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1 Sobreposicion de las especies de pulgas con las especies de

micromamiferos. En vertical se encuentran las especies de pulgas
(V1, Figura 2), mientras que en horizontal estan las especies de

micromamiferos (V2, Figura 2).

2 Mapas modelados del nicho de las especies de pulgas, en estos
vemos representados geograficamente los nichos, a partir de los
puntos de ocurrencia, donde las zonas de color rojo (y verde, en el
caso de Tetrapsyllus sp.), representan iddbneamente la extension

del habitat de cada especie a lo largo de Chile.

Mapas modelados del nicho de las especies de micromamiferos, en
estos vemos representados geograficamente los nichos, a partir de
los puntos de ocurrencia, donde las zonas de color representan
iddneamente la extension del habitat de cada especie a lo largo de
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Mapas de distribucion geografica de la riqueza predicha (a) y
observada de las especies de pulgas (b) y micromamiferos a

lo largo de Chile (c-d respectivamente). El gradiente de colores

indica la cantidad de especies presentes, donde los valores
maximos estan categorizados con el color naranjo y los 23
valores minimos estan categorizados con el color verde. a)
riqueza predicha de las especies de pulgas. b) riqueza
predicha de las especies de micromamiferos. c) riqueza
observada de las especies de pulgas. d) rigueza observada de
las especies de micromamiferos.

Sobreposicion de las especies de pulgas con las especies de
micromamiferos. El eje horizontal (V1) corresponde a las
especies de pulgas, eje vertical (V2) indican los
micromamiferos. Cada celda representa un valor de
sobreposicién, en un gradiente de 0 a 1.0. La ausencia de
celdas en ciertos lugares de la figura representa valores
iguales a 0, es decir, sin sobreposicion entre los nichos de las
especies. (Anexo 1, Tabla 9).
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Seleccion de variables ambientales para la generaciéon del
modelamiento de los nichos ecoldgicos.

Estimacion y modelacién de los nichos de las especies de pulgas. Se
muestran las coordenadas de la distribucion modelada de las
especies de pulgas a lo largo de Chile, mostrando el rango de
distribucion del nicho.

Estimacion y modelacion de los nichos de las especies de
micromamiferos. En esta tabla se encuentra resumida la distribucion
de las especies de micromamiferos a lo largo de Chile, mediante las
coordenadas de distribucién del limite norte y sur.

Contribucion de los factores ambientales para las especies de pulgas
calculados a partir del software Maxent. En negrita los valores de
contribucion superiores o iguales al 30%, considerados como los mas
relevantes para la distribucion de las especies.

Contribucion de los factores ambientales para las especies de pulgas.
Se muestran los resultados de la contribucion de las variables
calculados a partir del modelo ESM. En negrita, valores de
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contribucion de las variables superiores o iguales a 1.0, considerados
como los mas relevantes para la distribucidn de las especies.
Contribucion de los factores ambientales y las especies de
micromamiferos influenciadas por estos. Se muestran los resultados
de la contribucion de las variables calculados a partir del software
Maxent. En negrita valores de contribucion superiores o iguales al
30% de contribucion.

Contribucion de los factores ambientales y las especies de
micromamiferos influenciadas por estos. Se muestran los resultados
de la contribucién de las variables calculados a partir del modelo ESM.
En negrita valores de contribucion de las variables superiores o
iguales a 1.0, considerados como los mas relevantes para la
distribucion de las especies.

Seleccion de variables ambientales para la generacién de modelos de
sobreposicion de nicho ecoldgico.

RESUMEN

La estimacion de la distribucién de las especies permite conocer los patrones de
desplazamiento de estas, ademas de facilitar el disefio de planes de conservacion
y manejo. En el caso de los parasitos, y en especifico de las pulgas, el conocimiento
de su distribucién es relevante debido a que se trata de animales con impactos
negativos hacia la salud publica, ya que, ademas son vectores de enfermedades
zoonoticas, como el tifus murino o la peste negra. Las pulgas son parasitos
hematofagos obligados en su etapa adulta y se encuentran asociadas a uno
(especialistas) o0 mas hospedadores (generalistas), considerados como el recurso a
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explotar. Debido a esta estrecha relacion, la distribucidon de estos animales
parasitos, pude estar determinada por factores asociados al hospedador y al
entorno de este, asi como a restricciones asociadas a la ecologia propia de la
especie, es decir, a los factores ambientales que limitan su distribucion. De lo
anteriormente expuesto surge la siguiente pregunta: ¢ La distribucion de las pulgas
esta mediada por la distribucion de su(s) hospedador(es), o por su propia ecologia?
la cual aun continda sin ser respondida. Considerando que las pulgas son descritas
como ectoparasitos mas bien generalistas y que pasan parte de su ciclo de vida
fuera del hospedador, estando expuestas a condiciones ambientales variables, se
planted como hipoétesis que el nicho ecoldgico de las especies de pulgas presentes
en Chile es independiente del nicho de sus hospedadores, y se encuentra mediado
por las condiciones ambientales en el que viven. Para evaluar esta hipotesis, se
utilizaron los registros de ocurrencia de 49 especies de pulgas (n=2625) asociadas
a 16 especies de micromamiferos (n=1630), a lo largo de 63 localidades en Chile.
Se realizaron modelos de nicho de cada especie de pulga y micromamiferos. Se
evalué la contribucién de las variables ambientales sobre cada especie y la
sobreposicion de nicho entre las especies de pulgas y hospedadores. Los
resultados permitieron aceptar la hipétesis de trabajo, puesto que la sobreposicion
de los nichos de las especies de parasitos y hospedadores no es total, sino que
varia entre especies, lo que indica un comportamiento y distribucion independiente
de los hospedadores. La contribucion de las variables ambientales mostro que las
variables climéticas como la estacionalidad de la precipitacion, la precipitacion del
trimestre mas frio, estacionalidad de la temperatura y la temperatura del trimestre
mMAs seco, son de alta relevancia en la delimitacion de la distribucion de las especies
de pulgas presentes en los micromamiferos, como se plante6 en la hipétesis. Se
concluye que la distribucion de las especies de pulgas presentes en Chile responde
a un conjunto de variables que estdn mas relacionadas con las variables
ambientales del medio en el que viven que a los propios micromamiferos que
parasitan. Se destaca a especies introducidas como Rattus rattus y Rattus
norvegicus como las especies hospedadoras que mas se sobreponen con los nichos
de las especies de pulgas. Es importante destacar la relevancia de este estudio,
pues se implementaron técnicas, softwares y modelos de procesamiento de datos
de nicho y distribucion de forma innovadora, al emplearse una base de datos creada
con una importante cantidad de registros asociados a parasitos, algo que nunca
antes se habia hecho en Chile.

Palabras clave: Pulgas, micromamiferos, Chile, parasitos, distribucion.
ABSTRACT

The estimation of the distribution of species allows us to know their movement
patterns, in addition to facilitating the design of conservation and management plans.
In the case of parasites, and specifically fleas, knowledge of their distribution is
relevant because these animals have a negative impact on public health, as they are
also vectors of zoonotic diseases such as murine typhus or plague. Fleas are
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obligate hematophagous parasites in their adult stage and are associated with one
(specialist) or more hosts (generalist), considered as the resource to be exploited.
Due to this close relationship, the distribution of these parasitic animals may be
determined by factors associated with the host and its environment, as well as
restrictions associated with the ecology of the species, i.e., environmental factors
that limit their distribution. From the above, the following question arises: Is the
distribution of fleas mediated by the distribution of their host(s) or by their own
ecology? This question remains unanswered. Considering that fleas are described
as rather generalist ectoparasites and that they spend part of their life cycle outside
the host, being exposed to variable environmental conditions, it was hypothesized
that the ecological niche of the flea species present in Chile is independent of the
niche of their hosts, and is mediated by the environmental conditions in which they
live. To evaluate this hypothesis, we used the occurrence records of 49 flea species
(n=2625) associated with 16 species of micromammals (n=1630), throughout 63
localities in Chile. Niche models on each flea and micromammal species were
performed. The contribution of environmental variables on each species and the
niche overlap between flea species and hosts were evaluated. The results allowed
us to accept the working hypothesis, since the niche overlap of parasite and host
species is not total, but varies between species, indicating host-independent
behavior and distribution. The contribution of environmental variables showed that
climatic variables such as seasonality of precipitation, precipitation of the coldest
quarter, seasonality of temperature and temperature of the driest quarter, are of high
relevance in delimiting the distribution of flea species present on micromammals, as
hypothesized. It is concluded that the distribution of flea species present in Chile
responds to a set of variables that are more related to the environmental variables
of the environment in which they live than to the micromammals they parasitize.
Introduced species such as Rattus rattus and Rattus norvegicus stand out as the
host species most overlapping the niches of flea species. It is important to highlight
the relevance of this study, since techniques, software and models for processing
niche and distribution data were implemented in an innovative way, using a database
created with a large number of records associated with parasites, something that
had never been done before in Chile.

Keywords: Fleas, micromammals, Chile, parasites, distribution.
INTRODUCCION

El concepto de nicho ecoldgico de una especie ha sido definido y descrito por
una gran variedad de autores, el primero de ellos en acufiar el término fue Joseph
Grinnell (1917), quién lo describié como “un conjunto de condiciones ambientales
que permiten a una especie vivir y reproducirse, sin tener la necesidad de migrar”,
definicion que resalta a las condiciones ambientales como responsables de
delimitar el nicho de cada especie (Mota et al. 2020). También, se ha definido como
nicho ecolodgico “al lugar que ocupa una especie en el medio biético”, resaltando la
funcién de una especie dentro de las comunidades que componen el nicho (Elton
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1927). Por otra parte, Hutchinson (1957) lo defini6 como “todas las condiciones
optimas (bidticas y abidticas) en las que la especie puede y/o podria lograr su
desarrollo y subsistencia”. Hutchinson distingue dos tipos de nicho: el fundamental,
representado por las caracteristicas abiodticas en las que una especie puede vivir, y
el nicho observado, como la fraccion de condiciones biéticas y abiéticas en la cual
la especie se restringe debido a interacciones bidticas con otras especies
(Hutchinson 1957, Mota et al. 2020).

Teniendo en cuenta las multiples definiciones del concepto, es posible entender
que, finalmente, el nicho ecolégico expresa la interrelacion de los factores
ecolégicos con el individuo y es determinado por un conjunto de variables o
factores, entre los que destacan las condiciones bio6ticas y abitticas del medio, las
que influyen directamente sobre la amplitud del nicho de una especie (Morlans &
Maria 2014; Truman 2022). Asi mismo, la amplitud de este nicho depende en gran
medida de la especializacion de la especie, lo cual implica que, a lo largo del tiempo,
las especies han sobrevivido y se han adaptado a determinadas funciones hasta el
punto de desarrollar érganos especializados y conductas especificas (Morlans &
Maria 2014; Truman 2022).

Por medio del avance de disciplinas, como la estadistica espacial y geografica,
es posible comprender mejor el nicho de las especies a través de la modelacion de
la distribucion, mediante modelos estadisticos que permiten una estimacién del
nicho ecolégico de las especies (Canals 2015; Mateo et al. 2013). Estos modelos
de distribucién o modelos de nicho ecolégico se basan en el concepto de nicho
propuesto por Grinnell (nicho grinelliano), el cual considera las condiciones
ambientales a las que se encuentran expuestos los organismos y que determinan
su distribucién (véase Soberén et al. 2017, para una desambiguacion de los
términos).

Para los organismos parasitos, el cuerpo del hospedador es considerado como
su hébitat definitivo o directo, en la mayoria de los casos (Korallo et al. 2007).
Debido a que las especies parasitas se encuentran gran parte de su vida asociadas
a otro individuo, el nicho ecolégico de estas puede ser equivalente a la amplitud de
hospedadores que utiliza el parasito a lo largo de su vida con la especificidad del
parasito hacia su hospedador, ya que esta refleja la diversidad de recursos
utilizados por el parasito (Futuyma & Moreno 1988). Para explicar mejor este
concepto, existen diferentes hipotesis respecto a la distribucion de las
enfermedades e infecciones provocadas por parasitos y el nicho ecoldgico asociado
a estas. Una de ellas es la “Hipotesis del Nicho del Hospedador” (HNH, por sus
siglas en inglés), la que postula que la distribucion de los parasitos esta determina
por la distribucion de los hospedadores, por lo cual, la presencia de una sola
especie hospedadora en determinada zona podria implicar la extension potencial
del parasito y los patégenos asociados a este; por otro lado, la “Hipétesis del Nicho
del Parasito” (HPN, por sus siglas en inglés), menciona que la distribucion de los
parasitos es independiente a la de los hospedadores, y se ve influenciada por otros
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factores, es decir, los parasitos se distribuyen en sitios que se ajusten a
determinadas condiciones ambientales (Maher et al. 2010).

Las hipotesis mencionadas se han puesto a prueba y se ha encontrado
evidencia a favor de HPN (Lira & Peterson 2014; Maher et al. 2010). Por ejemplo,
Maher y colaboradores (2010), pusieron a prueba ambas hipoétesis asociadas a la
distribucion de la bacteria Yersinia pestis en pulgas, responsable de provocar la
peste en Norte América, utilizando un marco que incorpora modelos de nicho
ecolégico. Postularon que el HNH predice que las infecciones en los hospedadores
por Y. pestis no seran diferentes a la ecologia general del hospedador; por otro lado,
predicen que la HPN mostrara diferencias entre ambos. Estos autores determinaron
que las infecciones por esta bacteria ocurren en subconjuntos ecoldgicos no
aleatorios de las distribuciones de conjuntos de hospedadores, pero que, a su vez,
las infecciones por la bacteria en diferentes conjuntos de hospedadores ocurren
bajo circunstancias ecoldgicas similares, lo que apoya la hipétesis del nicho del
pardsito, es decir, que los hospedadores se infectan con la bacteria al sobreponerse
sus nichos, pero que su distribucion no obedece exclusivamente a la presencia de
determinados hospedadores. Asi mismo, los autores, proponen que el Nicho del
Parasito se ve impulsado por los requerimientos ecoldgicos de las pulgas que
actuan como vectores de la bacteria.

Debido a que las pulgas corresponden a uno de los ectoparasitos mas
frecuentes y prevalentes en micromamiferos, con diferentes grados de especificidad
asociada a su hospedador y rangos de distribucion variables, representan buenos
modelos de estudio para poner a prueba las hipétesis mencionadas anteriormente
y determinar los factores que asociados a su distribucion geogréafica (Guisan &
Zimmermann 2000; Krasnov et al. 2001; Krasnov et al. 2008b; Marcogliese 2016;
Poulin et al. 2011; Molina et al. 2016).

Modelo de estudio: Pulgas y micromamiferos

Las pulgas corresponden a insectos holometabolos de pequefio tamafio, con un
cuerpo comprimido y aparato bucal modificado para picar y succionar la sangre de
vertebrados endotermos (Gutiérrez-Veladzquez et al. 2006). Presentan un ciclo de
vida que incluye las fases de huevo, larva, pupa e imago, donde solo el imago es
parasito. En la etapa adulta son hematdfagas y permanecen asociadas a su
hospedador, tanto de forma permanente como por periodos, alternando entre el
hospedador y la madriguera o nido de este para alimentarse, reproducirse o colocar
huevos (Krasnov et al. 2008a). Las demas fases de desarrollo no son parasitas, y
también se encuentran asociadas a las madrigueras, refugios, o nidos de sus
hospedadores (Carrasco 2018).

Asi mismo, las pulgas son consideradas micro-depredadores, donde los

hospedadores son las presas; se entiende que son depredadores capaces de
responder a los cambios en la disponibilidad de sus presas a través de variaciones
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en sus dietas o variaciones poblacionales, es decir, pueden cambiar de un
hospedador a otro al ser en su mayoria parasitos generalistas (Appelgren et al.
2016; Van der Mescht et al. 2015). Asi mismo, también hay especies de pulgas que
parasitan un rango de hospedadores mas reducido, a las cuales se las puede
considerar como especialistas (Krasnov et al. 2006). Por ello, la distribucion de
parasitos como las pulgas puede estar asociada al estrecho rango de hospedadores
relacionados filogenéticamente, ocurran o no ocurran cambios en la riqueza de
estos (Poulin & Mouillot 2003).

Existe evidencia que indica que la distribucion geogréfica de las pulgas esta
determinada por la distribucion geografica de sus hospedadores (Morand et al.
2007). Sin embargo, también pueden verse influenciada por las caracteristicas del
entorno del hospedador, los mecanismos de regulacion del hospedador y de los
parasitos, el comportamiento espacial del hospedador, la estructura de la
comunidad del hospedador y los factores ambientales, ademas, el efecto de cada
factor podria variar de una especie de pulga a otra (Morand et al. 2007).

La especificidad de una especie de pulga hacia determinada especie de
micromamifero puede representar un atributo de la especie de pulga que puede
variar dentro de limites especificos (Krasnov et al. 2004), y se puede considerar
como un factor influyente sobre la distribucion de las especies de pulgas. Algunos
factores ambientales sefialados como determinantes en la distribucion de las
pulgas, como la temperatura o la humedad, han sido estudiados de forma escasa
solo en algunas especies comunes de pulgas como Xenopsylla cheopis (pulga de
la rata) y Ctenocephalides felis (pulga del gato), donde se ha establecido que la
temperatura del aire influye en el tiempo de desarrollo del ciclo y en la aparicién de
los individuos adultos (Margalit & Shulov 1972, Silverman & Rust 1983, Metzger &
Rust 1997, Krasnov et al. 2001). Otros estudios han determinado que la
temperatura actia como un factor importante para la prediccion del rango
geografico de las especies de pulgas, el cual varia segun la historia de vida de la
especie parasita (Van der Mescht et al. 2016).

Con esto ultimo, se hace referencia al hecho de que, en el caso de las pulgas
con un estilo de vida generalistas, estas poseen un rango de tolerancia mas amplio
a factores asociados al clima o al entorno y composicion del hospedador, esto
debido a que poseen una mayor distribucion geografica y se encuentran expuestas
a una mayor heterogeneidad ambiental a lo largo de su rango geogréfico; en el caso
de las pulgas con un estilo de vida especialista hacia determinados hospedadores,
estas suelen poseer rangos de tolerancia mas reducidos con respecto al climay el
entorno del hospedador, es decir, ocurre lo opuesto que con las especies
generalistas, puesto a que estas presentan un reducido rango geogréfico, lo que
significa que estan expuestas a menor heterogeneidad ambiental (Krasnov 2008a,;
Krasnov et al. 2015; Krasnov et al. 2003; Shenbrot et al. 2007).
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En Chile, la mayor diversidad de pulgas se encuentra asociada a roedores, con
especies con amplias distribuciones y otras mas restringidas geograficamente,
desconociéndose si esta distribucion se debe a la disponibilidad de hospedadores
o restricciones ecoldgicas de las propias pulgas (Beaucournu et al. 2014).

Micromamiferos como hospedadores de pulgas en Chile

Las especies de micromamiferos presentes en Chile, que son los principales
hospedadores de pulgas (Beaucournu et al. 2014), viven en una variedad de
habitats a lo largo del pais, desde la zona norte a la zona sur, formando parte de la
fauna de especies endémicas, nativas e introducidas. En la actualidad se registran
30 géneros, 7 familias y 67 especies nativas y/o endémicas del orden Rodentia; un
género, una familia y una especie del orden Didelphimorphia y 4 géneros de
roedores introducidos de las familias Castoridae, Cricetidae y Muridae, siendo un
total de seis especies, entre ellas Rattus rattus y Rattus norvegicus (D’Elia et al.
2020).

Dentro del orden Rodentia, es posible encontrar especies con una amplia
distribucion y asociadas con una gran cantidad de especies de pulgas, como es el
caso de algunas especies del género Abrothrix, por ejemplo, Abrothrix olivacea y
Abrothrix longipilis, las cuales habitan una amplia variedad de ecosistemas
(Sportono et al. 2000). En el caso de A. olivacea, se trata de una especie nativa con
distribucién que abarca territorio en Chile y Argentina. En Chile, se distribuye desde
los 19°13’S hasta los 43°38’S (representada por cuatro sub-especies), y es la
especie de roedor que alberga el mayor nimero de especies pulgas en Chile, 33
especies (Beaucournu et al. 2014). Asimismo, A. longipilis posee una distribucién
que abarca desde los 29°20'S hasta los 48°36’S (representada con
aproximadamente seis sub-especies en Chile), y se han encontrado relacionados
con 27 especies de pulgas de diferentes familias, de las cuales la gran mayoria,
también, son parasitas de A. olivacea (Sportono et al. 2000; Beaucournu et al.
2014). Por otra parte, existen especies de roedores con distribucion restringida a
unos pocos grados de latitud, pero con diferencias en la riqueza de especies
parasitas, como por ejemplo los roedores del género Octodon. En el caso de
Octodon lunatus, se encuentran asociados Unicamente a tres especies de pulgas,
mientras que su congénere Octodon degus, con una distribucion similar, es
parasitado por 13 especies de pulgas (Spotorno et al. 2000; Beaucournu et al. 2014;
Roach 2016).

Desde el punto de vista de las pulgas presentes en Chile, estas también tienen
rangos de distribucion contrastantes. Por ejemplo, la pulga Sphinctopsylla ares, es
una especie con una amplia distribucion que ha sido registrada desde los 29°57’S
hasta los 53°09’S, a lo largo de la cual se la ha encontrado parasitando, en
diferentes ambientes, a 16 especies de micromamiferos, incluyendo al marsupial
Thylamys elegans (Beaucournu et al. 2014). Por otro lado, las pulgas del género
Delostichus presentan acotadas distribuciones, y a la vez se encuentran
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restringidas a ambientes especificos, sin embargo, muestran comportamientos
generalistas, algunas incluso encontrandose en micromamiferos muy distantes
filogenéticamente como T. elegans y Abrocoma bennetti (Beaucornu et al. 2014).

Por lo anterior, las especies de micromamiferos en Chile son hospedadores de
una fauna rica en especie de pulgas, donde se observan variaciones en la
diversidad de especies que hospedan y, a su vez, en la distribucion de estas
especies de pulgas, las cuales parecieran no ajustarse a las distribuciones de sus
hospedadores. Por lo tanto, surge la interrogante sobre qué factores estan
influyendo en la distribucion de las pulgas y si los hospedadores son los principales
moduladores de su distribucion.

Modelos de distribucién de especies vy su utilidad para predecir la distribucion de
pardsitos.

Actualmente, existen aproximaciones modernas para estudiar la distribucion
geografica de las especies, como lo son los modelos de distribucién de especies,
(Truman 2022). Estos modelos de distribucion corresponden a una representacion
cartografica idonea de un espacio para la presencia de una especie en funcion de
variables ambientales (Mateo et al. 2013). En estos, se crea una relacion entre la
distribucién real conocida y un conjunto de variables independientes como, por
ejemplo, topograficas y/o climaticas, que definen los factores ambientales que
delimitan las condiciones que permiten la presencia de una especie (Guisan &
Zimmermann 2000).

Es necesario tener en cuenta que las pulgas estan asociadas de forma obligada
a su hospedador, el que compone el habitat del paréasito y que se puede entender
como recurso dentro del medio en el que habita la pulga, por lo que, ademas de los
factores bibticos y abibticos del nicho ecologico del parasito, hay que tener en
cuenta los factores bidticos y abiéticos del nicho ecoldgico del animal que se
encuentra parasitando. De igual forma, es importante considerar que el area de
distribucion de una especie estd determinada por factores asociados a sus
tolerancias ambientales, a la presencia 0 ausencia de otras especies parasitas, y a
la capacidad de dispersion en el tiempo desde areas relevantes (Soberdn et al.
2017). Y asi mismo, en el caso de parasitos como las pulgas, las condiciones
ambientales son sumamente importantes para el éxito de los diferentes estadios en
sus ciclos de vida, esto debido a que, al tratarse de insectos, si las condiciones
varian, ya sea la temperatura y/o la humedad, pueden verse afectados los adultos,
las larvas, pupas o huevos (Lareschi & Drago 2017). En algunos casos, ante bajas
de temperatura o ante la ausencia del hospedador, dependiendo de la especie de
pulga, estas pueden soportar prolongados periodos de desecacién, e incluso las
pupas pueden permanecer quiescentes por meses, como respuesta a las
condiciones desfavorables (Lareschi & Drago 2017).
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Debido a que aun no se encuentran definidos los factores que determinan la
distribucion de las especies de pulgas, surge la siguiente pregunta de investigacion:
¢La distribucién de las pulgas estd mediada por la distribucion de su(s)
hospedador(es), por las condiciones del medio en que habitan, o se debe al
conjunto de ambos factores? Este estudio buscé responder esta pregunta, ademas
de resaltar la relevancia de conocer la distribucion potencial de las especies de
pulgas, sus nichos y las interacciones con sus hospedadores.
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HIPOTESIS

El nicho ecologico de las especies de pulgas presentes en Chile es
independiente del nicho de sus hospedadores, y se encuentra mediado por las
condiciones ambientales en el que viven, por lo cual, se espera que la interaccion
pulga-micromamifero ocurra soélo en localidades donde la distribucion del
hospedador se superpone con las condiciones adecuadas para el parasito
(sobreposicion incompleta entre nicho de hospedador y parasito).

OBJETIVO GENERAL

Evaluar los factores involucrados en la distribucion de las pulgas que parasitan
a los micromamiferos presentes en Chile.

OBJETIVOS ESPECIFICOS

1. Estimar y modelar el nicho ecolégico de los micromamiferos y pulgas presentes en
Chile.

2. Determinar los factores ambientales que influyen sobre la distribucién de las
especies de pulgas.

3. Evaluar la sobreposicion del nicho de los hospedadores con el nicho de las pulgas
asociadas a estos.
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METODOLOGIA

Recopilacion de datos

Se utilizaron los registros de presencia de 2625 individuos correspondientes a
49 especies de pulgas presentes en Chile, asociadas a 16 especies de
micromamiferos (n=1630), de las cuales 15 corresponden a roedores, y uno a un
marsupial didelfimorfo (Thylamys elegans).

Los registros se obtuvieron desde 63 localidades a lo largo de todo el territorio
chileno (20.2°S, 70.48°W a 53.16°S, -70.93°W) que representan los puntos de
presencia de las especies de pulgas asociadas a un determinado hospedador. Los
registros de especies de pulgas se obtuvieron desde el estudio de pulgas en
micromamiferos de Chile (Moreno-Salas et al. 2020), en el que los ejemplares de
pulgas fueron colectados desde 1501 ejemplares de micromamiferos procedentes
de 28 localidades, desde la region de Antofagasta (21°28’'S) a la region de
Magallanes (56°30’S).

Se realizé una revision de la coleccién de pulgas presente en Laboratorio de
Ecologia de Parasitos (Facultad de Ciencias Naturales y Oceanogréficas,
Universidad de Concepcion) y una revision bibliografica exhaustiva. En esta Ultima
se consultaron plataformas de datos biolégicos como GBIF con las palabras clave:
flea/pulga, Chile, y en algunas oportunidades haciendo énfasis en el nombre
cientifico especifico de las pulgas con pocas ocurrencias. Se generd una base de
datos con la informacion de las pulgas y sus respectivos hospedadores asociados,
rescatando datos de muestreo como el nimero de campainia, la fecha de captura,
el nimero de captura, la localidad y coordenadas geograficas (latitud y longitud),
asi como el respectivo nombre cientifico de cada individuo y datos como sexo, edad
y morfologia de los hospedadores.

Andlisis de datos

La distribucion geogréafica de las especies de micromamiferos y pulgas se
model6 utilizando los registros de ocurrencia de los individuos. Como predictores
ambientales se utilizaron capas climaticas y topograficas obtenidas de Worldclim
(Fick & Hijmans 2017) y Envirem (Title & Bemmels 2018), respectivamente, para las
cuales fue necesario ajustar sus dimensiones al territorio chileno. Se realiz6 la
seleccién de variables, donde se seleccionaron a aquellas con un valor de factor de
inflacién de varianza (VIF) < 3. Se calcularon los mapas de rigueza observada y
mapas de riqueza predicha para las especies de micromamiferos y pulgas,
obteniendo dos enfoques diferentes de los patrones de biodiversidad de especies
(Guisan & Rahbek 2011).

Para estimar el nicho y generar las predicciones geograficas se utilizaron dos
aproximaciones. En primer lugar, se utilizé el algoritmo Maxent (Phillips et al. 2017),
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para las especies que tuvieron mas de 10 registros de ocurrencia. Este algoritmo
permite calcular la distribucidn a partir de los predictores ambientales y los datos de
ocurrencia de las especies conocidas. Por otro lado, para las especies que poseian
entre 5y 10 registros de ocurrencia se utilizé la técnica de ensamble de pequefios
modelos (ESM) (Breiner et al. 2018). Método que es idéneo para situaciones en
donde existen pocos registros de presencia de los taxones. Especies con menos de
5 puntos de ocurrencia (localidades) fueron omitidas de los modelos. Para calibrar
los modelos, se utilizé el 70% de los datos para entrenar el modelo y el 30% restante
para evaluar el modelo. El rendimiento de los modelos fue evaluado mediante el
area bajo la curva caracteristica operativa (AUC) del receptor. Ademas, se calculo
la métrica ROC parcial, especifica para modelos que utilizan solo presencias. Todos
los analisis geoespaciales se realizaron con el programa ArcGIS, y los andlisis
estadisticos se implementaron en el software R (R Core Team 2021) utilizando los
paquetes dismo, brt, sdm y maxent (objetivo 1).

Para el objetivo 2, se seleccionaron las variables que mostraron los valores
mas altos de significancia (> 30%), o en el caso de otros modelos (GLM), se
consideraron los valores significativos (p<0.05) como indicadores de mayor
influencia. Se utilizé la misma metodologia descrita anteriormente para calibrar los
modelos.

Para evaluar la sobreposicion del nicho de los hospedadores con el nicho de las
pulgas asociadas a estos (objetivo 3) se realiz6 una segunda seleccion de
variables ambientales (bajo los mismos criterios de la primera). La sobreposicion
de nicho se realiz6 en el paquete dynRB para cuantificar el tamafio y la
superposicion de hipervolumenes. El paquete utiliza cajas de rango dinamico para
superar esta problematica y asi devuelve las superposiciones asimétricas por pares
para cada dimensién de los nichos (Schreyer et al. 2018). Este modelo se estimo
utilizando 999 aleatorizaciones (Warren et al. 2008). Valores significativos para la
prueba de similitud de nicho indican que los nichos son mas similares de lo que
cabria esperar por azar (Warren et al. 2008). Los analisis se realizaron con el
paquete “ENMTools” (Warren & Russell 2020) implementado en el software R (R
Core Team 2021).

Los resultados de la sobreposicion de nichos se resumieron en un mapa de
calor (o “heatmap”), el cual se disefié con celdas numeradas y acompafiadas de un
gradiente de colores que indica el grado de sobreposicidn entre especies de pulgas
y roedores. El gradiente va numéricamente desde el valor minimo 0, al valor
maximo de 1, mientras que el gradiente de colores es también un indicativo del
resultado del andlisis, es decir, mientras mas claro el color, indica una baja
sobreposicion entre las especies, mientras que un color mas intenso, indica una
alta sobreposicion de las especies. Para facilitar la visualizacion de los resultados,
se elimino del grafico las celdas con valores 0, es decir, sin sobreposicion, sin
embargo, estos valores también son importantes y se consideran para la

18



interpretacion de los analisis, por lo que se entiende que aquellos lugares con
ausencia de celdas representan un valor de 0 sobreposicion.
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RESULTADOS
Nicho ecologico de los micromamiferos y pulgas presentes en Chile.

Se modeld el nicho ecoldgico de 49 especies de pulgas y 16 especies de
micromamiferos, de acuerdo con siete variables ambientales con valor VIF < 3.
Debido a la alta contribucién de las variables seleccionadas en la distribucion de
ambos grupos de especies (micromamiferos y pulgas), se utilizaron las mismas
variables para modelar y estimar los nichos de ambos (Tabla 1).

Tabla 1. Seleccién de variables ambientales para la generacion del modelamiento
de los nichos ecologicos.

N° Variables VIF
1 Elevacion media 2.695
2 Elevacion (desviacion estandar) 1.324
3 indice de posicién topografica 1.010
4 Estacionalidad de la precipitacién 2.292
5 Precipitacion del trimestre mas frio 1.683
6 Estacionalidad de la temperatura 1.221
7 Temperatura media del trimestre mas seco 1.911

Las especies de pulga Agastopsylla boxi, Delostichus phyllotis, Ectinorus sp.,
Neotyphloceras spp., S. ares y Tunga bonneti fueron las que presentaron nichos
mas extensos, a diferencia de las especies Delostichus smiti, Ectinorus nomisis,
Tiamastus callens y X. cheopis, las que mostraron nichos mas restringidos respecto
a su distribucion geografica (Tabla 2). En el caso de los micromamiferos, las
especies con los nichos mas amplios en Chile corresponden a A. olivacea,
Oligoryzomys longicaudatus, Loxodontomys micropus, Phyllotis darwini y R. rattus,
asi mismo, las especies A. lanosus, Octodon bridgesi y Reithrodon physodes,
fueron las que mostraron los nichos mas reducidos del total de micromamiferos
analizados (Tabla 3).

Tabla 2. Estimacion y modelacion de los nichos de las especies de pulgas. Se
muestran las coordenadas de la distribucion modelada de las especies de pulgas a
lo largo de Chile, mostrando el rango de distribucion del nicho.

Especies de pulgas Rango de distribucién

Latitud (S) Longitud (W) Latitud (S) Longitud (W)
Agastopsylla boxi -32.743511 -70.693622 -54.747471 -68.675863
Barreropsylla -33.746766 -70.877199 -50.986808 -75.020705
excelsa
Chiliopsylla -34.838599 -72.127348 -50.375382 -73.481221
allophyla
Craneopsylla -18.035867 -69.426035 -55.277712 -68.174913
minerva
Ctenoparia -31.084433 -70.769045 -55.25862 -67.721836
inopinata
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Ctenoparia jordani
Ctenoparia topali
Delostichus coxalis
Delostichus
phyllotis
Delostichus smiti
Delostichus sp.
Ectiborus nomisis
Ectinorus chilensis
Ectinorus cocyti
Ectinorus gallardoi
Ectinorus martini
Ectinorus mondacai
Ectinorus onychius
Ectinorus sp.
Hectopsylla cypha
Leptopsylla segnis
Listronius fortis

Neotyphloceras spp.

Nonnapsylla
rothschildi
Nosopsyllus
fasciatus
Plocopsylla crypta
Plocopsylla diana
Plocopsylla fuegina
Plocopsylla inti
Plocopsylla lewisi
Plocopsylla reigi
Plocopsylla sp.
Plocopsylla
wolffsohni
Polygenis platenis
Pulex irritans
Rhopalopsyllidae
Sphinctopsylla ares
Sphinctopsyllainca
Tetrapsyllus amplus
Tetrapsyllus bleptus
Tetrapsyllus corfidii
Tetrapsyllus
maulinus
Tetrapsyllus
rhombus
Tetrapsyllus satyrus
Tetrapsyllus sp.
Tetrapsyllus
tantillus

Tiamastus callens
Tunga bonneti
Xenopsylla cheopis

-35.861317

-33.010255

-18.199381
-17.56136

-30.402877
-17.84547
-17.841626
-26.951122
-23.818433
-34.687012
-36.181183
-34.461972
-33.243281
-17.834999
-17.539461
-17.552894
-33.820924
-17.808132
-17.664851

-24.712691

-19.581646
-33.45000
-46.87900

-18.085202

-32.627578

-30.953843

-31.817683

-26.583729

-19.78947
-29.148584
-32.299613
-26.792271
-32.247476
-22.585705
-17.694839
-26.786667
-31.983681

-30.826983

-32.699717
-18.250966
-26.787518

-34.653777
-17.537714
-18.956274

-72.603428
-71.238981
-69.823185
-69.462456

-71.406083
-69.735528
-69.518371
-70.783234
-68.841231
-70.85611
-71.319664
-71.723506
-70.130484
-69.727478
-69.478957
-69.478957
-70.996948
-69.747628
-69.76598

-70.56093

-69.977856
-71.056000
-75.560000
-69.519328
-70.683146
-70.306783
-71.052057
-70.683079

-69.33678
-70.966633
-70.469582
-70.765654
-71.095361
-70.267849
-69.811615
-70.763958
-70.309800

-71.187027

-70.660888
-69.925247
-70.770231

-72.022256
-69.478862
-70.274632

-53.75282
-54.296704
-37.214787

-36.17046

-33.125262
-17.845470
-27.628057
-36.157726
-37.128398
-39.290348
-39.448403
-39.268228
-47.120138
-51.768147
-55.341471
-40.054091
-51.983083
-55.166835
-33.984127

-55.683598

-33.235278
-50.797000
-54.829000
-51.412508
-55.20536
-52.154864
-39.95938
-44.417056

-33.490808
-50.790692
-41.074437
-55.835091
-39.62866
-55.866056
-29.713621
-37.536796
-47.197977

-55.291795

-50.410856
-44.170131
-47.459634

-42.987873
-55.232141
-35.301542

-73.419456
-72.526254
-73.227286
72.137791

-71.276958
-69.735528
-69.566275
-70.635503
-72.797453
-72.106217
-71.508437
-71.420963
-72.11865
-73.341103
-68.659511
-72.904512
-70.473040
-69.613293
-69.969282

-67.392898

-71.182874
-75.268000
-70.015000
-73.427003
-69.008548
-69.594762
-72.516121
-72.386051

-70.725251
-74.794611
-72.184898
-67.0883
-72.343104
-67.146692
-69.890501
-72.673486
-71.889031

-67.223831

-75.263533
-73.097893
-72.557989

-73.391808
-69.313028
-71.509559
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Tabla 3. Estimacion y modelacién de los nichos de las especies de
micromamiferos. En esta tabla se encuentra resumida la distribucion de las
especies de micromamiferos a lo largo de Chile, mediante las coordenadas de
distribucion del limite norte y sur.

Especies de Rango de distribucioén
micromamiferos
Latitud (S)  Longitud (W) Latitud (S) Longitud (W)

Abrocoma bennetti -24.531 -70.563 -36.147 -72.157
Abrothrix hirta -34.754 -72.062 -55.26 -67.222
Abrothrix lanosus -32.742 -70.402 -41.07 -72.174
Abrothrix longipilis -26.88 -70.811 -37.221 -73.514
Abrothrix olivacea -22.571 -70.28 -55.242 -67.234
Loxodontomys micropus -34.323 -70.527 -55.278 -66.844
Octodon bridgesi -33.045 -70.563 -39.293 -72.088
Octodon degus -29.69 -71.318 -34.258 -71.212
Oligoryzomys -24.873 -70.516 -47.321 -72.688
longicaudatus

Phyllotis darwini -20.405 -69.595 -39.848 -72.794
Phyllotis limatus -17.654 -69.725 -25.003 -70.102
Phyllotis xanthopygus -17.743 -69.807 -54.552 -68.804
Rattus norvegicus -30.615 -70.833 -44.624 -72.89
Rattus rattus -23.497 -70.600 -46.549 -72.348
Reithrodon physodes -30.865 -70.613 -40.049 -72.608
Thylamys elegans -24.749 -70.563 -36.170 -72.150

Mediante la superposicion de los mapas de distribucion de las especies
obtenidos a partir de los modelos estadisticos, se pudo observar la riqueza
observada y predicha de las especies de pulgas y micromamiferos en el pais. La
mayor riqgueza de especies, tanto para pulgas como para micromamiferos, se
observo entre los 29°S, 71°0 y 40°S, 72°0, con un total maximo de 19 especies en
el caso de las pulgas, y 8 especies en el caso de los micromamiferos, esto segun
la distribucion de colores indicada en los mapas de la Fig. 1. Por otro lado, en ambos
extremos del pais (17°55’'S y 55°95’S), se registran menos especies, tanto de
pulgas como de micromamiferos (Fig. 1).
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Figura 1. Mapas de distribucion geogréfica de la riqueza predicha (a) y observada
de las especies de pulgas (b) y micromamiferos a lo largo de Chile (c-d
respectivamente). El gradiente de colores indica el nimero de especies presentes,
donde los valores maximos estan categorizados con el color naranjo y los valores
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minimos estan categorizados con el color verde. A) riqueza predicha de las especies
de pulgas. b) riqueza predicha de las especies de micromamiferos. C) riqueza
observada de las especies de pulgas. D) rigueza observada de las especies de
micromamiferos.

Factores que muestran una mayor influencia sobre la distribucién de las
especies de pulgas.

A partir del software Maxent se estimé la importancia de las variables
ambientales en funcion del % de contribucidon de cada variable para 28 especies de
pulgas. Para las 21 especies de pulgas, se estimo la importancia de las variables
utilizando el modelo ESM- GLM (Ver tablas 4 y 5). Se realizé el mismo procedimiento
para las especies de micromamiferos, utilizando el software de Maxent para 13
especies, mientras que el modelo ESM-GLM se emple6 con las 3 especies restantes
(Vertablas 6y 7).

Las variables que presentaron un mayor porcentaje de influencia y presentes
en un mayor numero de especies de pulgas fueron la precipitacion del trimestre mas
frio (27 sp.) y la estacionalidad de la precipitacion (31 sp.), tanto para los resultados
obtenidos con el software Maxent y el modelo ESM-GLM (Tabla 4 y 5).

Tabla 4. Contribucion de los factores ambientales para las especies de pulgas
calculados a partir del software Maxent. En negrita los valores de contribucion
superiores o iguales al 30%, considerados como los mas relevantes para la
distribucién de las especies.

Contribucién de las variables ambientales

Especies Elevacid6 Elevaci Estacionali Estacionali  Indice Precipita Temperat
de pulgas n on dad de la dad de la de cion del ura
(Desviac (Media precipitaci temperatur posicion trimestre media del
ion ) on a topogréf més frio  trimestre
estandar ica mas seco
)
Agastopsyll 1.2 30.5 13.3 56.2 0 0 0
a boxi
Barreropsyl 2.7 0 0 0 0 77.9 22.1
la excelsa
Chiliopsylla 18.2 1.2 29.1 0.1 5 61.9 14
allophyla
Ctenoparia 0.1 54 41.5 0 2 47.9 0.3
inopinata
Ctenoparia 0.1 5.2 0 0 0.3 69.2 7.1
topali
Delostichus 5.8 9.9 56.4 0.1 0 2.2 31.3
coxalis
Delostichus 0.3 0 20.2 0 0 43.5 36.2
phyllotis
Delostichus 58 0 49.4 24 0.6 0 20.2
Sp.
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Ectinorus
chilensis
Ectinorus
sp.
Hectopsylla
cypha
Leptopsylla
segnis
Neotyphloc
eras spp.
Nosopsylly
s fasciatus
Plocopsylla
diana
Plocopsylla
inti
Plocopsylla
reigi
Plocopsylla
wolffsohni
Pulex
irritans
Sphinctops
ylla ares
Tetrapsyllu
s amplus
Tetrapsyllu
s corfidii
Tetrapsyllu
s maulinus
Tetrapsyllu
s rhombus
Tetrapsyllu
s satyrus
Tetrapsyllu
S sp.
Tetrapsyllu
s tantillus
Tunga
bonneti

0 0.8 62.3 0.9 0 35.6 0.1
0 0 32.7 22.4 0 32 7
0 0 13.2 0.2 3 815 2.1
0 0.9 66.4 11 5.7 0 25.9
1.7 0.7 51 2.1 0 29.8 14.8
1.2 10.2 50.9 0.1 0.2 37.5 0
55 0 0 0 0 67.6 26.9
0 0 42.7 20.1 0 0 37.2
14 0.5 0 98 0.1 0 0
4.7 1.9 51.8 5.9 9.9 255 0.3
0 0 8.5 6.1 11.8 32.3 41.3
2.4 4.7 22.7 0 0.3 50.8 19
6.4 5.4 46.9 0 7.7 33.6 0.1
0.1 0.4 69.6 0.4 0 28.8 0.7
0 0 0 92.1 0.1 7.8 0
0.9 2.6 36.3 13 5.2 53 0.8
0 0 0 38.8 0 48 131
1.7 0.1 42.5 5.1 0 1.2 49.4
1.9 4 45.7 0 7.8 40.6 0
0 0 55 0 21 10.3 32.6

Tabla 5. Contribucién de los factores ambientales para las especies de pulgas. Se
muestran los resultados de la contribucion de las variables calculados a partir del
modelo ESM. En negrita, valores de contribucion de las variables superiores o
iguales a 1.0, considerados como los mas relevantes para la distribucion de las

especies.
Contribucion de las variables ambientales
Especie de Elevacid6 Elevaci Estacionali Estacionali indice Precipitaci Temperat
pulga n on daddela daddela de ondel  ura media
(desviaci media precipitacid temperatur posicién trimestre del
on n a mas frio

25



estandar topogréfi trimestre

) ca mAas seco
Craneopsylla 0.6 1.4 1.3 0.8 0.4 15 1.4
minerva
Ctenoparia 0.7 1.5 0.7 0.7 0.8 2.0 1.0
jordani
Delostichus 0.6 0.9 1.7 0.7 0.7 0.9 15
smiti
Ectinorus 0.8 0.9 1.2 0.6 1.4 0.9 1.3
cocyti
Ectinorus 11 0.9 1.0 1.3 0.6 0.9 1.2
gallardoi
Ectinorus 0.9 0.7 1.3 1.3 0.8 11 11
martini
Ectinorus 0.6 0.8 1.2 14 1.0 14 0.7
mondacai
Ectinorus 0.8 1.4 1.7 0.8 0.6 1.1 0.9
nomisis
Ectinorus 0.8 0.7 2.3 1.7 0.9 0.2 1.4
onychius
Listronius 0.6 0.9 1.3 14 1.0 0.9 1.3
fortis
Nonnapsylla 0.9 1.2 1.0 1.0 0.9 0.9 1.0
rothschildi
Plocopsylla 0.9 1.2 1.1 1.3 1.0 0.8 0.7
crypta
Plocopsylla 0.5 14 0.4 1.9 1.7 14 0.0
fuegina
Plocopsylla 1.2 0.8 0.1 1.1 1.2 1.1 1.3
lewisi
Plocopsylla 0.6 0.6 1.2 2.5 0.7 0.7 1.2
sp.
Polygenis 1.2 0.9 1.2 0.8 1.0 1.0 0.7
platenis
Rhopalopsylli 0.6 0.7 0.9 2.2 1.0 1.4 0.6
dae
Sphinctopsyll 0.7 0.7 1.4 1.7 0.7 1.0 1.0
ainca
Tetrapsyllus 0.6 1.2 1.6 0.9 0.7 1.1 1.2
bleptus
Tiamastus 0.7 0.6 1.4 1.1 1.2 1.1 1.0
callens
Xenopsylla 1.7 0.4 1.0 1.8 11 0.9 0.8
cheopis

En el caso de los micromamiferos, las variables ambientales con valores
superiores o iguales al 30%, calculados a partir del software Maxent, y valores
significativos de los modelos GLM p <0.05), son la estacionalidad de la precipitacion
y la precipitacion del trimestre mas frio, influyendo sobre 11 especies de
micromamiferos cada una (Tabla 7 y 8).

Tabla 6. Contribucibn de los factores ambientales y las especies de
micromamiferos influenciadas por estos. Se muestran los resultados de la

26



contribucion de las variables calculados a partir del software Maxent. En negrita
valores de contribucidn superiores o iguales al 30% de contribucion.

Contribucién de las variables

ambientales
Especies de Elevaci6 Elevac Estacional Estacional indice Precipitac Tempera
micromamif n ion idad de la idad de la de ion del tura
eros (Desviaci (Media precipitaci temperatu posicién  trimestre media
on on ra topografi  mas frio del
estandar ca trimestre
) mas
seco
Loxodonto 5.4 6.2 23.9 16.2 0.9 34.7 12.6
mys
micropus
Phyllotis 5.3 15 41 20 0.4 28.3 3.7
xanthopygu
s
Abrocoma 4 2.9 50.6 0.1 0.7 175 24.2
bennetti
Rattus 2.9 2.1 27.1 3.6 0.3 28.5 35.6
norvegicus
Thylamys 2.7 1.1 54.8 0 0.2 35.9 5.3
elegans
Abrothrix 2.6 8.9 24.8 4.3 1.1 41.5 16.7
olivacea
Rattus 1.8 12.4 48 2.8 0.3 29.3 5.3
rattus
Abrothrix 14 5.3 27.8 6.2 0.6 47.2 11.5
hirta
Oligoryzom 1 4.2 35.5 1.2 0.8 33.4 23.8
ys
longicaudat
us
Abrothrix 0.8 4.2 51.2 4.1 0.1 30.6 9
longipilis
Octodon 0.7 0 52.3 0.2 0.1 41.6 5.1
degus
Phyllotis 0.1 0.7 63.5 2.1 0 22.9 10.7
darwini
Phyllotis 0 0 0 0 0 100 0
limatus

Tabla 7. Contribucion de
micromamiferos influenciadas por estos. Se muestran los resultados de la
contribucion de las variables calculados a partir del modelo ESM. En negrita
valores de contribucion de las variables superiores o iguales a 1.0, considerados

como los mas relevantes para la distribucion de las especies.

los factores ambientales vy

las especies de

Contribucién de las variables
ambientales
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Especies de Elevacion Elev Estacional Estacional Indice de Precipitaci Temper

micromamife (Desviaci acion idaddela idaddela posicién 6n del atura

ros on (Med precipitaci temperatu topografi  trimestre media

estandar) ia) on ra ca mas frio del

trimestr

e mas

seco

Abrothrix 1.13 1.3 1.2 0.8 0.6 0.8 0.8
lanosus

Reithrodon 1.0 0.6 1.3 1.0 0.6 1.4 1.2
physodes

Octodon 0.9 0.6 0.4 0.7 1.0 15 2.1
bridgesi

Sobreposicion del nicho de los hospedadores con el nicho de las pulgas
asociadas a estos.

Se evalud la sobreposicion del nicho de los hospedadores con el nicho de las
pulgas, para esto se utilizaron 7 variables seleccionadas segun el criterio de valor
de VIF < 3 (Tabla 8).

Tabla 8. Seleccion de variables ambientales para la generacion de modelos de
sobreposicion de nicho ecologico.

N° Variables VIF
1 Elevacién media 2.705
2 Elevacion (desviacion estandar) 1.351
3 indice de posicion topogréfica 1.010
4 Estacionalidad de la precipitacion 2.293
5 Precipitacion del trimestre mas frio 1.727
6 Estacionalidad de la temperatura 1.211
7 Temperatura media del trimestre mas seco 1.811

Mediante los datos y la implementacion de los analisis estadisticos, se obtuvo
el mapa de calor con los resultados de la sobreposicion de las especies de pulgas
con las especies de micromamiferos, mostrando en cada celda el grado de
sobreposicion entre las mismas (Figura 2).

Los resultados del grafico de sobreposicion entre las especies de pulgas y
micromamiferos muestran agrupaciones de celdas que indican el nivel de
sobreposicion entre los nichos de las especies parasitas y hospedadoras. Estos
resultados permiten ver la probabilidad de que exista interaccion entre las especies
debido a la sobreposicion de sus nichos, cuanto mas se sobrepongan, mas alta la
probabilidad de encontrar pulgas en las especies de micromamiferos.

28



S

Oligoryzomys_longicaudatus -j@3

Loxodontomys_micropus —|eo

oo oz

o0 oo (oo oo e oo e

Thylamys_elegans -ja2 joo|oo|@8fon|  |oojoo jo2|oo|os (S
Rattus_rattus -jo1 [oofoo|od|otjoo |os|oo jeo]osfet e jazoo

Rattus_norvegicus -

Phyliotis_xanthopygus -

Phyllotis_limatus -

Phyllotis_darwini-jaz oojotfon jaz

Octodon_degus -2

Octodon_bridgesi-

Abrothrix olivaces —j8#(oo|oolet o oo jot (oo joo|oo o ez @@ oo oo foo oo |o foo oz oo |02 oo 8| oo jeEo 1 S o1 o ez oo (B oo jaE oo

Abrothri<_lengipilis a2 joo]os oo |oz|oo o o1 [o2foo|oz ol oz o @S o oo fez oo @ o oo |oo

o1 s 1 o4 oo

Abrothrix_lanosus -

01 o fet oo et | oo (S ooon joo

Abrothri¢_hirta -[e1 joojaz 01| oo fot |oooo joo 00| oo foo]o (oo B 02| oo fot

Abrocoma_bennetti-{@s

o
g
[E

5
k
©
B

_|°

_|=
B
E

— d_i@ W
= w0 =0 @ m @ EZ2m & w a2
T2 E= SELE2 fEeFuoEElf-Za 2z c= 2
Sf2EsEsEEBEE 529 o2 25EZE 5o 2% s
g Em 2R g EEE 2P0 R8s Ro6° 2 &g BES
B8 0G0 EEES 2 mngt o E=8< o f w2 a
c®wm gD =z W = cCE=Jo0om 2=% & =5 = =
B3 3859282395252 828 2 e
S3 4 o525 2555686888278 93¢28 - =
282355550 ssswEsligrgggageagse =
Fs] ] L w 2 g E ® =0 o = 2
o4 wowWlEwi T8 269,1& o [ = o

ZZ

pd

Figura 2. Sobreposicion de las especies de pulgas con las especies de
micromamiferos. El eje horizontal (V1) corresponde a las especies de pulgas, eje
vertical (V2) indican las especies de micromamiferos. Cada celda representa un
valor de sobreposicién, en un gradiente de 0 a 1.0. La ausencia de celdas en ciertos
lugares de la figura representa valores iguales a 0, es decir, sin sobreposicion entre
los nichos de las especies (Anexo 1, Tabla 9).

En general, se observd un variado gradiente de sobreposicion entre las
especies de pulgas y micromamiferos, el cual nos indica que mientras mas alto el
grado de solapamiento entre especies, mas alta sera la probabilidad de que estas
se encuentren y que por tanto, el parasito infecte al hospedador, de igual forma,
ante un bajo grado de solapamiento, interpretamos que la probabilidad de que
ambas especies se encuentren es baja y por tanto, es menos probable que las
especies de pulgas parasiten a las especies de micromamiferos (Anexo 1, Tabla
9). El maximo grado de sobreposicion ocurrié entre Plocopsylla wolffsohni (0.99) y
los roedores: R. norvegicus y O. bridgesi, asi mismo, S. ares muestra una
sobreposicion maxima con la especie R. norvegicus (0.99). Por otro lado, el valor
de sobreposicion mas pequeno (# 0) ocurrio entre las especies Tetrapsyllus bleptus
y R. rattus (6.12E-11).

La ausencia de celdas, indica una considerable cantidad de resultados iguales
0 cercanos a cero, en los cuales no existe sobreposicion de nicho entre las especies
de pulgas y micromamiferos. Por ejemplo, en el caso de las especies E. nomisis
(8.44E-10), Nonnapsylla rothschildi (8.4E-10) y T. bleptus (6.1E-11), existe
sobreposicion solo con el roedor R. rattus. En otro escenario, las pulgas del género
Neotyphloceras, muestran sobreposicién con todas las especies de roedores, en
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distintos rangos de valores que van desde 0.05 con la especie Phyllotis limatus, a
valores de 0.77 con la especie T. elegans.

Por otra parte, la especie de micromamifero que presentd sobreposicion con
un mayor numero de especies de pulgas fue R. rattus. Por el contrario, Phyllotys
xanthopygus fue el roedor que presentd sobreposicion con un menor numero de

especies de pulgas.
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DISCUSION

En esta investigacion se modeld la distribucion y el nicho ecoldgico de 49
especies de pulgas y 16 especies de micromamiferos presentes en Chile, creando
una completa base de datos, Unica en el pais, referente a la diversidad de especies
de pulgas presentes en micromamiferos de Chile. Los resultados indican que el
49% de las especies de pulgas y el 71% de especies de micromamiferos, se
encuentran entre los 33°S y 40°S, correspondientes a la zona centro-sur del pais,
por lo que podemos destacar esta area como una zona de alta riqueza de especies
(Figura 1c y Figura 1 d). Los resultados de los modelos de distribucibn muestran
similitud en los factores que influyeron en la distribucion, tanto de las pulgas como
de los micromamiferos (estacionalidad de la precipitacion y la precipitacion del
trimestre mas frio), sin embargo, la sobreposicion entre los nichos de las pulgas y
hospedadores fue incompleta, lo que indicaria que la distribucion de las pulgas no
depende completamente de la presencia de un hospedador en particular,
aceptando la hipotesis puesta a prueba.

Respecto a la distribucién de las especies, la mayor riqueza de especies de
pulgas y micromamiferos se estimé en la zona centro-sur (29°85’S, 71°32°0 y
40°33’S, 72°99’0). Esta coincidencia en la rigueza de especies entre pulgas y
micromamiferos se podria explicar por la alta disponibilidad de recursos en esta
zona, la cual es considerada un hotspot de biodiversidad y donde se registra la
mayor riqueza de especies de micromamiferos en Chile (Cofré et al. 2007). Asi
mismo, podemos relacionar esta riqgueza de especies de pulgas y micromamiferos,
con procesos ecoldgicos y evolutivos asociados a las interacciones entre los
parasitos y sus respectivos hospedadores (Arroyo et al. 2006). Vemos que una
importante cantidad de especies nativas se concentra en la zona centro-sur, por lo
tanto, podemos estimar que esta alta riqueza de especies se da debido a las
adaptaciones morfoldgicas, fisioldgicas y conductuales de los parasitos hacia los
hospedadores disponibles, respuestas que pueden variar de especie en especie,
pero que sin duda actdan como estrategias adaptativas a las caracteristicas del
hospedador, lo cual ademas juega un importante papel en la diversificacion de las
especies en esta determinada area (Richner 1998; Arroyo et al. 2016).

Respecto a los factores ambientales que influyen en cada especie de pulga y
micromamifero, estos variaron dependiendo de la especie, sin embargo, la mayoria
de ellas fue influenciada significativamente por las precipitaciones (estacionalidad
de la precipitacién y precipitacion del trimestre mas frio). Sin embargo, en el caso
de las especies de pulgas, influyen adicionalmente variables relacionadas con la
temperatura (estacionalidad de la temperatura y temperatura promedio del trimestre
mas seco). No llama la atencién que estos sean los factores determinantes en la
distribucion de pulgas y roedores, ya que ambos elementos climéaticos se han
descrito anteriormente que influyen de manera mas directa en la configuracion de
la distribucion geografica de los organismos (Pizarro et al. 2008; Errazuriz 1998).
En efecto, para las pulgas, estas variables climaticas desempefian un importante
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papel en la distribucion de las especies debido a que influyen en la sobrevivencia y
reproduccion de los individuos, principalmente en los estadios inmaduros (larva),
en donde las pulgas son incapaces de cerrar sus espiraculos, lo que las vuelve
extremadamente sensibles a medios con baja humedad (Roberts et al. 1996). Al
respecto mayores esfuerzos son necesarios para conocer el efecto fisiolégico de la
temperatura y humedad sobre sobre pulgas ya que los estudios que existen se han
realizado es las especies de importancia en salud humana y animal, y se han
encontrado que las variables ambientales que influyen dependen de la especie
(Krasnov et al. 2001).

Respecto a la sobreposicion de los nichos entre pulgas y roedores, se observo
una baja sobreposicion entre los nichos de ambos grupos, lo que indica que la
distribucion de las pulgas no depende exclusivamente de la especie de hospedador
que parasita, sino que mas bien estarian restringidas por las caracteristicas del
ambiente, pudiendo utilizar distintas especies de micromamiferos como alimento.
Sin embargo, hubo algunas excepciones, como H. cypha, donde las hembras
poseen estilos de vida sésiles, es decir, al llegar al estadio adulto se las puede
encontrar asociadas de forma permanente al hospedador (Pampiglione et al. 2009).
Para este estilo de vida, esta pulga presenta modificaciones en su aparato bucal
que le permiten adherirse al hospedador, estas adaptaciones podrian explicar que
el nicho de esta especie respecto a sus hospedadores sea mas restringido ya que
segun la revision de Beaucornu et al. (2014), los individuos del género Phyllotis
parecen ser los hospedadores principales de estas pulgas. Aunque la distribucion
estimada para esta especie fue amplia (entre 17°S y 55°S), H. cypha, mostré una
alta sobreposicion con el nicho de P. xanthophygus (0.61).

Por otra parte, se observo especies de pulgas con distribucion restringida a
ciertas zonas geogréaficas con caracteristicas ambientales similares como por
ejemplo D. smiti y Ectinorus gallardoi, que se encontraron solo en la zona central
de Chile con solapamiento bajo para 8 y 7 especies de roedores, respectivamente.
Para estas especies se estimé que las condiciones ambientales que influenciaban
su distribucion eran la temperatura y precipitaciones para D. smiti y la temperatura
para E. gallardoi. Lo que resalta nuevamente el comportamiento generalista de las
pulgas hacia los hospedadores y factores ambientales que restringen su
distribucion.

En la mayoria de las especies de pulgas, se observaron diferentes respuestas
relacionadas a la sobreposicion de nichos. Por ejemplo, A. boxi, presentd una
amplia distribucion y un amplio gradiente de solapamiento entre especies de
micromamiferos (12 de 16 especies) desde 0,71 con A. lanosus hasta 0.08 con R.
rattus. Esta especie utilizaria hospedadores que se encuentran en simpatria
mediante el uso de multiples especies hospedadoras, que podemos considerar
como hospedadores secundarios o alternativos (Poulin & Mouillot 2004). Para
explicar este fendomeno, Combes (2001) formula la hipotesis de la “densidad de los
pardsitos”, la cual explica que debido a una alta presencia de parasitos en el
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hospedador principal (en este caso las pulgas con amplias distribuciones a lo largo
de Chile), aumenta la propagacion infecciosa de los parasitos en el area, lo que
beneficia la probabilidad de infeccion hacia otros hospedadores alternativos (Poulin
1998). De igual forma, la alta presencia y distribucién de los parésitos puede
relacionarse con mayor competencia por el hospedador principal, lo que también
favoreceria el uso de hospedadores secundarios (Emelianov 2007). En el sentido
de los hospedadores, también se puede plantear la hipotesis de la densidad del
hospedador principal, la cual menciona que, ante una disminucion de la abundancia
de la especie principal, las pulgas pueden parasitar otras especies de
micromamiferos para sobrevivir, reduciendo su dependencia hacia un solo recurso
(Bush & Kennedy 1994; Koh et al. 2004). Ademas de esa hipotesis, esta tendencia
puede ser entendida mediante la hip6tesis de la similitud ecolégica del hospedador,
gue establece que es mas probable que una especie parasita utilice hospedadores
alternativos que estén relacionados ecolégicamente con el hospedador principal
(Timms & Read 1999; Cooper et al. 2012). Asi también, se plantea la hipotesis de
las similitudes filogenéticas de los hospedadores, la cual dicta que el rango de
hospedadores potenciales de una especie parasita esta determinado segun las
caracteristicas fisiolégicas e inmunologicas del hospedador (Combes 2001,
Khokhlova et al. 2012).

Respecto a la sobreposicion de nicho con especies de roedores invasores, se
observd que R. rattus y R. norvegicus se sobrepusieron con el nicho de casi la
totalidad de especies de pulgas analizadas. Esto no resulta extrafio ya que son
especies que han sido capaces de invadir ambientes naturales donde existen los
registros de la mayoria de las especies de pulgas. Por ejemplo, las especies E.
nomisis, N. rothschildi y T. bleptus, mostraron sobreposicion con R. rattus, aunque
el grado de sobreposicidn fue bajo, estas pulgas no han sido registradas en R. rattus
previamente (Beaucornu et al. 2014), por lo que esta sobreposicion de nichos indica
gue es posible que estas especies de pulgas interactien con R. rattus, y que, por
consiguiente, pudiese existir colonizacion de esta especie hacia estos roedores.
Situacion similar ocurre con R. norvegicus, la cual presenta sobreposicion con
varias especies de pulgas que parasitan especies nativas de roedores: Ctenoparia
inopinata (0.99), P. wolffsohni (0.99), S. ares (0.99), Tetrapsyllus rhombus (0.97),
Nosopsyllus fasciatus (0.93), Pulex irritans (0.87), Neotyphloceras spp. (0.85),
Tetrapsyllus amplus (0.77) y Tetrapsyllus tantillus (0.71). De acuerdo con estos
resultados se puede considerar a esta especie como un potencial hospedador de
las especies de pulgas mencionadas. Especies con este alto potencial invasivo
pueden provocar variadas respuestas en las poblaciones de parasitos y
micromamiferos propios de nuestro pais, produciendo un efecto de derrame o
amplificacion de parasitos nativos, produciendo un aumento de los parasitos en la
fauna nativa (Daszak et al. 2000; Hoberg et al. 2002; Kelly et al. 2009; Chalkowski
et al. 2018). Otra hipdtesis tiene relacion con el hecho de que una especie invasora
pueden ser hospedadores no competentes para los parasitos nativos, produciendo
un efecto contrario y disminuyendo la carga parasitaria para las especies nativas.
Adquirir parasitos de la fauna silvestre tambien puede afectar de forma negativa a
la especie invasora, disminuyendo el éxito en la invasion (Chalkowski et al. 2018).
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En base a estos resultados, ademéas de interpretar que existe un
comportamiento generalista por parte de las especies de pulgas presentes en Chile
hacia las especies hospedadoras, también vemos que la sobreposicion de nicho
varia dependiendo de la especie de pulga. Esto es debido a que los valores de
sobreposicion obtenidos en el presente estudio podrian interpretarse como la
probabilidad de que estas especies se encuentren y no necesariamente estarian
indicando que ocurre la infeccidn, lo cual varia dependiendo de los requerimientos
especificos de cada especie de pulga. Es decir, las pulgas, si bien son insectos
hematofagos de aves y mamiferos en su fase adulta (Lareschi & Drago 2017),
varian de especie en especie en aspectos como el largo del aparato bucal incisivo-
chupador (el cual puede variar dependiendo del grosor de la piel del hospedador
principal de la pulga), la cabeza o casco de la pulga (caracteristica que puede variar
dependiendo del largo o grosor del pelaje del determinado animal al que parasite la
pulga), el tamafio de la misma, entre otras caracteristicas (Marrero & Fernandez
2010). Lo cual nos indica que si bien vemos especies de pulgas en sobreposicion
con una importante cantidad de hospedadores, no significa que podran parasitar a
todos estos micromamiferos; en los casos en que vemos alta sobreposicion es mas
probable que ambas especies se encuentren al solaparse sus nichos, pero
dependera de los requerimientos especificos de cada especie de pulga para que
esta interaccion se lleve a cabo de forma exitosa.

Es posible afirmar entonces que, ademas de las caracteristicas especificas de
la especie de pulga hacia un hospedador, las restricciones climaticas del ambiente
limitan la distribucion de estas especies, puesto que vemos que en presencia de
especies hospedadoras con nichos mas o menos amplios, las especies de pulgas
se mantienen restringidas a sus respectivos nichos y, por tanto, su distribucion
asociada a un determinado lugar y condiciones ambientales. Finalmente, es
importante destacar que en este trabajo se estimé y modeld el nicho ecoldgico de
pulgas como de micromamiferos, proyectando estos en mapas que permitieron
dimensionar mejor la distribucion de cada especie en relacion a los posteriores
resultados de sobreposicion de nicho. Respecto a los mapas disefiados para cada
nicho de cada especie, resulta importante resaltar la relevancia e innovacion en el
uso de algoritmos, modelos, paquetes y softwares para lograr estos hallazgos con
datos asociados a la presencia de individuos de especies parasitas y de
micromamiferos.
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CONCLUSION

Se modelé y estimé el nicho ecolégico de las especies de pulgas y
micromamiferos, observando la mayor riqueza de especies, tanto parasitas como
hospedadoras, en la zona centro-sur de Chile (29°85’'S, 71°32’0O y 40°33’S,
72°99°0).

Los factores que restringieron el nicho de las especies de pulgas a determinadas
areas geogréficas fueron las variables climaticas asociadas a las precipitaciones y
a la temperatura, especificamente: la estacionalidad de la precipitacion, la
precipitacion del trimestre mas frio, la estacionalidad de la temperatura y la
temperatura del trimestre més seco.

La evaluacion de la sobreposicion de las especies de pulgas con respecto a los
micromamiferos, revelé que en ninguno de los casos existio una sobreposicion total
del nicho entre ambos grupos, existiendo una marcada variacion entre especies de
pulgas.

Se destaca la presencia de especies introducidas del género Rattus, con altos
niveles de sobreposicion con los nichos de especies de pulgas nativas. Estos
hallazgos resaltan el impacto de las especies introducidas en la fauna nativa de
parasitos en Chile, puesto que, en ningun caso, estos roedores son considerados
como hospedadores finales o intermedios de estas especies de pulgas.
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ANEXOS

Anexo 1. Tabla S9. Sobreposicion de las especies de pulgas con las especies de micromamiferos. En vertical se
encuentran las especies de pulgas (V1, Figura 2), mientras que en horizontal estan las especies de micromamiferos (V2,

Figura 2).
Especies de micromamiferos
(V2)

Especi Abroco Abroth Abroth Abroth Abroth Loxodo Octodo Octodo Oligory  Phylloti Phylloti Phylloti Rattus Rattus Thylam
es de ma rix rix rix rix ntomys n n zomys S S S norvegi rattus ys
pulgas bennett hirta lanosu longipil olivace microp bridges degus longica  darwini limatus xantho cus elegan
(V1) i S is a us i udatus pygus S
Agasto 0.3530 0.1127 0.71 0.1734 0.2970 0.01 0 0.1148 0.3130 0.2279 0 0 0 0.0841 0.2481
psylla

boxi

Barrero 0 0.0333 0 0.0074 0.0057 0 0 0 0.0138 0.0028 0 0 0 0.0050 0.0015
psylla

excelsa

Chiliop 0 0.2346 0 0.0282 0.0275 0 0.0639 0 0.0413 0.0165 0 0 0.49 0.0317 0.0013
sylla

allophy

la

Craneo 0.4227 0.0463 0 0.1309 0.1397 0 0 0.1282 0.2484 0.2240 0 0.55 0 0.0619 0.2890
psylla

minerv

a

Ctenop 0.0073 0.6327 0.23 0.0702 0.0773 0.23 0.4095 0.0105 0.1038 0.0597 0 0 0.99 0.0694 0.0391
aria

inopina

ta

Ctenop 0 0.0450 0 0.0040 0.0049 0 0 0 0.0108 0.0013 0 0 0 0.0053 0
aria

jordani

Ctenop 0.0108 0.1365 0.55 0.0332 0.0612 0.01 0 0.0056 0.1089 0.0247 0 0 0.27 0.0320 0.0271
aria

topali

Delosti 0.0658 5.95E- 0 0.0033 0.0028 0 0 0.1286 0.0097 0.0093 0 0 0 0.0024 0.0247
chus 05

coxalis

Delosti 0.2377 0.0086 0 0.0380 0.0467 0.03 0 0.2128 0.1391 0.0774 0 0 0 0.0425 0.1933
chus
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phylloti
s
Delosti
chus
smiti
Delosti
chus
sp
Ectinor
us
chilens
is
Ectinor
us
cocyti
Ectinor
us
gallard
o]
Ectinor
us
martini
Ectinor
us
monda
cai
Ectinor
us
nomisi
s
Ectinor
us
onych
us
Ectinor
us sp.
Hectop
sylla
cypha
Leptop
sylla
segnis
Listron
ius
fortis

2.67E-
05
0.3824

0.5914

0.7808

0.5150

0.0292

0.4198

0.0834

0.0349

0.0654

3.22E-

0.0103

2.98E-
06

0.0340

0.0163

0.0028

0.0582

0.0058

3.29E-
06
0.1747

0.1248

0.2206

5.73E-

0.0031

1.88E-
05

0.0033

0.0885

0.0231

0.1078

0.0021

2.96E-
06
0.1195

0.1526

0.3227

2.63E-

0.0010

1.37E-
05

0.0068

0.0581

0.0325

0.1385

0.0053

0.27

0.01

0.0404

0.3343

0.0003

0.0094

0.7042

0.0001

0.8459

0.6724

0.7029

0.6378

0.0646

0.4545

2.83E-

1.55E-
05
0.1635

0.2495

0.4586

5.39E-

0.0014

4.93E-
05

0.0076

0.0784

0.0446

0.2994

0.0049

1.01E-
05
0.2076

0.2497

0.4005

2.05E-

0.0005

1.16E-
05

0.0014

0.1811

0.0535

0.1626

0.0026

0.01

0.01

0.61

0.29

0.35

4.58E-
06
0.0940

0.1236

0.2111

8.96E-

0.0038

3.42E-
05

8.44E-
10

0.0042

0.0276

0.0341

0.1795

0.0017

5.17E-
05
0.2215

0.4537

0.5711

0.0007

0.1497

0.1144

0.3385

0.0012
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Neotyp
hlocera
S spp.
Nonna
psylla
rothsc
hildi
Nosop
syllus
fasciat
us
Plocop
sylla
crypta
Plocop
sylla
diana
Plocop
sylla
inti
Plocop
sylla
lewisi
Plocop
sylla
reigi
Plocop
sylla
sp.
Plocop
sylla
wolffso
hni
Polyge
nis
plateni
s
Pulex
irritans
Rhopal
opsylli
dae
Sphinc
topsyll
aares

0.7266

0.1915

0.0004

0.0025

0.3789

0.3825

0.1572

0.0022

0.1728

0.3295

0.2323

3.12E-

05

0.0979

0.0980

0.0024

0.0793

0.0394

0.1292

0.0003

0.3980

0.0332

0.6215

0.11

0.01

0.15

0.39

0.5429

0.1158

0.0003

0.0059

0.1977

0.0091

0.1476

0.0744

0.2333

0.0027

0.1539

0.1365

0.2319

0.6091

0.2807

0.0017

0.0044

0.1113

0.0112

0.1869

0.0418

0.2496

0.0042

0.2712

0.0420

0.2987

0.39

0.19

0.01

0.01

0.15

0.09

0.63

0.8066

0.8745

0.8649

0.9100

0.7636

0.7006

0.3684

0.0018

0.0274

0.0020

0.3485

0.0096

0.4092

0.0150

0.3098

0.0067

0.1993

0.6806

0.3983

0.0036

0.0071

0.1339

0.0082

0.2491

0.0534

0.4047

0.0039

0.4094

0.0555

0.4803

0.6536

0.2286

0.0012

0.0012

0.1193

0.0258

0.2053

0.0598

0.3127

0.0052

0.2066

0.0619

0.2532

0.05

0.71

0.09

0.85

0.93

0.99

0.87

0.99

0.4408

8.44E-
10

0.3207

0.0029

0.0124

0.0926

0.0030

0.1478

0.0259

0.1543

0.0075

0.3778

0.0269

0.2045

0.7703

0.2683

0.0085

0.1197

0.0060

0.1949

0.0437

0.4730

0.0063

0.2684

0.0379

0.2523
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Sphinc
topsyll
ainca
Tetraps
yllus
amplus
Tetraps
yllus
bleptus
Tetraps
yllus
corfidii
Tetraps
yllus
maulin
us
Tetraps
yllus
rhomb
us
Tetraps
yllus
satyrus
Tetraps
yllus
sp.
Tetraps
yllus
tantillu
s
Tiamas
tus
callens
Tunga
bonneti
Xenops
ylla
cheopi
S

0.2968

0.3527

0.0611

0.4711

0.7252

0.5456

0.0593

0.5771

0.0191

0.0314

0.5653

0.0032

0.2516

0.1764

0.0024

0.0396

5.20E-
06

0.07

0.43

0.05

0.1370

0.3286

0.0685

0.0153

0.1555

0.0007

0.5336

0.3783

0.0024

0.1460

0.0003

0.0523

0.3999

0.0930

0.0180

0.2134

0.0002

0.3490

0.5484

0.0022

0.2761

0.0011

0.19

0.33

0.63

0.17

0.35

0.8533

0.7541

0.6101

0.6472

0.0197

0.4174

0.7728

0.0569

0.4714

0.5606

0.5439

0.0021

0.0953

0.5608

0.1626

0.0178

0.3243

0.0002

0.4627

0.5966

0.0022
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Anexo 2. Figura S3. Mapas modelados del nicho de las especies de pulgas, en
estos vemos representados geograficamente los nichos, a partir de los puntos de
ocurrencia, donde las zonas de color rojo (y verde, en el caso de Tetrapsyllus sp.),
representan idbneamente la extensién del habitat de cada especie a lo largo de Chile.

Agastopsylla boxi Barreropsylla excelsa Chiliopsylla allophylla Craneopsylla minerva
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Ctenoparia inopinata Ctenopatia jordani Ctenoparia topali Delosticus coxalis

Delosticus phyllotis Delosticus smiti Delosticus sp.
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Ectinorus chilensis

e
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Ectinorus cocyti Ectinorus gallardoi Ectinorus martini Ectinorus mondacai

Ectinorus nomisis Ectinorus onychius Ectinorus sp. Hectopsylla cypha
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Leptopsylla segnis Listronius fortis Neotyphloceras spp. Nonnapsylla rothschildi
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Nosopsyllus fasciatus Plocopsylla crypta

Plocopsylia inti Plocopsylia lewisi

\

Plocopsylla wolffsohni Polygenis platenis
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Plocopsylla diana

Plocopsylla reigi
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Fulex irritans

Plocopsylfa fuegina

Plocopsylla sp.

Rhopalopsyllidae



Sphinctopsylla ares Sphinctopsylla inca Tetrapsylius amplus Tetrapsyllus bleptus

g

Tetrapsyilus corfidii Tetrapsyllus maulinus Tetrapsyllus rhombus Tetrapsyllus satyrus

g

Tetrapsyllus sp. Tetrapsyllus tantillus Tiamastus callens Tunga bonneti

|
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Xenopsylla cheopis
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Anexo 3. Figura S4. Mapas modelados del nicho de las especies de
micromamiferos, en estos vemos representados geograficamente los nichos, a partir
de los puntos de ocurrencia, donde las zonas de color representan idoneamente la
extension del habitat de cada especie a lo largo de Chile.

Nichos modelados de las especies de micromamiferos

Abrocoma bennetti Abrothrix hirta Abrothrix lanosus Abrothrix longipilis

Abrothrix olivacea Loxodontomys micropus  Qctodon bridgesi Octodon degus

Oligoryzomys longicaudatus Phyllotis darwini Phyllotis limatus

)
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Phyllotis xanthopygus Rattus norvegicus Rattus rattus Reithrodon physodes

\

e

Thylamys elegans
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