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Introduccion general

Los helmintos forman parte de la gran diversidad de parasitos que se asocian e
infectan a diferentes grupos de organismos sobre la tierra, si bien muchas especies de
helmintos necesitan de una transmision a través de un hospedero intermediario para
completar su ciclo. Y tampoco cuentan con la capacidad expansion e infeccién de otros
agentes (i.e. virus, bacterias). Estos parésitos son una parte integral y funcional de los
ecosistemas debido a las relaciones que tienen con sus hospederos y tiene impacto en la salud

humana y animal.

Sabemos que los parasitos no se distribuyen al azar en sus hospederos y solo pueden
existir en lugares donde cuenten con un hospedero potencial, sin embargo, los factores
involucrados en la variacion de su distribucion geografica y en diferentes hospederos, no
estan del todo entendidos. Recientemente, se han utilizado enfoques macroecoldgicos para
estudiar los patrones a gran escala de la diversidad de parasitos y cdmo estos podrian verse

afectados en medio de los presentes cambios globales.

Por otro lado, se ha buscado estudiar y describir las asociaciones que tienen con sus
hospederos, usando aproximaciones matematicas como la teoria de redes y el aprendizaje
supervisado, con la finalidad de analizar la importancia de ambos actores en los sistemas

formados, asi como predecir o probar computacionalmente nuevas interacciones entre ellos.

Bajo este contexto, el presente trabajo consta de dos capitulos: en el primero se
empleard un enfoque macroecoldgico usando diferentes dimensiones de la diversidad para
describir patrones de distribucion de los helmintos asociados a mamiferos silvestres,
domeésticos y al humano en México. En el segundo capitulo se analizaran las interacciones
entre los helmintos y mamiferos usando la teoria de redes y un enfoque de aprendizaje
supervisado que se basa en caracteristicas de los hospederos y parasitos para generar una
probabilidad de interacciones no registradas entre ellos.



Capitulo |

Patrones de distribucion de la riqueza de helmintos asociados al
humano, mamiferos silvestres y domésticos de Mexico.

Resumen

Los parésitos tienen una gran diversidad de historias de vida y diferentes requerimientos
metabolicos, lo que puede resultar en distintos patrones de distribucion, a los que se observan
en especies de vida libre. Sin embargo, enfoques macro ecoldgicos han detectado que, en
algunos casos, los helmintos asociados a mamiferos responden a patrones similares a aquellos
observados en especies no parasitas. El presente estudio analiza los patrones de riqueza y
distribucion de helmintos asociados a mamiferos silvestres y domésticos, incluyendo al
humano en México. Usando 1938 registros, se analizaron tres diferentes patrones de
distribucion: gradiente latitudinal, masa corporal y rango de dieta de los hospederos. A través
de las medidas de: riqueza, distincion taxondémica de los parasitos, diversidad filogénetica y
el agrupamiento filogenético de los hospederos. Fue posible detectar correlaciones negativas
entre la latitud, la riqueza de hospederos, de parasitos y la diversidad filogenética de
hospederos (R=-0.52, p=0.00, -0.60, p=0.00, R=-0.67, p=0.00). También, se encontré una
correlacion positiva entre la masa corporal y la riqueza de helmintos (R=0.44, p=0.01). Los
hospederos omnivoros presentaron una mayor distincion taxondémica, mientras que los
insectivoros una mayor varianza de esta medida. Los resultados resaltan la importancia de
incorporar diferentes dimensiones de la diversidad para entender y describir la composicion
y distribucién de las asociaciones parasito-hospedero.



Introduccion

El parasitismo es una de las formas de vida mas comunes en la tierra. Se sabe que
los parasitos no se distribuyen de manera homogénea en sus hospederos, en el espacio 0 en
el tiempo. Esto puede deberse al sobrelapamiento de condiciones ambientales, caracteristicas
bioldgicas y las relaciones filogenéticas entre los hospederos (Longdon et al., 2011; Wells et
al., 2018). Enfoques macroecoldgicos, los cuales intentan explicar como los patrones de la
diversidad de especies, se originan debido a procesos ecoldgicos, evolutivos, historicos y
geograficos (Poulin et al., 2004) han revelado que en algunos casos, la distribucion de
parasitos como los helmintos siguen patrones similares a aquellos de las especies silvestres (

Quiroz-Martinez & Salgado-Maldonado 2013; Morand 2015).

Los helmintos son organismos parasitos de vertebrados, invertebrados y plantas
muy abundantes en la naturaleza. Tienen roles ecologicos y evolutivos clave a través de los
costos que imponen a los hospederos con los que interactdan (i.e. control de poblaciones
silvestres, regulacion de parésitos que afectan la supervivencia del huésped) e impactan la
salud humana, animal y vegetal (Hotez et al., 2008; Walker & Morgan 2014). En el caso de
las asociaciones mamifero-helminto, se ha descrito que el rango geografico de los mamiferos
estd relacionado positivamente con la riqueza de parésitos, mientras que el gradiente
latitudinal, el tamafio corporal, el comportamiento y la densidad de hospederos, parecen tener
resultados contradictorios, es decir, parecen haber relaciones positivas solo entre algunos

grupos de parasitos y hospederos (Morand, 2015).



El patron en el que la riqueza de especies aumenta conforme la latitud disminuye,
es decir, el gradiente latitudinal de diversidad, estda muy documentado en diferentes
organismos Vivos, aunque existen excepciones, entre ellas estan algunos de los grupos de
parasitos (i.e. &fidos de plantas, acantocéfalos en peces, treméatodos en caracoles) (Kennedy,
2006; Torchin et al., 2015). Se han propuesto varias hipotesis para explicarlo, en ellas
multiples factores como la estabilidad del clima o el area geografica podrian estar actuando
como mecanismos para generar este gradiente (Preisser, 2019). La masa corporal y dieta de
los hospederos también parece influir en la riqueza de helmintos. Una mayor masa corporal
significa un “parche” de mayor tamano al que diferentes parasitos se pueden asociar, un
mayor consumo de recursos y por lo tanto una mayor probabilidad de exposicion a estos
parasitos. Por otro lado, el consumo de recursos diferentes en la dieta del hospedero influye
también en la probabilidad de exposicion a una mayor riqueza de helmintos. Sin embargo,
varios autores han encontrado resultados que confirman o fallan en detectar una relacion

entre ambos factores (Vitone et al., 2004; Morand, 2015; Dallas et al., 2018).

Esta variedad de resultados pueden deberse a que los helmintos exhiben historias
de vida y requerimientos metabdlicos diferentes, ademas, estan sujetos a restricciones
ambientales y de disponibilidad de hospederos tanto definitivos como intermediarios, lo que
se puede traducir en patrones distintos a los de organismos no parasitos (Dallas et al., 2018).
Por otro lado, muchos de estos estudios usan la riqueza de especies como medida, esta
considera a las especies igualmente diferentes, lo que no permite incorporar datos acerca de
su identidad ecoldgica o evolutiva y tampoco permite entender de manera amplia como se
estructuran estos ensamblajes de especies. Actualmente se estan usando con mayor

frecuencia medidas como la diversidad filogenética, funcional o la distincion taxonémica, lo



que podria ofrecernos informacion acerca de procesos o0 patrones que hemos pasado por alto

(Poulin 2004, Poulin & Mouillot, 2004).

México cuenta con 564 especies de mamiferos (Gomez-Ortiz et al., 2017), de estas,
en menos del 25% de ellas se han identificado helmintos (Garcia-Prieto et al., 2012), esto
refleja la falta de conocimiento de la riqueza de helmintos en los diferentes grupos de
mamiferos. Aunado a esto, el contacto cercano entre especies silvestres, especies domeésticas
y el humano generando por el cambio de uso de tierra, el movimiento de hospederos para
actividades ganaderas o por la introduccion de especies no nativas proveen oportunidades
para que parasitos como los helmintos se asocien e interaccionen con nuevos hospederos. Lo
que podria afectar los patrones y procesos biolégicos de las asociaciones entre estos

organismos ( Kennedy, 2006; Wells et al., 2018; Fernandez, 2019)

Por lo que, la descripcion y comprension de los factores involucrados en la
generacion de estos patrones y gradientes se vuelve de suma importancia para explicar como
se distribuye la diversidad de los parésitos, su respuesta a los cambios en el ecosistema y
toma importancia en el area de salud publica y animal, ya que nos permite determinar la
posible distribucion de posibles enfermedades zoondticas o emergentes, ademas de permitir

la deteccidn de hospederos susceptibles.

Objetivo
Describir los patrones de distribucion de la riqueza y diversidad de helmintos asociados a

mamiferos silvestres, domésticos y al humano de México, a través de diferentes gradientes.



Hipodtesis
e Lariqueza y diversidad de helmintos asociados a animales silvestres seguiran el patron
latitudinal reverso que tienen los mamiferos; mientras que los asociados a animales
domeésticos y a animales domésticos-silvestres no seguiran este patron.
e EXxistira una relacion positiva entre la riqueza y diversidad de los helmintos y la masa
corporal de hospedero.
e Habra una diferencia en la riqueza y diversidad de helmintos asociados a los hospederos

con diferentes gremios tréficos

Material y método

1. Construccion de la base datos

La base de datos utilizada en este estudio, se construyé a partir del listado taxonémico de
especies de helmintos identificados en mamiferos silvestres de México publicado por Garcia-
Prieto et al. (2012) el cual se actualizo6 con registros obtenidos de una busqueda bibliogréafica
en I1SI Web of Science, CAB Abstracts y Biological Abstracts, hasta el 2017. Esta base de
datos fue complementada con registros de helmintos en animales domésticos y en humanos
obtenidos partir de una revision bibliografica (Quiroz Romero, 1987; Lamothe-Argumedo &
Garcia-Prieto, 1988) y recursos electrénicos generados por el Departamento de Parasitologia
de la Facultad de Medicina Veterinaria y Zootecnia y de la UNAM (Alcala et al., 2008;
https://datosabiertos.unam .mx/). Ademas, se realizé una busqueda en I1SI Web of Science
(https://apps.webofknowledge.com) usando las palabras clave “dog”, “cat”, “cattle”, “goat”,

b

“sheep”, “rabbit”, “horse” and “donkey” combinadas con las palabras “helminth” y

“Mexico”. Cada registro representé la deteccidn de un parésito en una especie de mamifero.



Para cada registro se recopil6 la informacién del hospedero (Especie, Familia), del parasito
(Especies, Familia, Clase, Orden, Phyla, Localizacion en el cuerpo del hospedero, Estadio de
desarrollo del parasito), geografica (Estado, Localidad, Coordenadas) y la referencia

bibliogréfica.

A cada parasito se le asigno6 una categoria: asociado a fauna silvestre (S), asociado
a animales domesticos (D) y asociado a ambos (D-S), con base en los diferentes hospederos
en los que el helminto ha sido registrado en la literatura. EI hombre fue considerado dentro
de la categoria de animales domeésticos, debido a su contacto cercano con los hospederos de
esta categoria. Las especies domésticas fueron: vaca (Bos taurus), perro (Canis familiaris),
cabra (Capra hircus), burro (Equus asinus), caballo (Equus caballus), gato (Felis catus),
humano (Homo sapiens), ratén (Mus musculus), conejo (Oryctolagus cuniculus), oveja (Ovis
aries), rata café (Rattus norvergicus), rata negra (Rattus rattus) y cerdo (Sus scrofa).
Siguiendo esta clasificacion, se analizaron los patrones de distribucion de los helmintos
respecto a la latitud donde fue identificada la interaccién, a la masa corporal y al rango de
dieta de los hospederos usando cuatro medidas: riqueza, diversidad filogenética,

agrupamiento filogenético y distincion taxondémica.

Los datos relacionados con la masa corporal y el rango de dieta de los hospederos
fueron obtenidos a partir de la base de datos Phylacine (Faurvy et al., 2018), que contiene
porcentajes de consumo de plantas, invertebrados y vertebrados; con base en ésta, los
hospederos se clasificaron en: herbivoros, carnivoros, insectivoros y omnivoros. Para los
diferentes analisis realizados se usaron distintas paqueterias del software R (Kembel et al.,

2010; Laliberté et al., 2014; Oksanen et al., 2016).



2. Medidas calculadas

La riqueza se refiere al nimero de especies, mientras que la diversidad filogenética
de los hospederos es la suma total de la longitud de las ramas del arbol filogenético que
contiene a los hospederos asociados a cada grupo de parasitos (Faith, 1992). Esta fue
calculada a partir de dos elementos: el primero es una matriz de presencia y ausencia, en
donde los helmintos representan las filas y los hospederos las columnas. El segundo elemento
fue un arbol filogenético de los hospederos, adaptado de la filogenia publicada por Faurby

(2018), para que solo contuviera las especies de la base de datos.

La segunda medida, el agrupamiento filogenético de los helmintos, compara la
diversidad filogenética de los diferentes grupos de hospederos asociados a los parasitos
contra un modelo nulo, para determinar si las especies de cada grupo son mas cercanas
filogenéticamente de lo que se esperaria en una distribucién de éstas al azar. De ser asi, esto
significaria que el parasito esta asociado a especies de hospederos que son filogenéticamente
cercanas, es decir, hay un agrupamiento filogenético, en el caso contrario o sobre dispersion
el parasito es capaz de asociarse a diferentes grupos de hospederos que son lejanos
filogenéticamente (Poulin et al., 2011). Esta medicion también utiliz6 el arbol filogenético
de los mamiferos y las matrices de presenciay ausencia de los hospederos. La tercera medida
es denominada distincién taxonémica (A*) y es definida como el nimero de pasos promedio
que se deben dar en un arbol filogenético o jerarquia taxondmica para alcanzar un nivel
comdn entre dos especies (Poulin & Mouillot, 2004). Estd medida fue calculada
exclusivamente para los helmintos, debido a la falta de una filogenia completa de estos

parasitos que contuviera a las especies registradas en la base de datos. Las categorias



taxondmicas que se utilizaron para otorgar este valor fueron: Especie, Género, Familia,
Orden, Clase, Phylum y Reino y fueron asignadas siguiendo la clasificacion taxondémica de
Amin (2013) para los acantocéfalos, Jones et al (2005) para los trematodos, Caira & Jensen
(2017) para los cestodos y Anderson et al. (1974-1983), Gibbons (2010) y Hodda (2011) para

los nematodos.

Sin embargo, la distincion taxonémica no captura la estructura de los grupos de
parasitos analizados, es decir es posible tener dos grupos de parasitos con valor igual de
distincion taxonomica, pero uno de estos grupos podria estar conformado por un rango
taxondémico de parasitos mas amplio. Por lo que también se calculé la varianza de la
distincion taxonomica (a+), la cual mide la heterogeneidad taxondémica entre grupos de

especies.

En algunas ocasiones, los muestreos en los que se encuentran parasitos no van
dirigidos a la busqueda de esos organismos, sino que son hallazgos fortuitos. Ademas, debido
a diversas situaciones, no todos los sitios y hospederos son muestreados con la misma
intensidad y frecuencia, lo que genera sesgos en la informacion de los registros de los
helmintos y sus interacciones. Para enfrentar este problema, usando la paqueteria iNext
(Hsieh et al., 2016) del software R, seguimos la metodologia propuesta por Cooper et al.
(2012), en la que las publicaciones asociadas a una especie de mamifero en particular fueron
utilizadas como esfuerzo de muestreo para estimar una curva de acumulacion de la riqueza
de helmintos. Finalmente se seleccionaron los hospederos que tenian un porcentaje de

cobertura de la curva mayor al 50% y una riqueza de 5 especies de helmintos, ya que de
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acuerdo con Dobson et al. (2008), se ha estimado los mamiferos alojan entre 5-8 especies de

parasitos por cada hospedero.

Resultados

La base de datos con que inicio este estudio contenia 2,398 registros, que incluian
117 especies nominales de hospederos y 343 especies nominales de helmintos (10
acantocéfalos, 85 platelmintos y 248 nematodos). Los roedores presentaron una mayor
riqueza de hospederos y parasitos, seguidos por los carnivoros y los quirépteros (Cuadro 1).
El nimero promedio de helmintos por hospedero mamifero fue de 2.93, con un méaximo
reportado de 40 especies de helmintos en Equus caballus. Los nematodos y platelmintos tiene
los valores mas altos de diversidad filogenética de hospederos: 2826.32 (104 especies de
mamiferos) y 2094.73 (62 especies de mamiferos) respectivamente, seguidos por los
acantocéfalos con 814.32 (12 especies de mamiferos). La estructura filogenética de los
hospederos de los phyla Nematoda (z= -1.10, p=0.14) y Platyhelminthes (z=-1.03, p=0.13)
tiende al agrupamiento filogenético, mientras que Acanthocephala tiende a la sobredispersion
(z=0.25 p=0.60). La distincion taxonémica de los nematodos (79.58) y platelmintos (76.76)
es menor que la distincion taxondémica y varianza de la misma en los acantocéfalos (83.02)

(570.07).

32 especies de helmintos estan asociadas a animales domésticos (D), 165 animales
silvestres (S) y 148 estan asociados a ambos (D-S). Los helmintos asociados (S) tienen una
mayor diversidad filogenética de hospederos (2662.96, 89 especies), que los asociados a D-
S (1914.32, 57 especies) y D (690.36, 10 especies). D-S tiende al agrupamiento filogenético

(-1.87, p=0.03), mientras que S y D a la sobredispersion (0.02, p=0.59; 0.02, p=0.49). La
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distincion taxondmica de D (82.72) es mayor que lade D-S (77.14) y S (79.88), sin embargo,

la mayor variacion de la distincion taxondmica la obtuvo D-S (443.44).

Cuadro 1. Riqueza de hospederos, parasitos y proporcion de helmintos por hospedero
asociado a cada orden de mamiferos.

Orden Hospederos Helmintos Acantocéfalos Nematodos  Platelmintos
(S)* (S)* o« o« o
Hospedero ~ Hospedero Hospedero
Carnivora 21 67 0.33 1.86 1
Cetartiodactyla 9 56 0.11 5.33 0.78
Chiroptera 26 53 0 1 0.96
Cingulata 1 7 0 7 0
Lagomorpha 5 11 0 2 0.2
Marsupialia 5 32 1 2.8 2.6
Perissodactyla 3 46 0 14 0.33
Primates 4 31 0.25 5.25 2.25
Rodentia 43 70 0.02 1.28 0.40
Total 117 373*

*La suma de los totales anotados en el texto no concuerda debido a que 2 0 mas especies de mamifero pueden alojar la
misma especie de helminto.

*S= Riqueza de especies.

De las 117 especies nominales de hospederos, 39 tenian sélo 1 registro de especie
de helminto, por lo que no fue posible estimar su curva de acumulacién. De los registros de
los hospederos restantes (78); solo 27 especies de hospederos obtuvieron una riqueza de 5
parasitos y una cobertura en su curva de acumulacion mayor del 50% (Anexo 1), lo que
correspondio a 1938 registros, 250 especies nominales de helmintos, pertenecientes a los
phyla Acanthocephala (10 especies), Nematoda (181 especies) y Platyhelminthes (59
especies). En esta base de datos, los roedores y carnivoros presentaron una mayor riqueza de
hospederos, mientras que los cetartiodactilos obtuvieron la mayor riqueza de parasitos
(Cuadro 2). El nimero promedio de helmintos por hospedero mamifero fue de 9.25 con un

maximo reportado de 40 especies de helmintos en Equus caballus. 32 helmintos estan
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asociados a animales domésticos (D), 81 a animales silvestres (S) y 138 asociados a la

combinacion de las categorias anteriores (D-S).

Los parésitos asociados a D-S (1358.02, 26 especies) y S (1006.07, 14 especies)
tienen una diversidad filogenética de hospederos mayor que la de los que solo se asocian a D
(690.36, 10 especies). Los primeros y segundos tienden al agrupamiento filogenético (-1.48,
p=0.09; -1.04, p=0.19), mientras que los terceros tienden a la sobredispersion (0.04, p=0.42;).
Los helmintos asociados a S (83.88) obtuvieron un mayor valor de distincién taxonémica
que los asociados a D (82.72) y a D-S (73.23), mientras que los helmintos asociados a D
(493.14) tienen un mayor valor de varianza de la distincion taxonémica que los asociados a

D-S (485.89) y a S (429.08).

De los 1938 registros, solo 1619 contenian una referencia geografica. Mediante
estos registros se obtuvo que la riqueza de hospederos y parasitos aumenta conforme la latitud
disminuye. Ambas correlaciones son negativas y significativas (-0.60, p=0.00 para la riqueza
de parésitos y -0.52, p=0.00 para la riqueza de hospederos) (Figura 1). De igual manera,
diversidad filogenética de los hospederos aumenta conforme la latitud disminuye (-0.67,
p=0.00), mientras que no se encontrd correlacion significativa entre latitud, el agrupamiento

filogenético de los hospederos y la distincion taxonémica.

Las especies de parasitos asociados a (D-S) tienen una correlacion negativa
significativa entre la riqueza de helmintos y la latitud (-0.54, p=0.00) y la diversidad

filogenética y la latitud (-0.47, p=0.00). D-S también presenta una correlacion positiva entre
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la distincion taxonomica (0.43, p=0.00) y la latitud (Figura 2). En la categoria S hay una

correlacion positiva entre el agrupamiento filogenético y la latitud (0.73 p= 0.00) (Figura 3).

Cuadro 2. Riqueza de hospederos, parasitos y proporcion de helmintos por hospedero
asociado a cada orden de mamiferos, que obtuvieron una riqueza de helmintos igual
mayor a 5y un buen porcentaje de cobertura (<50%0).

Orden Hospederos  Helmintos Acantocéfalos Nemétodos Platelmintos
(S) (S) [ o« «
Hospedero  Hospedero Hospedero
Carnivora 6 48 1 4.83 2.17
Cetartiodactyla 4 52 0.25 11.25 15
Chiroptera 3 24 0 3.67 4.33
Lagomorpha 2 10 0 4.5 0.5
Marsupialia 3 30 1.67 4.33 4
Perissodactyla 1 40 0 39 1
Primates 2 29 0.5 9.5 4.5
Rodentia 6 41 0.33 10 3.33
Total 27 274* --- --- ---

*La suma de los totales anotados en el texto no concuerda debido a que 2 0 mas especies de mamifero pueden alojar la
misma especie de helminto.

*S= Riqueza de especies.
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Figura 1. Relacion entre la riqueza total de especies de helmintos, de hospederos y la latitud.
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Figura 2. A) Relacidn entre la riqueza de hospederos de helmintos asociados a D-S y latitud. B) Relacion entre
la riqueza de helmintos asociados a D-S, y la latitud. C) Relacion entre la diversidad filogenética de hospederos
de helmintos asociados a D-S'y la latitud. D) Relacion entre la distincion taxondmica de helmintos asociados a
D-Svy la latitud.
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Figura 3. Relacion entre el agrupamiento filogenético de los hospederos de helmintos asociados a animales
silvestres (S) y la latitud.
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Los datos de masa corporal de los hospederos contenidos en el total de los registros,
tiene una correlacion positiva no significativa con la riqueza de parésitos (0.12, p=0.06), pero,
si se encontrdé una relacion positiva significativa entre la distincion taxonomica y la masa
corporal de los hospederos (0.19, p=0.01). Se realizaron las correlaciones también para las
especies que cumplian los requisitos de riqueza de 5 parasitos y una cobertura en su curva de
acumulacién mayor del 50% y fue posible encontrar una correlacion positiva entre la masa
corporal, la riqueza de parésitos en general (0.44, p=0.01) y la riqueza de parasitos asociados
a D-S (0.55, p=0.00) (Figura 4). No se encontraron correlaciones entre la masa corporal y la
distincion taxonomica. Los hospederos clasificados como omnivoros presentaron un mayor
riqueza y distincion taxondmica de helmintos, sin embargo, su varianza de la distincion
taxondémica fue menor; en esta medida los insectivoros presentaron el valor mas grande
(Cuadro 3a). Esto también sucede con los hospederos asociados a cada categoria de
helmintos, sin embargo, los herbivoros de la categoria D presentan el valor mas grande la

varianza de la distincién taxonémica de todos los grupos (Cuadro 3b).
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Figura 4. Relacion entre la masa corporal de los hospederos mamiferos y la riqueza total de helmintos (morado).
Relacién entre la masa corporal de los hospederos de helmintos asociados a D-S 'y la riqueza de helmintos (gris).
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Cuadro 3a. Riqueza de hospederos, de helmintos, distincion taxondémica y varianza de
la distincidén taxonémica de los helmintos asociados a diferentes gremios tréficos de
hospederos.

Gremio trofico S* S** A+ A+

Herbivoros 7 100 66.185 529.58
Carnivoros 2 16 78.23  520.81
Insectivoros 2 20 78.84  611.96
Omnivoros 16 139 8154  433.45

S* Riqueza de hospederos mamiferos

S** Riqueza de helmintos

A+ Distincion taxonémica de las especies de helmintos
A+ Variacion de la distincion taxonémica de helmintos

Cuadro 3b. Riqueza de hospederos, de helmintos, distincion taxonémica y varianza de
la distincién taxondmica de los helmintos asociados a las categorias D, S, D-Sy a
diferentes gremios troficos de hospederos.

Hospederos Parasitos
Categoria ~ Gremio trofico S* S** A+ A+
D Herbivoro 3 11 58.21 787.07
D Carnivoro 0 0
D Omnivoro 7 21 83.14 391.00
D Insectivoro 0 0
D-S Herbivoro 8 76 62.34 458.55
D-S Carnivoro 1 5 77.05 378.41
D-S Omnivoro 15 64 79.90 464.57
D-S Insectivoro 2 2 12.08
S Herbivoro 3 15 82.97 459.34
S Carnivoro 0 0
S Omnivoro 9 53 83.16 456.00
S Insectivoro 2 18 80.18 598.64

S* Riqueza de hospederos mamiferos

S** Riqueza de helmintos

A+ Distincion taxondmica de las especies de helmintos
A+ Variacion de la distincion taxonémica de helmintos
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Discusion

Patrones de la distribucion de riqueza de los helmintos y sus hospederos fueron
detectados, usando diferentes dimensiones de la diversidad a través de un gradiente
latitudinal, de masa corporal y de rango de dieta. Los neméatodos y los platelmintos tuvieron
una mayor riqueza y diversidad filogenética de hospederos; ambos tienden al agrupamiento
filogenético, mientras que los acantocéfalos presentan menor diversidad filogenética y
tienden a la sobredispersion. Diferentes especies de neméatodos y platelmintos son
considerados especies generalistas, el hecho de que en algunas especies una parte de su ciclo
de vida suceda fuera del hospedero, facilita su exposicidn y transmision a nuevos hospederos,
incluso en ausencia de contacto directo con ellos (Locke et al., 2010; Walker & Morgan,
2014). Los procesos evolutivos por los cuales se asocian en sus hospederos, generan la
aparicion de diferentes asociaciones, lo que diversifica el rango de hospederos que puedan
tener (Jimenez et al., 2017), sin embargo el agrupamiento filogenético que presentan
nematodos y platelmintos podria reflejar que en algunos casos la diversificacion ocurre en

algunos casos dentro de mismo clado de hospederos (Kennedy & Bush 1992, Poulin 2004).

Se ha estimado que 1 de cada 4 mamiferos presentan un acantocéfalo (Dobson et
al., 2008) y su ocurrencia en vertebrados estéd ligada a su dieta siendo mas comunes en
animales de omnivoros que en herbivoros o carnivoros estrictos (Kennedy, 2006). La
distincion taxondémica y su varianza entre phylas de Nematoda y Platyhelminthe es menor
que en Acanthocephala, Un mayor valor de distincion taxonodmica significa que en promedio
las especies de helmintos asociadas a un grupo determinado de hospederos no estan

cercanamente relacionadas, mientras que los altos valores de la varianza se asocian con
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diferentes familias dando origen a una especie (Poulin & Mouillot, 2004), esto da como
resultados una mayor heterogeneidad de los grupos de acantocéfalos asociados a mamiferos
a comparacion de los valores observados en nematodos y platelmintos. Los acantocéfalos se
asocian a sus hospederos intermediarios de manera muy especifica (Near, 2002), dentro de
nuestra base de datos tenemos acantocefalos pertenecientes a dos clases:
Archiacanthocephala y Palaeacanthocephala. Los primeros usan de hospederos
intermediarios a insectos de diferentes 6rdenes, mientras que los segundos usan anfipodos
acuaticos o terrestres (Kennedy, 2006); por lo que la variedad en el consumo de estos
hospederos intermediarios, podria estar jugando un papel en la heterogeneidad de los

ensamblajes de acantocéfalos asociados a estos hospederos.

Al analizar los registros filtrados por el esfuerzo de muestreo, los helmintos
asociados a fauna silvestre (S) y animales domésticos (D-S) obtuvieron una mayor riquezay
diversidad filogenética de hospederos. Sin embargo, la estructura filogenética de ambos,
tienden al agrupamiento, ya que a pesar de contar con una mayor diversidad de hospederos
estos son cercanos filogenéticamente. Dentro de los helmintos asociados a fauna silvestre (S)
hay especies de marsupiales y murciélagos, estos presentan historias evolutivas y de vida
particulares, a las cuales diferentes grupos de helmintos se han adaptado para poder asociarse
a ellos, asi mismo pocos de estos helmintos se comparten con hospederos de otros 6rdenes
de mamiferos (Baker et al., 1976; Nilsson et al., 2010); mientras que en el caso de los
helmintos asociados animales domésticos la sobre dispersion observada se debe a que los
hospederos tienen en comun algunos helmintos, esto podria ser resultado de la historia de
domesticacion que tenemos con estas especies la cual favorece transmision no solo hacia los

humanos sino a otros animales domésticos (Morand et al., 2014).
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Tanto los helmintos asociados a D-S y los asociados a S tienen una mayor riqueza
que los asociados a D, sin embargo, la medida de distincion taxondmica nos permite observar
a pesar de diferencia en riqueza los helmintos asociados a S y a D no estan cercanamente
relacionadas, no asi en D-S donde mas de la mitad de las especies de helmintos pertenecen a
dos drdenes taxonomicos. En cuanto a la varianza de la distincion taxonomica, si bien, lo
helmintos asociados a D cuenta con el menor de especies, muchas de sus especies se originan

a partir de una sola especies proporcionando méas heterogeneidad a este ensamblaje.

El patrén de la riqueza de especies a lo largo de un gradiente latitudinal ha sido
descrito para diferentes especies de mamiferos, insectos, peces y bacterias (Willig et al,
2003). En caso de los parasitos, se esperaria que al depender de sus hospederos estos
siguieran un patron de gradiente latitudinal similar (Preisser, 2019), sin embargo diferentes
estudios han encontrado patrones mixtos relacionados con la riqueza de helmintos y el
gradiente latitudinal (Morand, 2015). Choudhury y Dick (2000) sefalaron que las
comunidades de acantocéfalos en peces de agua dulce tienen mas riqueza en regiones
nearticas que regiones tropicales; de igual manera, el nimero de acantocéfalos asociados a
pinnipedos y cetaceos es mayor en estas regiones que en los trépicos (Kennedy, 2006).
Pressier (2019) describié en un estudio realizado en roedores cricétidos, que la riqueza de
helmintos en general y la de los nematodos siguen un patrén reverso latitudinal -encontrado
comunmente- en especies de vida libre. Mientras que la riqueza de céstodos exhibia un patrén

contrario a este (mayor riqueza en latitudes mayores).

En el presente estudio fue posible encontrar una mayor riqueza de hospederos, de

helmintos en general, asi como una mayor diversidad filogenética de hospederos conforme
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la latitud disminuia, dicho patron fue encontrado también al analizar la riqueza y diversidad
filogenética de hospederos en los de helmintos asociados a (D-S). Se ha sugerido que a la
latitud se asocian un amplio rango de factores bioclimaticos. Pero que la temperatura,
topografia y precipitacion son factores involucrados en la presencia de este patron en
helmintos, ya que influyen en los estadios que ocurren en el ambiente, la transmision a sus
hospederos, la diversidad y disponibilidad de hospederos intermediarios, por lo que se
podrian esperar diferentes relaciones entre la latitud y la riqueza de parasitos de acuerdo a su
historia de vida, tipos de ciclos y variacién en la abundancia de hospederos intermediarios
(Hotez et al., 2008; Morand, 2015). Otros factores involucrados en la distribucion de la
riqueza de paréasitos son que factores asociados el rango de actividad, la dieta y la masa

corporal de los hospederos (Preisser, 2019).

Los helmintos asociados a S presentaron una correlacion positiva entre el
agrupamiento filogenético y la latitud, es decir, conforme aumentaba la latitud habia una
mayor sobredispersion filogenética de los parasitos en los hospederos. Ha sido descrito que
en ciertos tipos de paréasitos a latitudes mayores la especificidad de hospederos en menor
(Poulin & Leung 2011), lo que podria explicar este patron. También fue posible encontrar
dicha relacién entre la distincion taxonémica y la latitud en el grupo de los helmintos
asociados D-S, hay un aumento en el nimero de pasos entre pares de especies para alcanzar
un nivel comun en la jerarquia taxondmica en latitudes mas altas en este grupo de helmintos.
A medida que aumenta la latitud, hay mas hospederos domésticos que silvestres asociados a

los helmintos en esta categoria y las familias de helmintos dan lugar a una sola especie.
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En los conjuntos de paréasitos asociados a D no se esperaba encontrar patrones
asociados con la latitud, ya que las especies domésticas se han extendido por todo el mundo
colonizando diferentes ambientes terrestres (Wells et al., 2018), mientras que en el grupo
asociado a W esperaba que seguirian los patrones similares a sus hospederos. Finalmente,
en D-S esperabamos encontrar los patrones alterados debido a la adicion de especies de
helminto asociadas asociadas con animales domésticos. La relacion que existia entre la latitud
y el helminto asociado a S era negativa pero no significativa, mientras que en el caso de los
helmintos asociados a D-S esta relacion si fue significativa. En la base de datos filtrada 136
helmintos se asociaron a D-S, de estos 80% eran nematodos, 17% eran platelmintos y 5.5%
eran acantocéfalos, mientras de las 80 especies de helmintos que se asociaron a S, 57.7%
eran nematodos, 33.7% eran platelmintos y 8.75% eran acantocéfalos, es probable que el alto
porcentaje de neméatodos en el grupo D-S impulsa el patrén latitudinal; como Preisser (2017)
y Poulin y Leung (2011) ya describieron anteriormente, mientras que en el grupo S el patron
podria ser poco claro debido a la pequefia diferencia entre la proporcion entre estos dos
grupos Estudios futuros que apliquen estas medidas, deberan consideran agrupar a los
helmintos por phyla, ya que los patrones vistos en nematodos, platelmintos y acantocéfalos
pueden cambiar de acuerdo con su historia de vida, tipos de ciclos y variaciéon en la

abundancia de hospederos (Poulin & Leung, 2011; Morand, 2015)

Al analizar la base de datos completa, la masa corporal de los hospederos no tuvo
una relacion positiva significativa con la riqueza de helmintos, pero si con la distincion
taxondmica de las especies de helmintos, es decir, conforme aumenta la masa corporal hay
una mayor distancia taxonémica entre las especies de helmintos de cada grupo. De manera

similar, se encontrd una correlacion entre la masa corporal, la riqueza de total parasitos y los
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helmintos asociados a D-S de la lista filtrada. La masa corporal fue sefialada como predictor
importante de la riqueza de parasitos, sin embargo, la fuerza de su efecto puede variar a través
de los grupos taxonomicos de hospederos (Kamiya et al., 2014). Siguiendo un analogo de la
relacion especie-area, los hospederos con una masa corporal presentan habitat mas grande
para los parasitos, lo que puede representar menor competencia y con una mayor probabilidad
de encuentro con diferentes paréasitos debido al mayor tamafio en las areas de actividad y
consumo de alimento (Dallas et al., 2018), lo que aumenta la diversidad de helmintos a los
que se pueden asociar. Al igual que la latitud, la masa corporal puede estar ligada a diferentes
procesos que influyen en la riqueza, transmision y persistencia de los helmintos como la
densidad, uso de habitat y rasgos de historia de vida de los hospederos (i. e. longevidad,

terrestrialidad) (Vitone et al., 2004).

Debido a la variabilidad en su dieta los omnivoros tienen una mayor probabilidad
de encuentro con las etapas infectantes de diferentes paréasitos, que aquellos solo cuentan con
pocos elementos en su dieta. Los parasitos como los acantocéfalos estan asociados a
hospederos intermediarios determinados y sélo pueden ser transmitidos a sus hospederos
definitivos por la ingestion del hospederos intermediario o de un vertebrado gque actie como
hospedero paraténico (Near, 2002; Kennedy, 2006). Esta especificidad por hospederos
intermediarios también ha sido descrita en platelmintos (Locke et al., 2010), por lo que una
dieta donde se consume diferentes insectos o gastropodos que fungen como hospederos
intermediarios de diferentes parasitos favorece una mayor heterogeneidad en los ensamblajes
de helmintos todo esto se refleja en los valores de varianza de la distincion taxonémica de
los hospederos insectivoros, con la excepcion del valor encontrado en los helmintos

asociados a animales domésticos herbivoros el cual se debe a la presencia de diferentes
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niveles taxondmicos asociados Unicamente a una especie, que se adquieren por el consumo

de vegetacion.

En la base original el orden Rodentia presentd una mayor riqueza de hospederos
(42 especies) y de helmintos (70 especies) Es probable que la facilidad de su captura, asi
como la gran diversidad de este orden y sus parasitos, influya en el nimero de registros
(Morand, 2015). Por otro lado, en la lista filtrada el orden de Rodentia y Carnivora
presentaron una mayor riqueza de hospederos (6 especies), mientras que el orden de
Cetartiodactyla tiene una mayor riqueza de helmintos (52 especies), a su vez los érdenes
taxondmicos que contienen a animales domésticos, presentan un mayor numero de
interacciones, ya que son frecuentemente estudiados, debido a la influencia que los parasitos

tienen en la salud animal y economia de actividades ganaderas (Walker & Morgan 2014).

Por lo que a pesar de que fue posible describir algunos patrones ya reportados en la
literatura; los resultados de estas aproximaciones deben ser tomadas con precaucion, ya que
principalmente en el caso de las especies silvestres existen muchos registros de un solo
helminto asociado a un hospedero, frecuentemente se sabe poco de su ciclo de biolégico, su
uso de hospederos y aun faltan muchas especies mamiferos que no han sido muestreadas,
estos sesgos de informacion podria estar ocultando los patrones reales que producen los

factores medidos en este estudio.

Por lo mismo, es importante continuar con el muestreo, colecta e identificacion de
parésitos asociados a mamiferos, permitiendo describir de las mdltiples interacciones que

estos organismos tienen con sus hospederos. Como parasitos, los helmintos son un
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componente importante y abundante en las comunidades naturales. Se ha estimado que
aproximadamente existen 11,631 especies de helmintos asociados a las 4,637 especies de
mamiferos existentes en el planeta (Dobson et al., 2008); cambios en la distribucion de sus
hospederos debido al cambio climatico, de uso de tierra e introduccidn de especies invasoras,
entre otros, pueden crear nuevas oportunidades para que los parasitos se asocien a otros
hospederos, impactando en la emergencia de enfermedades, conservacion de especies y

produccién animal (Walker & Morgan 2014).

En medida que se completen los inventarios de especies parasitos, sera posible
identificar de manera més certera los factores estan involucrados en la distribucion de la
riqueza de estos parasitos. Tomando en cuenta que los efectos de estos factores o predictores
pueden depender del nivel jerarquico de estudio, asi como de su escala espacial (Kamiya et
al., 2014). Consideramos que solo a través del uso de estudios macroecoldgicos que aborden
maultiples dimensiones de la diversidad, que tomen en cuenta maltiples rasgos de las especies
como riqueza, diversidad filogenética y funcional, entre otros, podran describirse con mayor
precision los patrones, asi como los procesos estan involucrados en la distribucion y
ensambles de los paréasitos en sus hospederos y como podrian verse alterados ante los

cambios actuales.
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Anexo . Especies de hospederos que cumplieron con los criterios de seleccion (5 o mas especies de helmintos y 50% o mas de cobertura en su
curva de acumulacion de especies).
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Anexo |. Especies de hospederos que cumplieron con los criterios de seleccién (5 0 méas especies de helmintos y 50% o mas de cobertura en su
curva de acumulacion de especies).
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Anexo |. Especies de hospederos que cumplieron con los criterios de seleccion (5 o mas especies de helmintos y 50% o méas de cobertura en su

curva de acumulacion de especies).
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Anexo . Especies de hospederos que cumplieron los criterios de seleccion (5 o mas especies de helmintos y 50% o mas de cobertura en su curva de
acumulacién de especies.
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Anexo |. Especies de hospederos que cumplieron los criterios de seleccion (5 0 mas especies de helmintos y 50% o mas de cobertura en su curva de
acumulacion de especies.
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Capitulo 11

Andlisis de redes y un enfoque de aprendizaje supervisado de las
interacciones helmintos — mamiferos en México

El parasitismo es una de las formas de vida mas comun en el planeta; debido a esto es casi
imposible identificar y caracterizar el gran nimero de interacciones que ocurren entre
parasitos y hospederos. Diferentes asociaciones podrian perderse o generarse debido a
cambios ambientales naturales o inducidos por el hombre, teniendo un impacto en la salud
humana, animal y del ecosistema. Mediante la teoria de redes, se analiz6 una base de datos
con 2,398 registros que representaban 645 interacciones Unicas entre helmintos, mamiferos
silvestres, domésticos y el humano. Y usando un enfoque de aprendizaje supervisado, que
utiliza caracteristicas bioldgicas y funcionales de parasitos y hospederos para generar un
modelo el cual proporciona una probabilidad a interacciones no detectadas. Fue posible
identificar 297 interacciones no registradas previamente. Nuestro modelo sugiere la
necesidad de completar la informacion bioldgica y filogenética asociada con los hospederos
y los helmintos, permitiendo una mayor eficiencia en la deteccion de las asociaciones no
observadas. En las redes de hospederos-parasitos, los animales domésticos y el humano
obtuvieron los mayores valores de centralidad calculada, ya que comparten parasitos con una
gran diversidad de otros mamiferos o permiten el enlace con parasitos que no se comparten
tanto entre otros hospederos. Nuestros resultados sugieren que los animales domésticos
desempefian un papel en el mantenimiento de paréasitos en fauna silvestre y que su presencia
facilita la transmisién a nuevos hospederos. Los resultados proponen que enfoques como
éstos son una herramienta con un alto potencial para la deteccidon de nuevas interacciones
entre parésitos y hospederos, lo que podria tener aplicaciones de gran relevancia para la
vigilancia epidemiolégica.
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Introduccidn

Dentro de los diferentes tipos de interacciones presentes en la naturaleza, el
parasitismo es una de las formas de vida mas comdn, los parasitos se encuentran en
practicamente cada una de las especies de vida libre existentes. Entre ellos los helmintos son
un grupo muy abundante; se ha calculado que en promedio una especie de mamifero tiene
aproximadamente dos céstodos, dos trematodos, cuatro nematodos y uno de cada cuatro tiene
un acantocéfalo (Dobson et al., 2008). Se estima que en México han sido descubiertos y
descritos aproximadamente un 25% de las especies de helmintos en especies silvestres
(Garcia-Prieto et al., 2012). Estos parasitos a menudo tienen un amplio rango de hospederos
y desempefian un papel ecologico y evolutivo a través de los costos que imponen a la
adecuacion de sus hospederos al ambiente. Ademas, tienen un impacto en la salud humana,
animal, la produccion pecuaria y la conservacion animal (Morgan et al., 2004; Hotez et al.,

2008; Park et al., 2018).

Las relaciones entre parasitos y hospederos son complejas, dinamicas y ocurren en
comunidades con multiples parasitos y hospederos. Para entender estos complejos sistemas
es necesario probar y predecir las diferentes asociaciones de manera experimental o
computacionalmente, ya que es practicamente imposible detectar todas las interacciones
(Jordano, 2016). Ademas, el hecho de que varias interacciones y sus funciones ecoldgicas
puedan originarse o perderse antes de que podamos identificarlas, debido al efecto de
cambios ambientales o de las actividades humanas; ha generado un creciente interés por

predecir que parésitos se pueden estar compartiendo entre diferentes hospederos.
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Para examinar mas a fondo la diversidad potencial de los parasitos y sus interacciones,
se han utilizado diferentes enfoques como métodos de aprendizaje supervisado y teoria de
redes (Poulin & Morand, 2016). Los algoritmos de los métodos de aprendizaje supervisado
que han sido utilizados para generar modelos de las distribuciones de especies y para probar
hipdtesis ecologicas, biogeograficas o evolutivas acerca de ellas (Olden et al., 2008).
También han sido aplicados para identificar el potencial de diferentes artropodos para ser
vectores de patdgenos a partir de las caracteristicas que otros vectores reconocidos tienen
(Han & Yang, 2016) o para identificar interacciones no registradas entre diferentes tipos de
parasitos y hospederos (Dallas et al., 2017). La teoria de redes y el andlisis de sus estructuras
han sido usados para identificar especies de hospederos importantes para la emergencia de
patdgenos e interacciones potenciales entre hospederos y patdgenos en diferentes tipos de
habitats, lo que puede jugar un papel importante en la emergencia y propagacion de
enfermedades (Bordes et al., 2017; Nieto-Rabiela et al., 2019). Los métodos de aprendizaje
supervisado nos permiten abordar problemas complejos con mdltiples interacciones, lo que
los hace ideales para estudiar los sistemas ecoldgicos (Olden et al., 2008), mientras que las
redes permiten identificar los mecanismos de la interaccion hospedero-paréasito y hacen
posible el calculo de medidas topoldgicas que describen las tendencias en las que se
organizan las interacciones, proporcionando cuantificacion matematica de la importancia de

las diferentes especies dentro de ellas (Dallas & Cornelius, 2015; Dallas et al., 2017)

En medio de los cambios antropogénicos actuales que rompen las barreras entre
humanos, animales domésticos y silvestres, facilitando la exposicion a diferentes parasitos,

herramientas como estas nos permiten identificar y predecir que hospederos son importantes
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en la transmision, mantenimiento y dispersion de parasitos (Gomez et al., 2013; Han et al.,

2015) .

Objetivo
Describir las interacciones observadas y no observadas entre los mamiferos y helmintos de
México incluyendo mamiferos domésticos y al humano mediante un enfoque de aprendizaje

supervisado y el analisis de la estructura de las redes generadas.

Hipotesis
Los valores de centralidad de los nodos asociados a helmintos y mamiferos se veran

modificados por la adicion de nuevos enlaces no observados a la red de interacciones.

Material y método

1. Construccién de la base de datos

La base de datos utilizada en este estudio, se construyd a partir del listado taxondmico de
especies de helmintos identificados en mamiferos silvestres de México publicado por Garcia-
Prieto et al. (2012) el cual se actualiz6 con registros obtenidos de una busqueda bibliogréfica
en ISI Web of Science, CAB Abstracts y Biological Abstracts, hasta el 2017. Esta base de
datos fue complementada con registros de helmintos en animales domésticos y en humanos
obtenidos partir de una revision bibliografica (Quiroz Romero, 1987; Lamothe-Argumedo &
Garcia-Prieto, 1988) y recursos electrénicos generados por el Departamento de Parasitologia
de la Facultad de Medicina Veterinaria y Zootecnia y de la UNAM (Alcala et al., 2008;

https://datosabiertos.unam .mx/). Ademas, se realizé una basqueda en ISI Web of Science
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29 ¢ 99 <¢

(https://apps.webofknowledge.com) usando las palabras clave “dog”, “cat”,

29 ¢

cattle”, “goat”,
“sheep”, “rabbit”, “horse” and “donkey” combinadas con las palabras “helminth” y
“Mexico”. Cada registro represento la deteccion de un parasito en una especie de mamifero.
Para cada registro se recopilo la informacién del hospedero (Especie, Familia), del parasito
(Especies, Familia, Clase, Orden, Phyla, Localizacion en el cuerpo del hospedero, Estadio de
desarrollo del parasito), geografica (Estado, Localidad, Coordenadas) y la referencia

bibliogréafica.

2. Interacciones no observadas

Para explorar las interacciones no observadas, utilizamos el algoritmo plug-play
propuesto por Dallas et al (2017). EI método fue disefiado para identificar enlaces faltantes,
utilizando las caracteristicas de los hospederos y parasitos, para generar funciones de
densidad condicional y de esta manera asignar una probabilidad a las interacciones parasito-

hospedero.

Para trabajar con este algoritmo, fueron creados cuatro archivos. El primero contiene
las caracteristicas funcionales de los hospederos: masa corporal (g), tasa metabdlica
(mLO2hr), porcentaje de plantas en la dieta, porcentaje de invertebrados en la dieta,
porcentaje de vertebrados en la dieta, duracién de la gestacién (dias), rango hogarefio (km2),
tamafio de la camada (numero de descendencia), longevidad (meses), ciclo de actividad
(diurno, nocturno o crepuscular) y rango de habitat (suma de las capas de habitat utilizadas
por el hospedero). Estas caracteristicas se obtuvieron del Animal Diversity Web (Myers et

al., 2019), publicaciones de la revista Mammalian Species Oxford University Press, el libro
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Mammals of México (Ceballos, 2014), el Repositorio Digital Dryad (https://datadryad.org/ )

y las bases de datos de Pantheria (K. Jones et al., 2009) y Phylacine (Faurvy et al., 2018).

En el segundo archivo, utilizamos el superarbol publicado por Faurvy et al (2018),
para generar una matriz de distancia de hospederos en la base de datos y realizar un analisis
de coordenadas principales (PCoA). Este analisis identifica a las especies qué se agrupan
segun su distancia filogenética, asi como su contribucion a la variacion de cada eje.
Utilizamos los primeros 21 ejes de la PCoA, que acumulan el 95% de la varianza en los
valores. El tercer archivo contiene las interacciones Unicas entre el hospedero y el parasito
registradas en nuestra base de datos. El ultimo archivo incluye informacion acerca de los
parasitos: abreviatura del nombre cientifico, nombre cientifico, phyla, tipo de ciclo biologico
(directo o indirecto), clase taxonémica de los hospederos intermediarios y localizacion
comun en el cuerpo de hospedero. En el archivo obtenido, las asociaciones ya registradas en
nuestra base de datos o “asociaciones observadas” tenian un valor de probabilidad de 0.25.
Para generar la matriz de ausencia / presencia para esta red, asignamos a las interacciones
con valores entre 0.20 y 0.25, el valor de 1 (presencia). Se selecciono este rango de valores
porque representan los niveles mas altos de probabilidad, calculada a partir de la funcion de
densidad de los valores de idoneidad de la interaccion determinados por el algoritmo (Dallas

etal., 2017).

3. Construccion de la red

Utilizamos las interacciones registradas y no observadas entre los helmintos y sus

hospederos definitivos para generar una matriz de presencia / ausencia, donde las
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interacciones se representaron con 1y su ausencia con 0. Esta matriz se us6 para construir
una red bipartita estatica no dirigida. Los mamiferos y parasitos representan los diferentes
tipos de nodos y los enlaces entre ellos son las interacciones registradas en nuestra base de
datos. Posteriormente las redes se colapsaron por tipo de nodo, es decir, se generd una red de
hospederos y una de parasitos. Y finalmente se calcularon las medidas de centralidad de cada
red.

4. Medidas de centralidad de la red

Para caracterizar el papel de cada nodo en la red bipartita y las colapsadas, asi como
su potencial de compartir parasitos, utilizamos medidas de centralidad. Estas medidas fueron
el grado, la cercania, la intermediacion y la centralidad de eigen-vector. El grado es el nimero
de enlaces que tiene un nodo (el nimero de paréasitos asociados a un hospedero); la cercania
mide la distancia de un nodo en particular al resto de los nodos e identifica a los hospederos
gue comparten muchos parasitos con muchos hospederos; la intermediacién es el nimero de
veces que un nodo sirve como puente a lo largo del camino més corto entre dos nodos y
también hace referencia a los hospederos que comparten parasitos, con hospederos que no
comparten muchos parasitos. La centralidad de eigen-value mide la tendencia de los
hospederos a compartir parasitos con otros que también comparten muchos parasitos con

otros hospederos ( Pilosof et al. 2015; Dallas et al. 2018).

5. Deteccién de comunidades

La deteccion de las comunidades en las redes se realizd, mediante la modularidad,

una propiedad de las redes que se caracteriza por la formacion de grupos de nodos que
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interactian mas dentro de su propio grupo gque con otros grupos de nodos en la red (Sah et
al., 2017). Para calcularla se utilizé el método propuesto por Blondel (2008), el cual sigue
dos pasos. Primero, asigna una comunidad a cada nodo, luego mide la ganancia o pérdida en
el valor de modularidad para cada nodo eliminando o colocando el nodo en las comunidades
vecinas. Este proceso se repite hasta que el valor de modularidad no puede aumentar mas.
Posteriormente, se construye una nueva red, en la que los nodos son las comunidades
encontradas en el primer paso. El algoritmo repite ambos pasos hasta que ya no es posible

mejorar mas el valor de modularidad (Meo et al., 2008).

El analisis de redes y la aplicacion del algoritmo Plug-play se hizo utilizados las
paqueterias de: Amelia, Ape, bipartite, fields, Igraph, metacom, mvtnorm, np, picante, vegan,
SPECIES y ROCR del software R (Sing et al., 2005; Hayfield & Racine, 2008; Kembel et
al., 2010; Honaker et al., 2011; Wang, 2011; Dallas, 2014; Dormann et al., 2015; Oksanen

et al., 2016; Douglas et al., 2017; Paradis & Schliep, 2018; Genz et al., 2019).

Resultados

Se obtuvieron 2,398 registros correspondientes a 32 entidades federativas, 117
especies de mamiferos terrestres incluido el humano, 343 especies de helmintos de las cuales
248 son nematodos, 85 son platelmintos y 10 son acantocefalos. De las 117 especies de
hospederos 8 son animales domésticos, 3 son especies son consideradas no nativas y 104 son
animales silvestres. Entre los hospederos mamiferos y los helmintos hay 645 interacciones

unicas (Figura 1). El orden taxondmico Chiroptera tuvo el mayor nimero de hospederos,
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parasitos e interacciones registradas, seguidos del orden Rodentia; mientras que Cingulata

tuvo el nimero mas bajo de hospederos, parasitos e interacciones (Cuadro 1).

Cuadro 1. Numero total de hospederos, helmintos e interacciones asociadas cada
orden taxonomico.

Orden Hospederos Parasitos Interacciones
Chiroptera 27 54 136
Rodentia 42 70 128
Carnivora 21 68 113
Cetartiodactyla 9 56 98
Marsupialia 5 32 62
Perissodactyla 3 44 45
Primates 4 31 37
Lagomorpha 5 11 19
Cingulata 1 7 7

La red de interacciones observadas contiene 117 especies de mamiferos asociadas
a 343 helmintos (Figura 1) (Cuadro 2); el grado vari6 de 1 a 40. Siendo Equus caballus el
nodo con mayor nimero de parasitos asociados (Cuadro 3). EI humano obtuvo el valor mas
alto de cercania e intermediacién (Cuadro 4 y 5). Mientras que Bos taurus fue el nodo con el
valor mas grande de la centralidad de eigen-vector (Cuadro 6). En la red colapsada de los
hospederos, el hombre obtiene el mayor valor de grado (Cuadro 7), Canis familiaris el valor
mas alto de cercania (Cuadro 8), Mus musculus la intermediacion mas grande (Cuadro 9) y
Mormoops megallophyla la mayor centralidad eigen-vector (Cuadro 10). Mientras que en la
red colapsada de los parasitos Trichinella spiralis obtuvo el grado, la cercania y la
intermediacion maés alta (Cuadro 11, 12, 13) y Trichostrongylus axei el valor mas grande de

centralidad eigen-vector (Cuadro 14).
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Figura 1. Red bipartita de interacciones entre hospederos y helmintos asociadas a cada orden taxondmico de mamiferos
registrada en la base de datos

Cuadro 2. Numero de nodos, enlaces y promedio de medidas de centralidad de las
redes bipartita y colapsada de interacciones observadas.

Métrica Red Red colapsada Red colapsada
bipartita (hospederos) (parésitos)
NUmero de hospederos 117 117
NUmero de helmintos 343 343
Numero de enlaces 645 297 3590
Media del grado 2.80 5.07 20.93
Media de la intermediacion 470.8 40.50 166.02

Media de la cercania 1.13*10° 1.19*10* 2.45*10°




Cuadro 3. Nodos con los mayores valores de grado en las redes de interacciones
registradas en la base de datos.

Red Nodo Orden/ Phyla Grado
Bipartita Equus caballus Perissodactyla 40
Canis familiaris Carnivora 33
Bos taurus Cetartiodactyla 30
Ovis aries Cetartiodactyla 25
Homo sapiens Primates 24
Colapsada Homo sapiens Primates 23
(Hospederos) Canis familiaris Carnivora 20
Mormoops megallophyla Chiroptera 16
Mus musculus Rodentia 15
Rattus rattus Chiroptera 15
Colapsada Trichinella spiralis Nematoda 118
(Parésitos) Trichostrongylus axei Nematoda 80
Hymenolepis diminuta Platyhelminthes 79
Fasciola hepatica Platyhelminthes 62
Strongyloides papillosus Nematoda 62

Cuadro 4. Nodos con los mayores valores de cercania en las redes de interacciones
registradas en la base de datos.

Red Nodo Orden/ Phyla Cercania
Bipartita Trichinella spiralis Perissodactyla 1.44*%10°
Homo sapiens Carnivora 1.44*10°

Hymenolepis diminuta Cetartiodactyla 1.44*10°

Canis familiaris Cetartiodactyla 1.44*10°

Equus caballus Primates 1.41*%10°

Colapsada Canis familiaris Carnivora 1.54*10*
(Hospederos) Equus caballus Perissodactyla 1.54*10%
Mus musculus Rodentia 1.54*10%

Hodomys alleni Rodentia 1.54*10%

Peromyscus difficilis Rodentia 1.54*10*

Colapsada Trichinella spiralis Nematoda 3.05%10°
(Parésitos) Hymenolepis diminuta Platyhelminthes 3.05*10°
Fasciola hepatica Platyhelminthes 3.05*10°

Strongyloides papillosus Nematoda 3.05*10°

Gnathostoma turgidum Nematoda 3.04*10°
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Cuadro 5. Nodos con los mayores valores de intermediacion en las redes de
interacciones registradas en la base de datos.

Red Nodo Orden/ Phyla Intermediacion
Bipartita Homo sapiens Primates 2.09*10*
Trichinella spiralis Nematoda 1.60*10*
Equus caballus Perissodactyla 1.26*10*
Canis familiaris Carnivora 1.23*10*
Hymenolepis diminuta Platyhelminthes 8.78*103
Colapsada  Mus musculus Rodentia 521.92
(Hospederos) Canis familiaris Carnivora 497.00
Equus caballus Perissodactyla 463.63
Homo sapiens Primates 295.35
Dipodomys merriami Rodentia 293.08
Colapsada  Trichinella spiralis Nematoda 1.12*10%
(Parasitos) Hymenolepis diminuta Platyhelminthes 3.95*103
Gnathostoma binucleatum Nematoda 3.18*103
Fasciola hepatica Platyhelminthes 2.97*10°
Strongyloides papillosus Nematoda 2.97*10°

Cuadro 6. Nodos con los mayores valores de centralidad eigen-value las redes de
interacciones registradas en la base de datos.

Red Nodo Orden/ Phyla Centralidad de eigen-
value
Bipartita Bos taurus Cetartiodactyla ~ 2.09*10*
Ovis aries Cetartiodactyla ~ 1.60*10*
Capra hircus Cetartiodactyla ~ 1.26*10*
Trichostrongylus axei Nematoda 1.23*10%
Fasciola hepatica Platyhelminthes  8.78*10%
Colapsada  Mormoops megallophyla  Chiroptera 1
(Hospederos) Pteronotus parnelli Chiroptera 7.90*101
Pternotus dayvi Chiroptera 6.79*107
Natalus mexicanus Chiroptera 6.77*101
Myotis velifer Chiroptera 6.32 *10?
Colapsada  Trichostrongylus axei Nematoda 1
(Parésitos) Fasciola hepatica Platyhelminthe ~ 9.72*10°!
Strongyloides papillosus ~ Nematoda 9.72*10!
Haemonchus contortus Nematoda 9.23*10
Thysanosoma actinoides  Platyhelminthe  8.99 *10?
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El método utilizado detect6 41 comunidades con un valor de modularidad de 0.83
(Anexo 1) (Figura 2). 22 comunidades estaban conformadas por solo dos miembros; mientras
que la comunidad mas grande tenia 67 nodos, que incluian 12 hospederos entre ellos el
hombre y carnivoros de las familias Canidae, Felidae y Mephitidae, 55 helmintos y 99

enlaces (Figura 3).

En la red colapsada de los hospederos se detectaron 36 comunidades (Anexo I1) la
comunidad mas grande tuvo 21 nodos y estaba conformada por roedores. Cinco de estas
comunidades forman la subred de 58 nodos en la que el hombre comparte enlaces con
carnivoros, cetartiodactilos, perisodactilos, marsupiales y roedores. Los mddulos o
comunidades de murciélagos y lagomorfos estan separados (Figura 4). En la red colapsada
de los helmintos se detectaron también 36 comunidades; la comunidad méas grande tiene 62
nodos estos son helmintos asociados a carnivoros y al humano, mientras que las comunidades
de parésitos asociadas a murciélagos, conejos y al armadillo, estdn desconectados de la

subred mas grande (Figura 5).

Comunidad mas
grande

Orden
Carnivora
Cetartiodactyla
Chiroptera
Cingulata
Lagormorpha
Marsupialia
Perissodactyla
Primates
Rodentia

Helmintos

Hospederos

Figura 2. Comunidades detectadas en la red bipartita. Color de las celdas se refiere a orden del hospedero
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Figura 3. Comunidad méas grande detectada en la red bipartita de hospederos mamiferos y helmintos.

@Carnivora
OCclartiodactyla
OChiropltera
@Lagomorpha

©Marsupialia
@Pcrissodactyla
OPrimates
ORodentia

Figura 4. Red hospedero-hospedero de las interacciones observadas. El color en el centro del nodo se refiere al orden
taxonémico al que pertenece el mamifero y el color del enlace se refiere a la comunidad detectada (Solo se representan

aquellos nodos entre los que habia un enlace o méas).



Figura 5. Red parasito-parasito de las interacciones observadas; el color del enlace entre los nodos se refiere a la comunidad
detectada.

La red de interacciones no observadas presentd el nimero inicial de hospederos y
parasitos (117 y 343 respectivamente), pero se agregaron 297 enlaces (Figura 6) (Cuadro 7).
Los roedores presentan mayor de interacciones con 106 nuevos enlaces, seguidos por los
carnivoros y los quirdpteros (Cuadro 7). Equus caballus fue el nodo con el grado y la
intermediacién mas grande (Cuadro 9, 11). Felis catus obtuvo los valores mas altos de
cercania (Cuadro 10). Finalmente, Ovis aries tiene los valores mas altos de centralidad eigen-

vector (Cuadro 12).

En las redes colapsadas de hospederos y parasitos, Alouatta palliata y Trichinella
spiralis tuvieron el mayor grado y cercania (Cuadros 9, 10); mientras que Peromyscus
difficilis y Trichinella spiralis la mayor intermediacion (Cuadros 11). Sylvilagus floridanus
y Trichostrongylus columbriformis tuvieron el mayor valor de centralidad de eigen vector

(Cuadro 12).
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Cuadro 7. Numero total de hospederos, helmintos e interacciones agregadas por el
algoritmo plug-play asociadas a cada orden taxonémico.

Orden Hospederos Parasitos Interacciones no observadas
Rodentia 33 44 106
Chiroptera 22 19 59
Carnivora 18 18 59
Lagomorpha 5 15 33
Cetartiodactyla 8 9 18
Primates 3 4 11
Perissodactyla 3 7 8
Marsupialia 3 1 3
Cingulata 0 0 0
s : = %
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Especies de helmintos

Figura 6. Red bipartita de interacciones observadas (gris) y no observadas (negro) obtenidas con el algoritmo plug-play.
El color del rectangulo se refiere al orden taxonémico al que pertenece el hospedero.
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Cuadro 8. Numero de nodos, enlaces y promedio de medidas de centralidad de las
redes bipartita y colapsadas de interacciones observadas-no observadas.

Meétrica Red de bipartita Red colapsada de Red colapsada
hospederos de parasitos
Numero de hospederos 117 117
NuUmero de helmintos 343 343
Numero de enlaces 942 1796 4701
Media del grado 4.09 30.7 27.41
Media de la cercania 9.46*%10° 1.03*10°% 1.95*10*
Media de la intermediacion 700.18 46.28 229.25

Cuadro 9. Nodos con los mayores valores de grado en las redes de interacciones
registradas y no observadas.

Red Nodo Orden/ Phyla Grado
Bipartita Equus caballus Perissodactyla 41
Canis familiaris Carnivora 33
Bos taurus Cetartiodactyla 31
Ovis aries Cetartiodactyla 28
Homo sapiens Primates 24
Colapsada Alouatta palliata Primates 66
(Hospederos) Alouatta pigra Primates 65
Felis catus Carnivora 63
Ateles geoffroyi Primates 60
Rattus rattus Rodentia 60
Colapsada Trichinella spiralis Nematoda 128
(Parasitos) Controrchis biliophilus Platyhelminthes 107
Monieza expansa Platyhelminthes 97
Aelurostrongylus abstrusus Nematoda 95

Gongylonema pulchrum Nematoda 90
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Cuadro 10. Nodos con los mayores valores de cercania en las redes de interacciones
registradas y no observadas.

Red Nodo Orden/ Phyla Cercania
Bipartita Felis catus Carnivora 1.03* 10*
Trichinella spiralis Nematoda 1.02* 10

Ovis aries Cetartiodactyla 1.02* 10

Vexillata convoluta Nematoda 1.02* 10*

Aelurostrongylus abstrusus Nematoda 1.02* 10

Colapsada Alouatta palliata Primates 1.13* 103
(Hospederos) Alouatta pigra Primates 1.12* 103
Sus scrofa Cetartiodactyla 1.12* 103

Procyon lotor Carnivora 1.12* 1073

Leopardus pardalis Carnivora 1.12* 1073

Colapsada Trichinella spiralis Nematoda 2.11*10*
(Parasitos) Calodium hepaticum Nematoda 2.10* 10
Moniezia expansa Platyhelminthes 2.09* 10*

Toxocara cati Nematoda 2.09* 10

Gongylonema pulchrum Nematoda 2.09* 10

Cuadro 11. Nodos con los mayores valores de intermediacién en las redes de
interacciones registradas y no observadas.

Red Nodo Orden/ Phyla Intermediacion
Bipartita Equus caballus Perissodactyla 16, 324.09
Canis familiaris Carnivora 10, 410.63
Trichinella spiralis Nematoda 10, 202.69
Vexillata convoluta Nematoda 9,472.92
Controchis biliophilus Platyhelminthes 8, 619.02
Colapsada Peromyscus difficilis Rodentia 219.46
(Hospederos) Ateles geoffroyi Primates 189.17
Rattus rattus Rodentia 187.04
Procyon lotor Carnivora 178.29
Sigmodon hispidus Rodentia 176.56
Colapsada Trichinella spiralis Nematoda 9.02*10°
(Parasitos) Calodium hepaticum Nematoda 3.76*10°
Tricostrongylus axei Nematoda 3.46*10°
Vexillata convoluta Nematoda 3.35 *10°

Controrchis biliophilus Platyhelminthes 3.20*10°
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Cuadro 12. Nodos con los mayores valores de centralidad de eigen-vector en las redes
de interacciones registradas y no observadas.

Red Nodo Orden/ Phyla Centralidad de
eigen-value
Bipartita Ovis aries Cetartiodactyla 1
Perognathus flavus Rodentia 0.89
Sylvilagus floridanus Lagomorpha 0.88
Bos taurus Cetartiodactyla 0.87
Oryctolagus cuniculus Lagomorpha 0.85
Colapsada Sylvilagus floridanus Lagomorpha 1
(Hospederos) Perognathus flavus Rodentia 0.99
Orcytolagus cuniculus Lagomorpha 0.96
Chaetodipus eremicus Rodentia 0.88
Ovis aries Cetartiodactyla 0.84
Colapsada Trichostrongylus Nematoda 1
(Parésitos) colubriformis
Chabertia ovina Nematoda 1
Trichuris ovis Nematoda 1
Skrjabinema ovis Nematoda 0.89
Passalurus nonnanulatus Nematoda 0.87

Detectamos 15 comunidades en la red de interacciones observadas y no observadas,
el valor de modularidad general fue de 0.64 (Figura 7). Cinco comunidades estaban
conformadas por dos miembros. La comunidad mas grande tenia 69 nodos, 17 hospederos
pertenecientes a los drdenes Primates y Rodentia, 52 parésitos y 105 interacciones (Anexo

IV) (Figura 8).

En la red colapsada de hospederos, se obtuvieron 12 comunidades (Anexo V), la
comunidad mas grande tenia hospederos de los ordenes Carnivora, Cetartiodactyla,

Lagomorpha y Primates; estaba conformada por 25 nodos y 265 enlaces, mientras que en la
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red colapsa de los parasitos tuvo 13 comunidades y su comunidad mas grande estaba formada
por 64 nodos de helmintos asociados a los érdenes Carnivora, Primates y Rodentia (Anexo

V).
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Figura 8. Comunidad mas grande detectada de la red bipartita de interacciones observada-no observadas
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Discusion
De los 117 hospederos analizados en las redes, ademéas del hombre, 8 son
consideradas especies domesticadas, 3 son especies de roedores invasoras sinantropicas y
104 son especies de fauna silvestre. Los roedores tienen una mayor riqueza de hospederos
(42) y de helmintos (70), sin embargo, el mayor nimero de interacciones registradas
pertenecen a los murciélagos (136). Se registro una riqueza observada de 248 nematodos, 85

platelmintos y 10 acantocéfalos asociados a mamiferos silvestres, domésticos y el humano

en México.

En la red bipartita de interacciones observadas, el humano, animales domésticos
como Equus caballus, Canis familiaris, Bos taurus, Ovis aries, Capra hircus y los parasitos
Trichinella spiralis, Hymenolepis diminuta, Trichostrongylus axei y Fasciola hepatica
presentan los valores mas altos de las medidas de centralidad. Las especies domésticas
comparten parasitos con las especies silvestres y con los humanos, ya que cominmente
cohabitan espacios como pastizales y areas de cultivo o tienen la capacidad de invadir
ambientes naturales o seminaturales, por lo que podrian tener un papel clave para la
transmision de parasitos a la fauna silvestre (Walker & Morgan 2014; Wells et al. 2015,

2018).

De acuerdo, con nuestras medidas de centralidad el hombre y el perro comparten
muchos parasitos con muchos mamiferos (cercania); pero también tienen parasitos con
comun con otros mamiferos que comparten pocos parasitos con otros hospederos

(intermediacidn), esto podria representar un potencial de transmision de parasitos entre
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diferentes especies hospedadoras (Dallas et al., 2018). Lo que concuerda con lo publicado
con Wells et al., (2018) este trabajo sefiala a el hombre y el perro como especies importantes
con las que la fauna silvestre podria tener riesgo de compartir parasitos. Se ha descrito que
el hombre esta involucrado en el mantenimiento del ciclo biolégico de Fasciola hepatica y
Taenia solium (Macpherson, 2005) y han sido identificado como una fuente de infeccién de
Rodentolepis nana en primates (Thompson, 2015). En el caso de los perros se ha descrito que
participan en diferentes ciclos sinantropicos de especies de Echinococcus, ademas las
poblaciones de perros ferales juegan un papel crucial en la contaminacion ambiental con
huevos de ascaridos como Toxocara spp. sirviendo como un puente para este parasito hacia
hospederos silvestres (Otranto et al., 2015). El caballo (Equus caballus) también tiene valores
altos de cercania e intermediacion y cuenta con el mayor nimero de parasitos registrados
(40). Sin embargo, de estos solo comparte a T. spiralis y T. axei con otros érdenes de
mamiferos, el resto son helmintos muy asociados a équidos, ya que se alimentan de los
nutrientes presentes en las diferentes porciones del intestino de estas especies, por lo que es
poco probable que los comparta con otras especies de mamiferos. (Lyons & Tolliver, 2015;

Morariu et al., 2016)

Especies usadas en la ganaderia de México como Bos taurus, Ovis aries, Capra
hircus tienen los valores mas grande de la centralidad de eigen-value, esta medida ha sido
utilizada para identificar hospederos que pueden jugar un papel importante dentro de la red,
asi como para cuantificar el potencial que tiene para transmitirlo (Pilosof et al. 2015; Dallas
et al. 2018) . Estas tres especies pueden jugar un papel importante en los sistemas parasito-
hospedero, ya que por un lado pueden contaminar al ambiente con parasitos resistentes anti-

helminticos, que pueden asociarse a hospederos silvestres y por otro, en el caso de los
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sistemas de produccion en trashumancia donde el control parasitario es poco, hay un alto
riesgo contaminacion y por consiguiente de infeccidn para hospederos silvestres que usen los
sitios en comun. La presencia de esta transmision entre especies domeésticas y silvestre
favorece la variabilidad genética de los parasitos y su permanencia en el ambiente (Cerutti et

al., 2010).

Los parésitos Trichinella spiralis, Fasciola hepatica, Trichostrongylus axei y
Hymenolepis diminuta también presentan un alto valor en las medidas de centralidad. Estas
especies tienen una distribucién cosmopolita, cuentan con un amplio rango de hospederos
mamiferos y pueden infectar al humano (Arai, 1980; Gottstein et al., 2009; Archie & Ezenwa
2011; Constable et al., 2017). Mientras, que la red bipartita nos permite explorar la asociacion
entre hospederos y parasitos, las redes colapsadas representan las asociaciones que existen
entre nodos del mismo tipo, en este caso entre diferentes hospederos o parasitos. Dentro de
los nodos con valores de centralidad mas altos de las redes hospedero-hospedero, ademas del
hombre y el perro, también se observan a las especies de roedores: Rattus rattus, Mus

musculus, Peromyscus difficilis, Hodomys alleni y Dipodomys merriami.

Rattus rattus y Mus musculus sobreviven bien en diferentes ambientes y pueden
transmitir parasitos a los humanos y especies nativas que habitan en estos ambientes (Witmer
& Shiels, 2018). M. musculus y R. rattus comparten con parasitos con Peromyscus difficilis
y Hodomys alleni especies endémicas de México. Mientras que Dipodomys merriami, el cual
tiene un alto valor de intermediacién y comparte parasitos con Rattus norvergicus, pero
también con especies silvestres como Chaetodipus eremicus, Chaetodipus hispidus y

Heteromys irroratus las cuéles al igual que D. merriami se distribuyen al norte y centro del
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pais (Ceballos, 2014). La introduccidn de parasitos asociados a especies invasoras puede
tener un impacto en las poblaciones de especies nativas, pero también se reconoce que
especies invasoras pueden adquirir y dispersar los parasitos asociados a especies nativas

(Loxton et al., 2017).

En la red colapsada de hospederos, diferentes especies de murciélagos presentan
los valores mas altos de centralidad de eigen-value, es decir, tienden a estar conectados con
otros hospederos que también tiene muchos enlaces, es posible que estos valores sean el
resultado de caracteristicas relacionadas a su comportamiento social y alimenticio. Por
ejemplo, Mormoops megallophyla coexiste con colonias de otras especies de murciélagos
como Pteronotus parnelli, Pteronotus dayvi y Myotis velifer (Rezsutek & Cameron 1993).
La dieta ya sido sefialado como un predictor importante de la cantidad helmintos que se
comparten entre las especies (Wells et al., 2019). Las especies que obtuvieron la mayor
centralidad de eigen-value consumen una dieta basada en insectos (Faurvy et al., 2018), lo

que podrian facilitar su exposicion a las mismas especies helmintos.

En la red colapsada de los parasitos T. spiralis, T. axei, H. diminuta y F. hepatica
siguen apareciendo como nodos de importancia. Otros helmintos que también aparecen son
Strongyloides papillosus, Haemonchus contortus, Thysanosoma actinoides y Gnathostoma
binucleatum; los primeros tres son compartidos entre especies de rumiantes domésticos y
silvestres ( Jacobson et al., 1969, Ibrahim et al., 2012;), es posible que la domesticacion y la
movilizacién de ganado haya influido en la expansidn de estos parasitos a especies silvestres
(Scott & Sutherland, 2010; Walker & Morgan, 2014). Mientras que G. binucleatum que es

compartido entre carnivoros y el humano, es transmitido por el consumo de un hospedero
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intermediario (copépodo) o uno paraténico (peces, tortugas) y representa un problema de

salud publica en México(Lamothe & Caballero, 2002).

En las redes de hospederos y parasitos la formacién de comunidades, parece ser
resultado de las relaciones evolutivas entre ellos. En general, las especies estrechamente
relacionadas tiene caracteristicas parecidas que las hacen compatibles para compartir
parasitos, pero también aquellos hospederos que pertenecen a gremios similares o utilizan
los recursos de manera similar pueden ser susceptibles a los mismos paréasitos (Walker &
Morgan, 2014; Pilosof et al., 2015). Dos de las comunidades detectadas en la red bipartita de
interacciones observadas presentaban hospederos de diferentes 6rdenes taxondmicos; la
primera contenia carnivoros y marsupiales, en esta muchos de los parasitos compartidos eran
adquiridos por el consumo del hospederos intermediarios, es posible que el consumo de estos
ultimos en la dieta juegue un papel importante en la presencia de estos parasitos en diferentes

hospederos (Wells et al., 2018).

La segunda contenia al humano y carnivoros incluidos el perro y al gato. Se ha
descrito que los animales domésticos comparten subconjuntos de fauna parasita con el
humano; la cantidad de parasitos que comparten aumenta conforme mayor sea tiempo de
domesticacion de las especies (Morand et al., 2014). La asociacion del humano con perros y
gatos a lo largo del tiempo, asi como sus capacidad de establecerse en diferentes ambientes,
ha tenido como resultado que tengan parasitos en comun con la fauna silvestre (Wells et al.,

2018).
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Mediante del uso del algoritmo plug-play (Dallas et al., 2017) fue posible recuperar
297 interacciones no observadas entre helmintos y mamiferos de México. La mayoria de las
interacciones recuperadas fueron en roedores, seguidos de los carnivoros y los quirdpteros.
Una vez mas especies domésticas reciben los valores mas altos de las medidas de centralidad,
sin embargo, también se detectaron otros mamiferos y helmintos con altos valores de

centralidad que presentaban interacciones no observadas.

Dentro de estas se encontraron interacciones viables como las predichas entre
Gongylonema pulchrum, Sus scrofa, Bassariscus astutus, Nasua narica, Ateles geoffroyi y
diferentes especies de roedores, este nematodo ha sido encontrado en una variedad de
especies de mamiferos como jabalies, ciervos, 0sos, primates e incluso el humano (Anderson
2000; Sato et al., 2005; Xiaodan et al. 2018). Calodium hepaticum tuvo nuevos enlaces con
Ovis aries, Ovis canadensis, Urocyon cinereoargenteus, Mazama americana, Odocoileus
virginanus y Neotoma nelsoni. C. hepaticum es un nematodo zoonético distribuido
mundialmente que se asocia principalmente con especies de roedores, pero se ha
documentado en al menos 69 especies de otros mamiferos, por lo que se le considera un

parasito cosmopolita en ellos (Fuehrer, 2014).

Controrchis biliophilus un trematodo asociado a primates tuvo nuevas
interacciones con especies de marsupiales como Didelphis marsupialis, Philander opposum,
Tlacuatzin canescens. Este helminto es adquirido por el consumo de insectos que actlan
como sus hospederos intermediarios (Kowalzik et al., 2010), por lo que el consumo de

insectos en la dieta que presentan estos tres Ultimas especies de marsupiales generan la
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posibilidad de estar expuestos a dicho paréasito (Faurvy et al., 2018). El algoritmo también
generG asociaciones entre Trichostrongylus columbriformis, Oryctolagus cuniculus y
Sylvilagus floridanus. A pesar de ser un nematodo que infecta principalmente a ovejas, T.
columbriformis ha sido transmitido exitosamente de manera experimental a conejos (Hoste
et al., 1995). Perognathus flavus tuvo nuevos enlaces con Moniliformis moniliformis y
Gongylonema mexicanum. El primero es un acantocéfalo que se asocia a roedores, gatos y
perros; tiene como hospedero intermediario cucarachas o escarabajos (Berenji et al., 2007) y
el segundo es un nematodo que tiene como hospedero intermediario insecto y se asocia
principalmente a marsupiales. P. flavus consume un porcentaje de insectos en su dieta

(Faurvy et al., 2018) lo que hace probable que pueda adquirir a estos helmintos.

Sin embargo, en las especies que obtuvieron los valores mas altos de las medidas
de centralidad, también se encontraron interacciones no viables o muy poco probables.
Passalurus nonnanulatus un helminto de ciclo directo asociado con lagomorfos tuvo enlaces
no observados con carnivoros, roedores y quiropteros. Mientras que Skrjabinema ovis un
parasito cosmopolita de borregos y cabras tuvo enlaces nuevos con Perognathus flavus,
Sylvilagus floridanus, Sylvilagus audobonii, Orytolagus cuniculus, Chaetodipus eremicus
(Anderson, 2000). Ambos son oxiuridos, que suelen alimentarse de microorganismos
endosimbidticos que participan en la descomposicion de la celulosa consumida por sus
hospederos y usan el contacto cercano o directo para su transmision. Por lo tanto, se
consideran especificos de hospederos e incluso se ha descrito que estos Gltimos manifiestan
comportamientos que facilitan la autoinfeccion, lo que permite mantener estas asociaciones

por largos periodos de tiempo a través de la historia evolutiva de parésitos y hospederos
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(Hugot et al., 2014). Chabertia ovina tuvo enlaces con Perognathus flavus, Sylvilagus
floridanus, Sylvilagus audobonii, Orytolagus cuniculus, Chaetodipus eremicus. Este es un
nematodo que afectan ovejas, cabras, vacas, venado (Herd, 1971). Vexillata convoluta
también tuvo nuevos enlaces con roedores, carnivoros, primates y quiropteros. A pesar de ser
un nematodo asociado a roedores, sélo ha sido registrados en especies de la familia
Geomyidae estos mamiferos viven la mayor parte de su vida bajo tierra, presentan diferentes
historias de vida a los mamiferos que viven a nivel de suelo y tienen una estrecha historia
coevolutiva con sus parasitos (Hafner et al.,2003). Ademas, al igual que P. nonnanulatus y
S. ovis; Chabertia ovina y Vexillata convoluta son parasitos de ciclo directo, lo que dificulta
su asociacion a otros hospederos, ya que en estos casos en necesaria la presencia del
hospedero en espacio y tiempo en el que la larva infectante esta disponible (Morgan et al.,

2004).

La presencia de interacciones no observadas no viables o poco probables pueden
ser un reflejo del efecto que la falta de datos relacionados con las caracteristicas funcionales
de los hospederos tiene en la eficiencia del modelo, estos rasgos son importantes predictores
de las interacciones que detecta el algoritmo utilizado en este trabajo (Dallas et al., 2017).
Por otro lado, la informacion de los paréasitos, también es un importante predictor por lo que
datos mas especificos acerca de su ciclo biolégico como una identificacion mas detallada de
sus hospederos intermediarios, su filogeniay especificidad de hospederos podrian mejorar la

eficiencia del modelo (Dallas et al., 2017).

Otro factor asociado a la eficiencia del modelo es el numero de enlaces que existen

en relacion a los que podrian existir, muchos de los hospederos en nuestra base de datos solo
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presentaban una especie de helminto asociados. Hasta ahora se han registrado 9 especies de
acantocéfalos, 166 especies de nematodos y 74 especies de platelmintos asociados a
mamiferos silvestres; por lo que aun existen muchas especies de mamiferos en México, para
las que no se tiene registrado ningun helminto. (Garcia-Prieto et al., 2014a; Garcia-Prieto et
al., 2014b; Garcia-Prieto et al. 2014c). Esto refleja la importancia continuar con la colecta e
identificacion de especimenes, para describir las numerosas interacciones que se presentan
estos parasitos y mamiferos. A pesar de estas limitantes, esta metodologia por un lado nos
permiti0 detectar asociaciones viables o enlaces faltantes en una red interacciones e
identificar parasitos que podrian asociarse a nuevos hospederos. Y, por otro lado, al usar las
redes fue posible identificar que hospederos podrian estar jugando un rol en la transmision o
mantenimiento de parasitos y observar como cambia su importancia dentro de ella cuando se
agrega informacion y nuevas interacciones. Todo lo anterior podria tener relevancia para la
vigilancia epidemioldgica, asi como para la creacion de estrategias de control de parésitos
que afectan la salud humana, animal y produccion pecuaria. Finalmente, este tipo de enfoques
también nos brinda informacion acerca de las diferentes especies helmintos que podrian
encontrarse en hospederos a los que no es ha sido posible muestrear con tanta frecuencia, asi
como de las caracteristicas asociadas a hospederos y parasitos involucradas en la presencia

de dichas asociaciones.
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Anexo |. Comunidades detectada en la red bipartita de interacciones observadas.

Comunidad Nodos Hospederos  Parasitos Enlaces

1 (Primates)

2 (Chiroptera)

3 (Carnivora)

4 (Marsupilia)

5 (Chiroptera)

6 (Rodentia)

7 (Rodentia)

8 (Rodentia)

9 (Cingulata)

10 (Chiropteta)

11 (Carnivora)

12 (Perissodactyla)
13 (Rodentia)

14 (Carnivora)

15 (Lagomorpha)
16 (Carnivora)

17 (Carnivora)

18 (Rodentia)

19 (Rodentia)

20 (Rodentia)

21 (Rodentia)

22 (Cetartiodactyla)
23 (Rodentia)

24 (Rodentia)

25 (Carnivora) (Marsupialia)
26 (Chiroptera)

27 (Chiroptera)

28 (Carnivora)

= w B N [ER
ol\)l\.)wl\)NG)(DNN(A)(JJNNNOHNN@NNNNNQ)@N

H
=~ = o ~ N =
NESarrRrENvorRrRrSRrRrINMREROMNMNRERRNERRNRrRRRRNMO

BrrowrsrRlrrrogvrRrrorRrrRroRrRPRrRPOMNNRRRPRPRNRRRPRPRRERRPRRRRA®
ol = = B N N B w
SGrrofvE88rrroflorrrRrrrRrEvrRrRrRrRrRrRrRPE8RRNRRRRERENDOO

29 (Chiroptera) 60
30 (Rodentia) 13
31 (Rodentia) 2
32 (Rodentia) 2
33 (Rodentia) 2
34 (Rodentia) 54
35 (Lagomorpha) 14
36 (Perissodactyla) 3
37 (Cetartiodactyla) 17 17
38 (Rodentia) 12 11
39 (Marsupialia) 2 1
40 (Chiroptera) 2 1
41 (Carnivora) (primates) 67 99
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Anexo Il. Comunidades formadas en la red de interacciones observadas
colapsada de hospederos.

Comunidad Hospederos Enlaces

1 (Chiroptera)
2 (Carnivora)

3 (Marsupialia)
4 (Chiroptera)
5 (Rodentia)

6 (Rodentia)

7 (Rodentia)

8 (Cingulata)

9 (Chiroptera)
10 (Carnivora)
11 (Carnivora)
12 (Lagomorpha)
13 (Canivora)
14 (Chiroptera)
15 (Rodentia)
16 (Rodentia)
17(Rodentia)
18 (Rodentia)

4
1
1
1
1
1
1
1
1
1
1
1
1
17
2
1
1
1
19 (Cetartiodactyla) (Perissodactyla) 10
1
9
1
5
1
1
2
1
1
1
4
1
2
3
1
1
1

-

20 (Rodentia)

21 (Rodentia) (Primates)

22 (Rodentia)

23 (Marsupialia) (Carnivora)
24 (Chiroptera)

25 (Chiroptera)

26 (Rodentia)

27 (Rodentia)

28 (Rodentia)

29 (Rodentia)

30 (Lagomorpha)

31 (Perissodactyla)

32 (Carnivora)

33 (Rodentia)

34 (Marsupialia)

35 (Chiroptera)

36 (Carnivora) (Cetartiodactyla) (Primates)

w

1

QOO WFROUIODOOUJUITOONOPFRPONOOOPRPOOOOODODOOODOoOOoODOoOOoO OO

5
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Anexo I11. Comunidades formadas en la red de interacciones observadas
colapsada de parasitos.

Comunidad (Orden de mamiferos a los que los helmintosestdn Parasitos Enlaces
asociados)

1 (Carnivora) 1 0

2 (Cetartiodactyla) 10 0

3 (Cingulata) 7 21
4 (Marsupialia) 30 350
5 (Chiroptera) 1 0

6 (Rodentia) 1 0

7 (Rodentia) 1 0

8 (Marsupialia) 1 0

9 (Rodentia) 1 0
10 (Perissodactyla) 39 705
11 (Cetartiodactyla) 45 660
12 (Chiroptera) 1 0
13 (Carnivora) 1 0
14 (Rodentia) 1 0
15 (Rodentia) 1 0
16 (Chiroptera) 1 0
17 (Marsupialia) 1 0
18 (Chiroptera) 1 0
19 (Chiroptera) 1 0
20 (Carnivora) 1 0
21 (Chiroptera) 48 387
22 (Lagomorpha) 10 35
23 (Lagomorpha) 1 0
24 (Carnivora) (Primates) 62 753
25 (Chiroptera) 1 0
26 (Primates) 7 14
27 (Rodentia) 1 0
28 (Rodentia) 1 0
29 (Rodentia) 1 0
30 (Rodentia) 1 0
31 (Carnivora) 2 1
32 (Perissodactyla) 2 1
33 (Chiroptera) 1 0
34 (Rodentia) 2 1
35 (Rodentia) 1 0
36 (Rodentia) 1 0
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Anexo IVV. Comunidades formadas en la red bipartita (interacciones observadas y
obtenidas por el algoritmo plug-play).

Comunidad Nodos Hospederos Pardsitos Enlaces
1 (Rodentia) 2 1 1 1

2 (Rodentia) 2 1 1 1

3 (Cingulata) 8 1 7 7

4 (Rodentia) 2 1 1 1

5 (Carnivora) (Marsupialia) (Rodentia) 36 9 27 56
6 (Cetartiodactyla) (Rodentia) 44 7 37 67
7 (Perissodactyla) 42 2 39 43
8 (Marsupialia) 2 1 1 1

9 (Chiroptera) 2 1 1 1
10 (Carnivora) (Rodentia) 63 14 49 86
11 (Carnivora) (Cetartiodactyla) 27 7 18 30
(Chiroptera)

12 (Primates) (Rodentia) 68 17 51 105
13 (Chiroptera) (Lagomorpha) (Rodentia) 46 14 32 111
14 (Carnivora) (Chiroptera) (Marsupialia) 61 16 45 127
(Perissodactyla)

15 (Carnivora) (Chiroptera) 55 24 31 81

(Lagormorpha) (Primates) (Rodentia)
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Anexo V. Comunidades formadas en la red colapsada de hospederos
(interacciones observadas y obtenidas por el algoritmo plug-play).

Comunidad Hospederos Enlaces
1 (Chiroptera) 1 0

2 (Marsupialia) 1 0

3 (Rodentia) 1 0

4 (Carnivora) (Chiroptera) (Marsupialia) (Perissodactyla) 14 55
5 (Chiroptera) (Marsupialia) 13 61
6 (Carnivora) (Cetartiodactyla) (Lagomorpha) (Primates) 25 269
7 (Carnivora) (Cetartiodactyla) (Chiroptera) (Rodentia) 20 149
8 (Carnivora) (Cetartiodactyla) (Chiroptera) 23 136
(Lagormorpha)(Primates)(Rodentia)

9 (Cingulata) 1 0
10 (Perissodactyla) (Rodentia) 16 59
11 (Rodentia) 1 0

12 (Rodentia) 1 0
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Anexo V1. Comunidades formadas en la red colapsada de parasitos
(interacciones observadas y obtenidas por el algoritmo plug-play).

Comunidad (Orden de mamiferos a los que los helmintos estan  Parasitos Enlaces

asociados)

1 (Rodentia) 1 0

2 (Rodentia) 1 0

3 (Perissodactyla) 39 705
4 (Cetartiodactyla) 46 710
5 (Rodentia) 1 0

6 (Carnivora) (Primates) (Rodentia) 64 756
7 (Cingulata) 7 21
8 (Carnivora) (Marsupialia) (Rodentia) 35 363
9 (Marsupialia) 1 0
10 (Chiroptera) 1 0
11(Chiroptera) (Perissodactyla) (Rodentia) 59 355
12 (Cetartiodactyla) (Chiroptera) (Lagomorpha) (Rodentia) 43 167

13(Chiroptera) (Rodentia) 45 399
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