primeiro
caso refere-se aumainteragdo passivaentre os para-
sitas, associada a utilizacdo de um recurso limitante
por duas ou mais espécies, em que os individuos de
cada espécie procuram independentemente assimi-
lar a maior quantidade de recursos no menor inter-
valo de tempo possivel 32428, Além disso, nesse tipo
de competicdo, duas espécies de parasitas somente
podem persistir se pelo menos uma delas, e prefe-
rencial mente ambas, apresentarem distribuicéo agre-
gada no hospedeiro, o que ira reduzir o nimero de
ocorréncias simulténeas das duas espécies dentro do
mesmo individuo hospedeiro, ao mesmo tempo que
concentraa regulacdo de cada espécie pelacompeti-
¢a0 intraespecifica pelos recursos, ao invés da com-
peticao interespecifical*?s,

Ja no caso de competicdo por interferéncia, a
interacdo entre os parasitas passa aincluir mecanis-
mos quimicos e comportamentais que ativam um
conflito direto entre os membros das espécies com-
petidoras, mecanismos estes que somente evoluem
se houver uma prévia competicao por exploragao®®4,

Esse tipo de competicado € considerado assimétrico,
geralmente com uma espécie de parasita assumindo
dominéncia e excluindo ou diminuindo o tamanho
populacional de outra de regides onde seus nichos
sobrepdem-se. Além disso, quando adistribuicdo de
parasitas € mediada pelo sistema imune do hospe-
deiro, a ordem cronolégica de infeccdo pode ser
crucial nadeterminacdo do competidor dominante?*.
Na Tabela 2 encontram-se representadas as diferen-
tes intensidades de interacdo entre os parasitas nos
dois tipos de competi¢cdo, segundo Dobson4(1985).

Alguns autores tém sugerido a utilizacdo de para-
sitas que competem ou interagem antagoni sticamente
com patégenos de importancia médico-econdmica,
como agentes potenciais de controle destes Ultimos
(Dobson*, 1985). Assim sendo, aintroducéo de uma
segunda espécie de parasita em uma populacdo de
hospedeiros ja infectados por outra espécie, poderia
reduzir o parasitismo aniveisinferioresaos endémicos
em infeccdes pela espécie origina. Umadas primei-
rastentativas destaaplicacdo foi o controledetremat6-
deos em moluscos®, embora algumas tentativas da
aplicacdo desta técnica no campo ndo conseguiram
totd éxito®¥. Isto por que a€ficaciadestatécnicacomo
um mecanismo de controle ndo depende apenas da
interacdo entre as duas espéci esde parasitas, mastam-
bém do impacto patol dgico destas espécies na popu-
lac&o de hospedeiros.

Dentro deste contexto, Dobson** (1985) observou
gue, teoricamente, o grau maximo de controle é pro-
duzido pela combinacdo de patogenicidade relativa-
mente alta com baixos niveis de agregacao do parasi-
taintroduzido, sendo que este deve também infectar
umadta proporcéo da populacdo de hospedeiros. As-
sim sendo, a eficacia de parasitas competidores em
programas de controle vai depender maisdainteracdo
entre o nivel de agregacao dos parasitas e sua patogenia
para o hospedeiro, do que de sua habilidade em
interagir de maneira antagonisticacom o parasitaque
se pretende control ar'416,

Tabela 2 - Diferentes intensidades de interagcdo entre os parasitas em situa¢@es de competi¢ao por exploragéo e por interferéncia.
Table 2 - Different intensities of interaction between parasite species in exploitation and interference competition.

Competicao por exploragédo

Competigédo por interferéncia

(1) Interagao sem efeito para a outra espécie

(2) Interagéo antagonistica na competicdo por recursos

(1) Deslocamento de local de preferéncia do parasita
no hospedeiro

(2) Reducéo na sobrevivéncia ou na taxa de
estabelecimento do parasita no hospedeiro

(3) Exclusédo de parasitas em hospedeiros infectados
por outras espécies de parasitas

(4) Competicédo direta (antibiose)
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Processos Bioldgicos de Estabilizacdo e
de I nstabilidade sobre 0 Comportamento
Dindmico de I nter acbes Hospedeir o-Par asita

Considerando-se que parasitas podem causar a
reducdo no potencial reprodutivo e até a morte dos
hospedeiros (representativa do nivel letal de parasi-
tas)™, e que a taxa desta reducdo e/ou mortalidade
esta relacionada a quantidade média de parasitas por
hospedeiro, tem-se que os parasitas podem em cer-
tas circunstancias desempenhar um importante pa-
pel naregulacéo ou controle populaciona da popu-
|a§a) hospeda ra10,11,15,16,22,30.

Dentro deste contexto, Anderson e May® (1978)
investigaram teoricamente ainfluéncia sobre o com-
portamento dindmico de popul acdes de hospedeiros
e parasitas, de fatores como a distribuicéo de parasi-
tas entre hospedeiros, a mortalidade de hospedeiros
induzida pel os parasitas e a mortalidade no parasita
dependente de sua densidade no hospedeiro. Esses
autores distinguiram trés categorias de processos po-
pulacionais que influenciam na regulacédo da popu-
|lac&@o-hospedeira pelo parasita, e conseqlientemente
tém efeito estabilizador sobre 0 comportamento di-
namico da interacdo hospedeiro-parasita. Esta
regulacéo pode entdo ser influenciada:

(1) Pelardlacdofunciona entreataxademortalidade do
hospedeiro induzida pelo parasita e a quantidade de
parasitas por individuo-hospedeiro, relacdo esta que
anadlisaamaneirapelaqual amortalidade do hospe-
deiro depende da densidade de parasitas que este
hospedeiro aberga. Neste caso, quanto maior for o
nivel de infeccdo por parasitas, maior seraataxade
mortalidade do hospedeiro. Entre outros exemplos,
neste sentido, podem ser citadas: ainfeccdo do per-
cevejo aquatico Hydrometra myrae pelo acaro
Hydraphantestenuabilis®, ainfeccdo deovelhas por
Fasciola hepatica® e a infeccdo do mosquito Aedes
trivittatus pelo nematédeo Dirdfilariaimmitis’.

(2) Peladistribuicdo agregada dos parasitas na popu-
lac&o-hospedeirae suarelacéo com ataxade mor-
talidade do hospedeiroinduzidapel o parasita, pre-
venindo a extingéo da popul aco-hospedeira.

(3) Pelas limitagbes no crescimento popul acional do
parasita, causadas por competicdo intraespecifica
entre os parasitas ou reacéo imunol égica do hos-
pedeiro. Limitagdes no crescimento populacio-
nal do parasita dependentes de sua densidade no
hospedeiro foram observadas em Hymenol episdi-
minuta infectando ratos'®, no nematddeo intesti-
nal Ostertagia ostertagi infectando bezerros® e
em Ascaris spp infectando humanos!'2.

Por outro lado, May e Anderson® (1978) pro-
puseram trés categorias de processos biol bgicos
gue podem causar variacdes significativastanto na
populacéo de hospedeiros como de parasitas, e des-
sa forma ter influéncia de instabilidade sobre o
comportamento dinamico de interagdes hospedei -
ro-parasita. Os processos de instabilidade sao
listados a seguir:

(1) A reducao na reproducdo do hospedeiro
induzida pelo parasita vai influenciar signifi-
cativamente o tamanho da popul acdo-hospedei -
ranageracéo subsequente, podendo dessafor-
maalterar arelacdo de niUmero de parasitas por
hospedeiro. Foi observada reducdo na fecun-
didade dos moluscos Biomphalaria truncatus
e Bulinus nasutus productus, pelainfeccéo pe-
los estégioslarvais do trematédeo Schistosoma
haematobium, o mesmo ocorrendo com o
molusco Biomphalaria pfeifferi infectado por
Schistosoma mansoni®#, e com ratos de |abo-
ratério infectados com estégios larvais do
nematédeo Trichinella spiralis®.

(2) Caso os parasitas reproduzam-se dentro do hos-
pedeiro, como € 0 caso de protozodrios, isto vai
aumentar diretamente a popul acdo de parasitas,
0 que pode levar aextincéo da populacéo de hos-
pedeiros e, conseglientemente, também dos pa-
rasitas. O fato de muitas associacdes naturais
hospedeiro-parasita persistirem a despeito dos
parasitas apresentarem altas taxas de reprodu-
¢30, sugere que outros parametros de interacéo
devem ter apresentado coevolucdo de tal modo
a manter a existéncia continuada de ambas as
populacdes. Por exemplo, a distribuicdo agre-
gadados parasitas nos hospedeiros e a evolucéo
de umarespostaimune eficiente pel o hospedei -
ro tendem a prevenir a extingdo da populacdo
hospedeira, assegurando dessa formaa sobrevi-
véncia do parasita

(3) Se houver retardo no tempo entre areproducado e
transmissao dos parasitas, quanto maior for oin-
terval o de tempo para o desenvolvimento etrans-
missdo dos estagiosinfectantes, maior serdapos-
sibilidade tanto de hospedeiros como de parasi-
tas apresentarem flutuages populacionais, exi-
bindo normalmente ciclos-limite estaveis. Por
exempl o, no caso especifico do nematddeo bovi-
no Dictyocaulus viviparous, 0 tempo para os es-
tagios larvais atingirem o estado infectante é de-
pendente da temperatura®.
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CONCLUSOES A ndo-consideracdo da distribuicdo agregada de

O padréo de distribuicdo agregada de parasitas
na popul acdo-hospedeiraja esta bem estabel ecido na
literatura em parasitol ogia. Apesar disso, alguns as-
pectos relacionados a este padrao de distribuicéo,
bem como suas causas e conseqiiéncias para a inte-
racao hospedeiro-parasita, nem sempre sao conside-
rados em estudos de infec¢des de hospedeirosinver-
tebrados e vertebrados por parasitas.

Uma das principais consequiéncias da agregacéo
de parasitas na populacdo hospedeira é que a re-
gulacdo dependente dadensidade, daabundanciatan-
to de parasitas como de hospedeiros, sera mais evi-
dente nos hospedeiros com maior carga parasitaria.
Além disso, é importante que se considere em estu-
dos parasitol 6gicos a relacdo entre agregacéo de pa-
rasitas e prevaléncia de infeccéo, e também avaria-
¢d0 no nivel de agregacdo dos parasitas em funcéo
daidade do hospedeiro.

REFERENCIAS BIBLIOGRAFICAS

1. ANDERSON, R.M. Perasite dispersion patterns: generative
mechanisms and dynamic consequences. In: Meerovitch, E.
Aspects of parasitology. Montreal, McGill University Press,
1982.

2. ANDERSON, R.M. & MICHEL, J.F. Density dependent
survival in populations of Ostertagia ostertagi. Int. J.
Parasitol., 7: 321-9, 1977.

3. ANDERSON, R. M. & MAY, R. M. Regulation and stability
of host-parasite population interactions. |. Regulatory
processes. J. Anim. Ecol., 47: 219-47, 1978.

4. ANDERSON, R. M. & GORDON, D. M. Processes
influencing the distribution of parasite numbers within host
popul ations with special emphasis on parasite-induced host
mortalities. Parasitology, 85: 373-98, 1982.

5. BORAY, J.C. Experimental fascioliasisin Australia. Adv.
Parasital., 7: 95-210, 1969.

6. BROOKS, D.R. Allopatric speciation and non-interactive
parasite community structure. Syst., Zoal., 29: 192-203, 1980.

7. CHRISTENSEN, B.M. Dirdfilariaimmitis: effect on the
longevity of Aedestrivittatus. Exp. Parasital., 44: 116-23, 1978.

8. CHU, K.Y. et al. Host-parasite relationship of Bulinus
truncatus and Schistosoma haematobiumin Iran. 2. Effect of
exposure dosage of miracidia on the biology of the snail host
and the development of the parasites. Bull. Wd Health
Organ., 34: 121-30, 1966.

9. COMBES, C. Trematodes: antagonism between species and
sterilizing effects on snailsin biological control.
Parasitology, 84: 151-75, 1982.

parasitas pode ainda dificultar o estudo de infraco-
munidades e de diversidade de espécies de parasitas,
além da possibilidade de subestimar a carga parasi-
taria média da popul acdo-hospedeira, desde que os
individuos hospedeiros mais infectados ndo sgjam
amostrados. A agregacdo de parasitas tem também
implicacdes sobre o resultado de competicdo entre
parasitas e sobre 0 comportamento dinamico da
interacdo hospedeiro-parasita.

AGRADECIMENTOS

Ao Sérgio F. dos Reise SelmaGiorgio (Departa-
mento de Parasitologia, IB, Universidade Estadual
de Campinas) e ao Wesley A. Conde Godoy (Depar-
tamento de Parasitologia, | B, Universidade Estadual
Paulista, Campus de Botucatu) pela cuidadosa leitu-
ra e sugestées ao manuscrito.

10. CROFTON, H.D. A quantitative approach to parasitism.
Parasitology, 62: 179-94, 1971.

11. CROFTON, H. D. A model of host-parasite relationships.
Parasitology, 63: 343-64, 1971.

12. CROLL, N.A. et a. The population biology and control of
Ascaris lumbricoidesin arural community in Iran. Trans. R.
Soc. Trop. Med. Hyg., 76: 187-97, 1982.

13. DE JONG, G. A model of competition for food. I. Fre-
quency-dependent viabilities. Am. Natur., 110: 1013-27,
1976.

14. DOBSON, A. P. The population dynamics of competition
between parasites. Parasitology, 91: 317-47, 1985.

15. DOBSON, A.P. & KEYMER, A.E. Population dynamics
and community structure of parasite helminths. In:
Shorrocks, B. & Swingland, |.A. Living in a patchy
environment. Oxford, Oxford University Press, 1990. p.
107-25.

16. DOBSON, A.P. & ROBERTS, M. The population dynamics
of parasitic helminth communities. Parasitology, 109: S97-
$108, 1994.

17. GREGORY, R. D. & WOOLHOUSE, M. E. J Quantifica-
tion of parasite aggregation: asimulation study. Acta
Tropica, 54: 131-9, 1993.

18. HALVORSEN, O. & ANDERSEN, K. The ecological
interaction between arctic charr, Salvelinus alpinus (L.), and
the plerocercoid stage of Diphyllobothrium ditremum. J.
Fish Biol., 25: 305-16, 1984.



530 Rev. Saude Publica, 31 (5), 1997 ImplicagGes da agregacéo espacial de parasitas
Von Zuben, C.J.
19. HESSELBERG, C.A. & ANDREASSEN, G. Some dynamic causes and maximum likelihood estimation.

20.

21.

22.

23.

24.

25.

26.

27.

28.

29.

30.

31

32.

influences of population density on Hymenolepis diminutain
rats. Parasitology, 71: 517-23, 1975.

HOLMES, J.C. Site selection by parasitic helminths:
interspecific interactions, site segregation, and their
importance to the development of helminth communities.
Can. J. Zool., 51: 333-47, 1973.

IVES, A.R. & MAY, R. M. Competition within and between
species in a patchy environment: relations between
microscopic and macroscopic models. J. Theor. Bial., 115:
65-92, 1985.

JAENIKE, J. Population-level consequences of parasite
aggregation. Oikos, 76: 155-60, 1996.

JANOVY JRr., J. et a. Species density distributions as null
models for ecologically significant interactions of parasite
species in an assemblage. Ecol. Model., 77: 189-96, 1995.

KENNEDY, M.W. Immunologically mediated non-specific
interactions between intestinal phases of Trichinella spiralis
and Nippostrongylus brasiliensis in the mouse.
Parasitology, 80: 61-72, 1980.

LANCIANI, C.A. Parasiteinduced aterationsin host
reproduction and survival. Ecology, 56: 689-95, 1975.

LIE, K.J. et a. Implications for trematode control of
interspecific larval antagonism within snail hosts. Trans. R.
Soc. Trop. Med. Hyg., 62: 299-319, 1968.

LIM, H.K. & HEYNEMAN, D. Intramolluscan inter-
trematode antagonism: areview of factorsinfluencing the
host-parasite system and its possible role in biological
control. Adv. Parasitol., 10: 191-268, 1972.

LOMNICKI, A. Population ecology of individuals.
Princeton, Princeton University Press, 1988.

MASSAD, E. Modelos matemédticos. In: Forattini, O. P
Ecologia, epidemiologia e sociedade. Séo Paulo, Ed. Artes
Médicas, 1992. p. 423-53.

MAY, R. M. Dynamical aspects of host-parasite associa-
tions: Crofton’smodel revisited. Parasitology, 75: 259-76,
1977.

MAY, R. M. & ANDERSON, R. M. Regulation and stability
of host-parasite population interactions. 1. Destabilizing
processes. J. Anim. Ecol., 47: 249-67, 1978.

PACALA, S.W. & DOBSON, A. P. The relation between
the number of parasites’host and host age: population

33.

35.

36.

37.

38.

39.

41.

42.

Parasitology, 96: 197-210, 1988.

PIELOU, E. C. Mathematical ecology. New-York, Wiley-
Interscience Publ., 1977.

. POULIN, R. The disparity between observed and uniform

digtributions: anew look at parasite aggregation. Int. J.
Parasitol., 23: 937-44, 1993.

POULIN, R. Phylogeny, ecology, and the richness of parasite
communities in vertebrates. Ecol. Monog., 65: 283-302, 1995.

POULIN, R. Richness, nestedness, and randomness in
parasite infracommunity structure. Oecologia, 105: 545-51,
1996.

QUINNELL, R. Jet a. Changes in parasite aggregation with
age: adiscreteinfection model. Parasitology, 111: 635-44,
1995.

ROHDE, K. A critical evaluation of intrinsic and extrinsic
factors responsible for niche restriction in parasites. Am.
Natur., 114: 648-71, 1979.

ROSE, JH. The bionomics of the free-living larvae of
Dictyocaulusviviparous. J. Compar ative Pathol. Therap.,
66: 228-40, 1956.

. ROUGHGARDEN, J. Theory of population genetics and

evolutionary ecology: an introduction. New York,
Macmillan, 1979.

SCHOENER, T.W. Field experiments on interspecific
competition. Am. Natur., 122: 240-85, 1983.

SCOTT, M. E. Tempora changes in aggregeation: a
laboratory study. Parasitology, 94: 583-95, 1987.

. SOUTHWOOD, T.R.E. Ecological methods, with particular

reference to the study of insect populations. London,
Chapman & Hall, 1978.

. STURROCK, B.M. The influence of infection with

Schistosoma mansoni on the growth rate and reproduction of
Biomphalaria pfeifferi. Ann. Trop. Med. & Parasitol., 60:
187-97, 1966.

45. WEATHERLY, N. Effectson litter size and litter surviva in

Swiss miceinfected with Trichinella spiralis during
gedtation. J. Parasitol., 57: 298-301, 1971.

46. WOOLHOUSE, M.E.J. et a. On the interpretation of

intensity of infection data for Schistosoma haematobium.
Trans. R. Soc. Trop. Med. Hyg., 88: 520-6, 1994.



