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Resumen

Las pulgas (Siphonaptera) desempefian un papel preponderante en el ecosistema. Los sifondpteros
regulan poblaciones animales al transmitirles enfermedades infecciosas. Estos organismos
constituyen modelos propicios para estudiar los factores que regulan la riqueza de especies y
abundancia de individuos en el medio que habitan debido a que se ha descrito una relacion entre
la riqueza de hospederos y de sifondpteros. La abundancia de pulgas depende de la especie de
hospedero, pero existe controversia respecto a la relacion entre abundancia de pulgas y la
abundancia de hospederos. Estas asociaciones se han estudiado en el ambito global
predominantemente en la Region Paleartica; sin embargo, los estudios en la Region Neértica son
escasos. Este trabajo se enfocod en estudiar los factores relacionados con los hospederos que
determinan la riqueza y abundancia de sifonapteros en una escala local en un sitio de la Region
Nedrtica. Para evaluar esto, elegimos un sitio de bosque templado con una riqueza elevada de
sifondpteros y micromamiferos, el Parque Nacional La Malinche (PNLM). El propdsito del
trabajo fue (i) estudiar si la abundancia de sifonapteros (expresada como parametros de infeccion)
dependia de la especie del hospedero; (ii) analizar las relaciones entre riqueza de hospederos y
riqueza de sifonépteros; (iii) comparar la abundancia de micromamiferos y la abundancia de
sifondpteros y (iv) conocer las caracteristicas de la red de interaccidon entre ambos grupos de
organismos. Se esperaba encontrar que (1) la abundancia de sifonapteros dependiera de la especie
de hospedero de manera consistente, (ii) que la riqueza de especies de sifonédpteros y de
micromamiferos estuviera relacionada positivamente, (iii) que una mayor abundancia de
micromamiferos promoviera una mayor abundancia de pulgas y (iv) que la red de interaccion
mostrara las asociaciones hospedero-parasito mas relevantes. Se encontraron 16 especies de
sifonapteros sobre 14 especies de micromamiferos. De las especies de sifonédpteros 8 fueron
nuevos registros para el sitio y 4 para el estado de Tlaxcala. La identidad de la especie de
hospedero influy6 sobre los pardmetros de infeccion de sifonapteros (prevalencia y abundancia
media). También se encontrd que el género del hospedero influye sobre la frecuencia de infeccion.
Lariqueza y diversidad de especies de hospederos y de especies de sifonapteros no se encontraron
relacionadas. Se encontraron relaciones negativas entre la abundancia de hospederos y la
prevalencia y abundancia media de pulgas (aunque la primera no fue significativa). Estas
relaciones sugieren considerar relaciones entre especies particulares de pulgas y especies

particulares de hospederos. Por su parte, las especies presentes y abundancias relativas de



individuos (conocida como composicion de ensamble) de hospederos y sifonapteros se
encontraron relacionadas positivamente. También, encontramos una red de interacciones bipartita
con alta conectividad y robustez a las extinciones, propia de una red antagonista de hospederos-
parasitos. Como conclusion, los resultados descriptivos de caracterizacion, de cluasters, red de
interaccion y la influencia de la especie del hospedero resaltan la importancia de los
micromamiferos M. mexicanus, P. melanotis y P. difficilis sobre la infeccion de sifonapteros. Por

esto, se sugiere que podrian ser especies clave en la infeccion por sifonapteros en el PNLM.
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Introduccion

Los parésitos son un grupo de considerable relevancia en el ecosistema. Estos organismos
constituyen la mayor parte de la biodiversidad en el planeta y conforman la mayor biomasa en
diversos ecosistemas (Kuris y cols. 2008, Lafferty y cols. 2006, Windsor 1998). Los parasitos
pueden influir en la adecuacion de sus hospederos, regular poblaciones o ser determinantes en la
composicion de la comunidad de sus hospederos (Marcogliese 2004, Tompkins y cols. 2011). Los
parasitos del orden Siphonaptera se han usado como modelos de estudio en temas de ecologia por
su consistente presencia sobre hospederos y su amplia distribucion en distintas regiones (Krasnov
2008, Whiting y cols. 2008).

Los sifonapteros (siphon = tubo; aptera = sin alas), también conocidos como pulgas, tienen
el cuerpo comprimido de forma lateral, ojos simples cuando los hay y un aparato bucal
especializado para perforar y succionar (Acosta-Gutiérrez 2014). El desarrollo de estos
organismos comprende cuatro etapas: huevo, tres estadios de larva, pupa y adulto (Bitam y cols.
2010). Las tres primeras etapas tienen lugar en el ambiente externo proximo al hospedero
(generalmente la madriguera o nido). En este ambiente, son susceptibles a las variaciones en las
condiciones de humedad y temperatura. La etapa de adulto ocurre sobre el hospedero o en su nido
(Krasnov 2008). Los sifonapteros son insectos holometabolos, algunos son endoparasitos (por
ejemplo, Tunga penetrans Linné, 1758) y la mayoria ectopardsitos altamente especializados
(Whiting y cols. 2008). El orden comprende alrededor de 2,575 especies pertenecientes a 16
familias y 238 géneros y se encuentran desde ambientes de desiertos y bosques tropicales hasta
las zonas de tundra e incluso la Antartida (Whiting y cols. 2008). La evidencia sugiere que las
pulgas surgieron junto con los mamiferos y que se especiaron a la par de los roedores (Krasnov
2008). En los roedores se encuentra el 74% de las especies de pulgas descritas, el 6% en aves y el
resto estan sobre otros 6rdenes de mamiferos (Whiting y cols. 2008).

La importancia de las pulgas en el ecosistema radica en que influyen en la composicion
de la comunidad de sus hospederos al regular poblaciones por el impacto que tienen sobre la
supervivencia y adecuacion. La susceptibilidad de los hospederos hacia enfermedades que les
transmiten las pulgas provoca disminucion de algunas poblaciones mientras otras se mantienen o
incrementan (Golvan y Rioux 1963, Telfer y cols. 2005). Por ejemplo, las pulgas influyen en la

estabilidad de una comunidad de ratones del desierto de Iran al regular poblaciones de Meriones
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vinogradovi Heptner, 1931 y M. persicus Blanford, 1875 (Golvan y Rioux 1963, Combes 1996).
Las crias de jerbos Gerbillus andersoni de Winton, 1902 vy ardillas Spermophilus colombianus
Ord, 1815 parasitadas por pulgas tienen una menor sobrevivencia que aquellas no parasitadas
(Lehman 1992, Richner y cols. 1993, Neuhaus 2003, Hawlena y cols. 2006). También las pulgas
regulan poblaciones al transmitir enfermedades infecciosas que matan individuos. Por ejemplo,
Yersinia pestis Lehmann y Newmann, 1896, el patogeno de la peste bubdnica (en seres humanos)
y la fiebre selvatica (en animales silvestres) en la actualidad provoca un incremento en la
mortalidad en humanos y perritos de la pradera Cynomys spp (Perry y Fetherston 1997, Bertherat
2016, Eads y Hoogland 2017). Ademas, las pulgas son vectores de otras enfermedades como
mixomatosis, tifus murino (Rickettsia typhi), enfermedad por rasgufio de gato (Bartonella
henselae) e incluso de helmintos como Dipylidium caninum e Hymenolepis diminuta (Cooke
1983, Bitam y cols. 2010). Debido a esto, los estudios ecoldgicos sobre factores que determinen
la riqueza y abundancia de sifondpteros pueden ser esenciales para comprender las dindmicas
poblacionales.

En el ambito global, la riqueza de sifonapteros estéa relacionada de forma determinante con
dos caracteristicas de los hospederos: la riqueza y la identidad de la especie. En pequefios
mamiferos (Roedores, Soricomorfos y Lagomorfos) existe una relacion positiva entre la riqueza
de especies de hospederos y la riqueza de especies de pulgas (Krasnov y cols. 2004a). Por su
parte, cada especie de hospedero muestra valores de riqueza de especies de pulgas de forma
consistente en distintas regiones. In sensu lato, las especies de hospederos son parasitadas por
pocas, varias o muchas especies de de pulgas independientemente del sitio donde se encuentren.
Esto apoya la relacion entre identidad de la especie de hospedero y la riqueza de pulgas (Krasnov
y cols. 2005a). También se ha observado que la diversidad de ectoparéasitos muestra una fuerte
variacion geografica y que podria estar relacionada con la composicion de especies simpatricas
en cada region (Krasnov y cols. 2005a). Estos patrones se han observado a escala global en
distintos taxa de hospederos, en particular en la Region Paleartica (Krasnov y cols. 2004a). Aun
asi, se ha discutido la generalidad de estos patrones debido a que en algunas localidades e incluso
regiones como la Neartica no los muestran. Se ha tratado de explicar si estas particularidades se
deben a condiciones propias de las localidades o a la escasez de estudios en estas regiones
(Krasnov y cols. 2004a, 2007). Por esto, es necesario obtener informacion de las relaciones entre

ensambles de estos organismos a escala local o regional, en particular en la Region Neartica
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(donde hay menos estudios). De esta manera, podria investigarse si los patrones de riqueza de
sifondpteros observados a escala global en distintos taxa de hospederos, ocurren también a escalas
regionales o locales.

Un factor asociado con la abundancia parasitaria es la densidad de sus hospederos
(Arneberg y cols. 1998). Esto podria explicarse como una relacion directa entre la abundancia del
recurso y de su consumidor. Al respecto, los modelos planteados en la literatura predicen que a
mayor densidad de hospederos, mayor sera la probabilidad de que un parésito o etapa infestiva se
encuentre con ¢l (Arneberg y cols. 1998). Con relacion a los sifondpteros se han descrito varios
casos en los que la abundancia del hospedero se relaciona con un incremento en la abundancia de
pulgas. Tal es el caso de la pulga Xenopsylla astia, que parasita a la rata Rattus norvegicus
Berkenhout, 1769 (Abu-Madi y cols. 2005) o las pulgas Xenopsylla dipodilli y Nosopsyllus iranus
theodori, que parasitan al raton del desierto Gerbillus dasyurus Wagner, 1842 (Krasnov y cols.
2002). En este ultimo estudio, se observo que la abundancia del hospedero G. dasyurus se
relaciond con un aumento asintotico en la pulga X. dipodilli y un aumento lineal en N. iranus
(Krasnov y cols. 2002).

La identidad de la especie de hospedero es determinante en la abundancia de pulgas. Se
ha encontrado que la abundancia de pulgas es relativamente constante en cada especie de
hospedero independientemente de la especie de pulga que los parasite (Krasnov 2006b). Se asume
que algunas caracteristicas fisiologicas y conductuales de los individuos, asi como las
caracteristicas de sus madrigueras, promueven la presencia de pulgas adultas y estadios pre-
adultos respectivamente (Krasnov y cols. 2001, 2006a). Ademads, se considera que la propia
especie de sifonaptero influye en la abundancia. Se ha observado que las abundancias de cada
especie de sifonaptero sobre la misma especie de hospedero pero en diferentes regiones fueron
mas similares entre ellas de lo que se esperaria por azar (Krasnov y cols. 2004b, 2006b). Asi que
los estimados de abundancia son repetibles dentro de cada especie y por tanto se considera a la
abundancia como un caracter propio de la especie.

Otro factor que afecta a las poblaciones de parasitos es el cambio en la composicion de las
comunidades del hospedero (Ostfeld y Keesing 2000). La pérdida o introduccidon de especies a
una comunidad modifica la abundancia o prevalencia de sus parasitos (Telfer y cols. 2005, Ostfeld
y cols. 2006). Por ejemplo, cambios en la composicion de especies en la comunidad de hospederos

como consecuencia de la introduccion de topillos de la especie Myodes glareolus Schreber, 1780
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en Irlanda, se reflejo en una modificacion en la abundancia y prevalencia de pulgas de uno de los
roedores residentes como Apodemus sylvaticus Linnaeus, 1758 (Telfer y cols. 2005). En sitios
donde hubo mayor densidad del topillo M. glareolus, la proporcion de pulgas sobre el raton A.
sylvaticus disminuyo, en cambio, aumentd en sitios donde los topillos no estuvieron presentes
(Telfer y cols. 2005).

Como se habia explicado se han encontrado asociaciones positivas entre ensambles de
hospederos y ensambles de parasitos en algunas regiones, pero no en otras (Arneberg y cols. 1997,
Stanko y cols. 2002, Krasnov y cols. 2005b, 2006a, 2007, Friggens y Beier 2010). Por ejemplo,
se ha encontrado que la riqueza de parasitos como los sifondpteros esta relacionada con la riqueza
de sus hospederos en la Region Paleértica pero no asi en la Region Nedrtica (Krasnov y cols.
2007). Ademas, estos trabajos han mostrado que las reglas que rigen estas relaciones pueden no
aplicarse en ambitos locales o regionales.

En México se encuentra el limite meridional de la Region Nedértica (Escalante y cols.
2010). El pais tiene una diversidad alta de roedores y sifonapteros, en las dreas montafiosas de la

parte central (Barrera 1968, Ceballos y Oliva 2005). En esta parte se ubica la Faja Volcénica

Transmexicana (FVT), un area que presenta alrededor de 198 especies de mamiferos (Escalante

y cols. 2004, Ceballos y Oliva 2005). Los mamiferos en esta zona albergan mas del 60% de las
especies de pulgas descritas para el pais (Acosta y Ferndndez 2007). Una localidad con una
riqueza alta de hospederos y sifonapteros proveeria suficiente sustrato para probar las relaciones
entre hospederos y sifondpteros en regiones donde hay pocos estudios en torno al tema, como la
Region Nedartica. De manera que elegimos un sitio dentro de la FVT donde se tiene informacion
preliminar acerca de la riqueza de hospederos y sifonapteros, el Parque Nacional La Malinche

(PNLM).



Antecedentes

En México se distribuyen 8 familias de sifondpteros que corresponden al 50% de familias
registradas en el mundo (Acosta-Gutiérrez 2014). La familia Ceratophyllidae es la mejor
representada con 74 especies, seguida de Ctenophthalmidae con 45. En la actualidad, en este pais
se han registrado 52 géneros con 172 especies de pulgas, que representan el 6.8% de sifonapteros
conocidos en el mundo (Acosta-Gutiérrez 2014). En particular en la Faja Volcanica
Transmexicana (FVT) se encuentran algunos taxa de pulgas endémicas de Mesoamérica y el
Caribe como los géneros Kohlsia, Plusaetis, Jellisonia y Strepsylla (Traub 1950, 1985, Barrera
1955, Medvedev 2006, Acosta-Gutiérrez 2014).

Las areas montafosas de México albergan una alta riqueza de especies de micromamiferos
(Ceballos y Oliva 2005). Se tiene evidencia de que existieron varios nodos de diversificacion de
especies de mamiferos y sifondpteros en varios puntos del pais (Escalante y cols. 2004, Ceballos
y Oliva 2005, Morrone y Gutiérrez 2005). De manera que 60% de los taxa de pulgas descritas y
53% de los nodos de diversificacion de pulgas en México ocurren en esta area (Morrone y
Gutiérrez 2005, Acosta y Fernandez 2007, Acosta-Gutiérrez 2014). Un nodo biogeografico en la
Faja Volcanica Transmexicana se encuentra en el estado de Tlaxcala, donde hay evidencia de
especiacion de hospederos y sifonépteros (Morrone y Gutiérrez 2005). Hasta el momento, para el
estado de Tlaxcala existe un inventario de 21 especies de sifonapteros (Acosta-Gutiérrez 2014).

La mayoria de especies de pulgas descritas para los ecosistemas montafiosos o de bosque
templado se encuentran sobre micromamiferos, particularmente de la familia Cricetidae (Morrone
y Gutiérrez 2005). De acuerdo a la revision de trabajos de México, se ha observado que ciertas
especies de tal familia (Microtus mexicanus Saussure, 1861, Peromyscus difficilis J.A. Allen,
1891 y Peromyscus melanotis J.A. Allen & Chapman, 1897) muestran la riqueza mas alta y los
parametros de infeccion de pulgas (PIP) mas elevados entre los cricétidos. Esto ocurre en varios
sitios de la FVT como el Cerro del Chichinautzin, el volcdn Popocatépetl y en otros sitios como
el Cerro Potosi, en Nuevo Leon y el desierto de la Cuenca Oriental, region ubicada en la union de
los estados de Tlaxcala, Puebla y Veracruz (Barrera 1968, Tipton y Méndez 1968, Acosta y
Fernandez 2015). Si bien estos trabajos se enfocaron en el inventario taxondmico y descripcion

de parametros de infeccion, sus observaciones podrian respaldar la propuesta sobre la identidad



de los hospederos como un factor que determina la riqueza de especies y abundancia de
sifonapteros. El presente trabajo se enfoco en analizar una parte de esta propuesta.

También la riqueza de sifonapteros se relaciona positivamente con el nimero de hospederos
coexistentes emparentados taxonémicamente (Krasnov y cols. 2004c). Esto ocurre porque el
“ambiente taxonémico” podria incrementar la probabilidad de transmision horizontal de parasitos.
Asi, el parentesco taxondémico entre los micromamiferos del PNLM también podria influir en esta
riqueza de sifonapteros. De acuerdo con los trabajos en la zona, seis de las 13 especies capturadas
pertenecen al género Peromyscus y otras tres al género Reithrodontomys (Talavera 2006, Ruiz-
Soberanes y Gémez-Alvarez 2010, Rodriguez-Martinez y cols. 2015). Ademas, la comparacién
entre las abundancias totales de hospederos y sifonapteros podria sugerir que habria relaciones
positivas entre abundancia de hospederos y los PIP. Por lo tanto, para abordar las relaciones entre
riqueza, abundancia e identidad de especies de hospederos sobre la riqueza y abundancia de
sifondpteros, nosotros trabajamos con sifonapteros ectoparasitos de micromamiferos en un bosque
templado en Tlaxcala incluido en la FVT.

Otra de las razones para elegir el PNLM como sitio de estudio es la existencia de un
monitoreo previo donde se hallaron 11 especies de pulgas sobre roedores y lagomorfos (Acosta y
Fernandez 2005). En particular se encontraron ocho especies de pulgas sobre cricétidos. También,
se reportaron dos especies de pulgas propias de hospederos silvestres y una parantropica (Pulex
irritans Linnaeus, 1758) sobre conejos silvestres. De acuerdo con este trabajo, aparentemente
especies de roedores como Neotomodon alstoni Merriam, 1898 o Reithrodontomys chrysopsis
Merriam, 1900 podrian ser relevantes en la riqueza y abundancia de sifondpteros en el PNLM
(Acosta y Fernandez 2005, Acosta-Gutiérrez 2014) (Tabla 1). Estas especies no parecen ser las
mas influyentes sobre la riqueza y abundancia de pulgas en trabajos previos en México. Esta

observacion podria probarse en el presente trabajo.



Tabla 1. Especies de pulgas en diferentes hospederos en el PNLM. *Las tres Gltimas especies pertenecientes a la familia Pulicidae
solo fueron encontradas en el conejo monté S. cunicularius. (Modificada de Acosta y Fernandez 2005).
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Justificacion

Este trabajo aportard informacion sobre los factores que determinan la riqueza y
abundancia de sifonapteros en una escala local. La busqueda de informacién se enfocod en la
relacion que tienen los ensambles de hospederos con los pardmetros de infeccion de pulgas
(esencial para entender la dinamica de las poblaciones de estos parasitos). Los datos aqui
generados definiran las especies de hospederos clave en la diversidad y parametros de infeccion
de pulgas en esta zona. El inventario de especies de sifondpteros y micromamiferos proveera una
base para analizar la relacion entre riqueza y abundancia de ambos grupos de organismos en una
localidad de la Region Neartica. En este sentido la aportacion de este trabajo, en esta region menos
estudiada, apoyaria en aclarar la inconsistencia en el tipo de relaciones existentes entre riqueza de
pulgas y de hospederos en distintas regiones biogeograficas. En particular, el presente estudio se
enfocd en el andlisis de la influencia que tienen los hospederos sobre la riqueza y abundancia de
sifondpteros en una region con una riqueza alta de ambos grupos, debido a que el hospedero
constituye el habitat inmediato del parasito. Los resultados que se obtengan permitiran resaltar la
influencia que tienen algunas especies y géneros de hospederos sobre los parametros de infeccion
de pulgas. Esto pretende contribuir al esclarecimiento de los factores que podrian determinar la
abundancia de pulgas en bosques templados. Ademas, conocer las caracteristicas de la red de
interaccion entre especies de ambos grupos de organismos favorecerd la identificacion de las

especies centrales y periféricas de cada grupo.

Las preguntas de investigacion de este trabajo son:

(Como influye la identidad de la especie de hospedero sobre los pardmetros de infeccion de
sifonapteros en el PNLM?

(Cudl es larelacion entre riqueza de especies de hospederos y riqueza de especies de sifonapteros?
(Como favorece la abundancia de hospederos a los parametros de infeccion de los sifonapteros?
(Como determina la composicion de los ensambles de hospederos a la composicion de los

ensambles de sifonapteros?



Hipotesis

1.

11.
1il.

1v.

La identidad de las especies de hospederos influye en los parametros de infeccion de
sifonapteros.

Una alta riqueza de hospederos favorece una mayor riqueza de especies de sifonapteros.
La abundancia de micromamiferos favorece los parametros de infeccion de sifonapteros.
Si la identidad de las especies de hospederos influye en la riqueza y abundancia de
sifondpteros entonces la composicion de los ensambles de sifonapteros estara relacionada

con la composicion de ensambles de sus hospederos.

Predicciones

ii.

iil.

1v.

Algunas especies de micromamiferos mostraran consistentemente mayor prevalencia,
abundancia media e intensidad media de sifonapteros que el resto.

La riqueza de hospederos micromamiferos estara relacionada positivamente con la riqueza
de sifonapteros.

A mayor abundancia de hospederos habrd mayor prevalencia, abundancia media e
intensidad media de sifonapteros.

Las especies de sifondpteros y la abundancia de sus individuos de los sitios de estudio

dependera de las especies y abundancia de hospederos que se encuentren en dichos sitios.

Objetivo general

Determinar si la identidad de la especie, riqueza y abundancia de hospederos influyen sobre la

riqueza y parametros de infeccion de sifonéapteros.

Objetivos especificos

1.

Determinar la riqueza de especies y abundancia de micromamiferos y sifonapteros en
distintos sitios del bosque templado de La Malinche Tlaxcala.

Evaluar el efecto de la identidad del hospedero sobre los parametros de infeccion de
sifonéapteros.

Analizar la relacion entre la riqueza de especies de hospederos y la riqueza de especies de

sifonapteros en diferentes ensambles de micromamiferos.



4. Comparar la relacion entre la abundancia de individuos en los ensambles de hospederos y
los parametros de infeccion de sifonapteros.
5. Identificar la relacion entre las composiciones de especies de hospederos y de sifondpteros

en los distintos sitios de estudio.

Metodologia

Sitio de estudio

El Parque Nacional La Malinche (PNLM) se ubica en los territorios de los estados de Tlaxcala y
Puebla. El PNLM se localiza entre los 19° 06" 30" - 19° 20" 19 Latitud Norte y los 97° 55" 32" -
98° 09" 55" de Longitud Oeste; con altitud maxima de 4,461 m (Lopez-Dominguez y Acosta,
2005). El clima en la zona es templado subhiimedo, con una precipitaciéon media mensual de 60.2
mm en verano (de abril a octubre) y con lluvia invernal menor al 5% (precipitacion media 7.9
mm/mes de enero a marzo). La temperatura media es de 7° en invierno y 11° C en verano con un
rango de -2.8 a 21.8° C (Estacion meteoroldgica Davis Pro® Estacion Cientifica “La Malinche”).

El 4rea de bosque del PNLM se encuentra entre 2,800 y 4,000 msnm. La vegetacion se
encuentra constituida por: pino (Pinus montezumae, P. pseudostrobus, P. teocote que ocupan
8,933 ha); encino (Quercus crassifolia, Q. laurina, Q. rugosa con 204 ha); oyamel (Abies
religiosa con 1,255 ha); pastizal (Muhlenbergia macroura y Stipa ichu con 648 ha) y asociaciones
de esta vegetacion (11,410 ha) (Villers y Lopez 2004). La parte del Parque ocupada por cultivos
comprende parcelas de siembras estacionales de maiz, frijol y calabaza (Zea mays, Phaseolus
vulgaris y Cucurbita sp. respectivamente).

El registro de mamiferos existente describe un total 37 de especies, de las cuales 14
corresponden a especies de micromamiferos, 11 ratones, una rata (4 endémicos de México,
pertenecientes a seis géneros y dos familias) y 3 musarafias (del género Sorex endémicas de
México; Tabla 2. Rodriguez-Martinez y cols. 2015). Con respecto a la distribucion de las especies
presentes en el PNLM, se distinguen dos zonas: por debajo de los 2,950 m de altitud (las zonas
con vegetacion alterada), en donde se han registrado diez roedores (Heteromys irroratus alleni
Allen, 1881, M. mexicanus mexicanus, R. megalotis saturatus Baird, 1857, R. sumichrasti
sumichrasti Saussure, 1861, P. maniculatus fulvus Osgood, 1964, P. levipes levipes Merriam,

1898, P. difficilis amplus, Ictidomys mexicanus mexicanus Erxleben, 1777, Thomomys umbrinus

10



umbrinus Richardson, 1829 y Cratogeomys merriami merriami Thomas, 1893). Por arriba de los
2,950 m se han reportado cuatro especies (R. chrysopsis chrysopsis, Neotoma mexicana torquata
Ward, 1891, P. melanotis y N. alstoni) (Talavera 2006). La presencia de las diferentes especies
es variable entre sitios de estudio, lo que da por resultado diferentes composiciones en los

ensambles de roedores.

Tabla 2. Taxa de micromamiferos (soricidos y roedores miomorfos) reportados para el PNLM (Rodriguez-
Martinez y cols. 2015). *Endémicos de México.

Orden Familia Género Especie
SORICOMORPHA  Soricidae Sorex oreopolus*
“ orizabae*
ventralis*
RODENTIA Heteromyidae  Heteromys irroratus
Cricetidae Microtus mexicanus
Neotoma mexicana
Neotomodon alstoni*
Peromyscus difficilis*
“ gratus
“ leucopus
“ levipes*
“ maniculatus
“ melanotis*
Reithrodontomys  fulvescens
“ megalotis
Colectas

Se eligieron 18 sitios de muestreo repartidos en dos zonas del PNLM. Se instalaron 12 sitios de
muestreo cerca de la Estacion Cientifica La Malinche (ECLM) y seis sitios cerca de la Caseta seis
de la Coordinacion General de Ecologia del Gobierno del Estado de Tlaxcala. Estos sitios se
ubicaron entre las coordenadas 19° 11'- 19° 15' N y 97° 57'- 97° 59' W. Los rangos de altitud van
desde 2,850 hasta 3,146 m (Fig. 1A). Basados en los ambitos hogarefios disponibles para N.
alstoni y algunas especies de Peromyscus (de alrededor de 100 m; Ribble y Stanley 1998; Rojas-
Martinez y cols. 2012), los sitios de muestreo estuvieron separados por 500 m para evitar
recapturar a los mismos individuos en dos sitios contiguos (Fig. 1B).

Los muestreos se realizaron cada dos meses a partir de marzo de 2014 y hasta diciembre
de 2015 (en marzo, mayo, julio, septiembre y noviembre). En cada mes se visitaron los 18 sitios

de muestreo. Se realizaron capturas durante dos noches consecutivas en cada sitio de trampeo. El
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esfuerzo total de muestreo fue de 10,115 trampas/noches y la efectividad de captura durante el
periodo de muestreo fue de 23%.

En cada sitio se instalaron 30 trampas Sherman en tres lineas con una separacion de 10 m
entre lineas y 10 m entre cada trampa. La Direccion General de Vida Silvestre, Secretaria de
Medio Ambiente y Recursos Naturales, otorgd los permisos (SGPA/DGVS/08661/14, y
SGPA/DGVS/15396/15) para la captura y toma de muestras de especimenes en el PNLM. El
manejo de los ejemplares siguio los lineamientos de la American Society of Mammalogists (Sikes

y cols. 2016).
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Figura 1. A) Localizacion del area de estudio. B) Sitios de captura de micromamiferos en la parte este del
PNLM.

Obtencion de muestras y mediciones en micromamiferos

Para identificar a los individuos a nivel de especie se registraron las medidas convencionales para
roedores (longitud corporal, de la cola, de la oreja y miembro posterior derechos y el peso; Hall
1981). También se registraron la edad (adulta y juvenil, basada en la coloracion y peso de los
animales), sexo y estado reproductivo de los individuos. Se emplearon guias de identificacion y
fotografias para determinar género y especie de los individuos capturados (Hall 1981, Alvarez-
Castafieda y cols. 2015). Ademads, se obtuvieron algunos ejemplares para corroborar la
identificacién, mismos que fueron alojados en la Coleccion de Vertebrados del Centro Tlaxcala
de Biologia de la Conducta. El marcaje individual se hizo con una perforadora con un cédigo de
numeros para las posiciones de las perforaciones (Fig. 2) y marcador de aceite permanente en la
parte interna de las orejas. Se registrd la zona, fecha y sitio de captura. Los individuos registrados

fueron liberados posteriormente en el mismo sitio de su captura.
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Oreja derecha Oreja izquierda

Figura 2. Sistema de identificacion para roedores por marcas en las orejas.

Colecta de sifonapteros

Las pulgas fueron obtenidas mediante frotamiento con un cepillo de dientes durante un minuto y
el soplado intenso en cuatro ocasiones en contra del crecimiento del pelo de los mamiferos. Esto
se llevdo a cabo con especial cuidado en las regiones de la cabeza, cuello y grupa donde
mayormente se localizaron los sifondpteros. Los individuos se sostuvieron en la entrada de una
bolsa de pléstico, para atrapar las pulgas dentro de ella. Las pulgas colectadas, se almacenaron en
viales con alcohol al 70% para su fijacion y posterior identificacion. Se registrd el nimero de
parasitos obtenidos, la especie de hospedero, fecha y sitio de recoleccion. Las pulgas fueron
procesadas de acuerdo con la técnica de Smit (1957) con los pasos explicados en el anexo 1, para
su debida identificacion y catalogacion.

La identificacion de ejemplares de sifonapteros se llevo a cabo con la ayuda de claves de
identificacion taxondmica de: Traub (1950), Barrera (1954), Hopkins y Rothschild (1962),
Morrone y cols. (2000), Acosta y Morrone (2003), Hastriter (2004) y Acosta (2010). Los
ejemplares montados en laminillas estan alojados en la Coleccion de Sifonédpteros “Alfonso L.

Herrera” del Museo de Zoologia, Facultad de Ciencias, UNAM.

Analisis de datos

Se eligi6 una muestra del total de datos obtenidos (micromamiferos y pulgas) debido a que el
tiempo requerido para el trabajo de montaje de pulgas superd los limites para la entrega de
resultados. La muestra de datos se obtuvo de la siguiente forma: de 2,310 capturas de individuos
micromamiferos, se seleccionaron 1,902, lo que representd el 82.3% del total de individuos
capturados. Los datos de los parésitos de dicha muestra de micromamiferos sélo incluyeron a
micromamiferos capturados en su primera vez, en cada mes de muestreo. La razén de dicha

seleccion fue que encontramos menor nimero de pulgas entre animales capturados primera vez
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respecto su recaptura consecutiva del mismo mes (17.5% de recaptura), (Wilcoxon signed ranks,

W =4022, P=0.006).

Para determinar la riqueza y abundancia de hospederos y sifonapteros en los sitios de estudio,
se empled estadistica descriptiva. Se estimaron curvas de acumulacion de especies tanto para
sifonapteros como para hospederos. Para esto se calcularon curvas de rarefaccion basadas en
muestreos con el programa EstimateS version 9.10 (Colwell 2013). Se empled un Bootstrap para
estimar el acumulado de especies obtenidas a lo largo de los muestreos por su precision para
estimar la riqueza en presencia de especies raras, como en los estudios con otros grupos de
parasitos (Bautista-Hernandez y cols. 2013). Para el trabajo de identificacion de pulgas se
eligieron primero las muestras de pulgas de las especies de hospederos menos comunes hasta
llegar a las muestras de las dos especies de hospederos méas comunes. Se determiné el numero de
muestras necesarias para analizar con curvas de acumulacion de especies de pulgas sobre el
numero de muestras de estos hospederos. El método Bootstrap mostr6 una asintota de 16 especies
de sifondpteros con al menos 244 muestras de hospederos requeridas (Fig. 3B). De manera que se
presentan resultados de riqueza y pardmetros de infeccion de pulgas (PIP) sobre la base de 1,274
hospederos micromamiferos.

Para evaluar el efecto de la identidad del hospedero sobre los pardmetros de infeccion de
pulgas (PIP), se consider6 que los parasitos muestran una distribucion agregada en sus
hospederos. Esto es, la mayoria de los hospederos tendran muy pocos parasitos o ninguno,
mientras que muy pocos albergaran cantidades elevadas de parasitos (Anderson y May 1978,
Wilson y cols. 2001). Debido a esto, se utilizaron medidas comunes de abundancia parasitaria
como prevalencia, abundancia media e intensidad media, conocidas como parametros de
infeccion (Bush y cols. 1997, Krasnov 2008). Estas medidas se calcularon de acuerdo con Bush
y cols. (1997) de la siguiente manera: Prevalencia (proporciéon) = numero de hospederos
infectados / nimero total de hospederos, Abundancia media = nimero total de parésitos / nimero
total de hospederos, Intensidad media = ntimero total de parésitos / nimero total de hospederos
infectados.

Se utilizaron modelos lineales generalizados (GLM’s) para analizar la influencia de la
especies de hospedero sobre los PIP. Dado que algunas especies de hospedero fueron capturadas

con baja frecuencia, se incluyeron datos de especies de hospederos con una n > 12 individuos para
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darle mayor robustez a los andlisis. Asi, se utilizaron datos de 1,257 individuos de
micromamiferos de las especies capturadas. En los modelos, la especie de hospedero fue empleada
como variable independiente y el sitio de colecta y sexo de los individuos como variables
aleatorias. El sitio de colecta se incluyd porque la heterogeneidad ambiental y las diferencias en
numero de capturas de hospederos en los 18 sitios podrian sesgar los resultados de los analisis.
En tanto, el sexo de los hospederos se incluyé como variable aleatoria para controlar un sesgo de
infeccion de pulgas hacia los machos de acuerdo con lo reportado en la literatura (Bursten y cols.
1997, Morand y cols. 2004, Khokhlova y cols. 2011). Se designaron a la prevalencia, abundancia
media y la intensidad media de pulgas como variables dependientes en modelos por separado.
Para evaluar la prevalencia de pulgas, se empleé un modelo lineal generalizado mixto (GLMM)
ajustado a una distribuciéon binomial, debido a que se consideraron individuos infectados y no
infectados (como ceros y unos; n=1,257). (Crawley 2007, Bates y cols. 2015). En el caso de la
abundancia media se usé6 un GLMM ajustado a una distribucion binomial negativa pues se utilizé
la abundancia total de pulgas por individuo (n=1,257). Para la intensidad media de sifonapteros
se analizo sobre la base de solo 537 individuos parasitados. Asi, se emple6 un GLMM con un
ajuste para una distribucion binomial negativa truncada de ceros. Estos analisis se realizaron con
el software R version 3.3.2 (R Development Core Team 2016), con los paquetes Ime4 (Bates y
cols. 2015) y glmmADMB (Fournier y cols. 2012, Skaug y cols. 2014). Ademas, se utilizé una
prueba de * para analizar si la prevalencia de sifondpteros diferia entre géneros de hospederos.
Posterior a este andlisis se utilizé una prueba de residuos ajustados para identificar las diferencias
entre géneros de hospederos.

Para analizar la relacion entre la riqueza de especies en los ensambles de hospederos y la
riqueza de especies en los ensambles de sifondpteros se utilizaron correlaciones de Pearson y de
Spearman (de acuerdo con la normalidad de las series de datos). Estos parametros se obtuvieron
como el numero de especies de cada grupo al final del muestreo en cada uno de los sitios.

Para determinar las relaciones entre las abundancias de hospederos y de sifonapteros, se
utilizé la abundancia total de hospederos y los pardmetros de infeccion de los sifonapteros. Se
utilizaron correlaciones de Pearson y de Spearman para analizar las relaciones entre densidad de
individuos en los ensambles de hospederos y la abundancia de sifonapteros. Para analizar la

relacion entre la composicion de los ensambles de hospederos y de sifonapteros se calcularon las
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matrices de distancias euclidianas de cada grupo. Posteriormente se compararon estas dos
matrices con la prueba de Mantel con el programa XLSTAT version de prueba de Excel. Para
identificar los grupos o clusters de especies de hospederos y sifonapteros mas similares de acuerdo
con sus asociaciones parasitarias, se obtuvieron clusters y una matriz de interacciones entre
especies de hospederos y especies de sifondpteros con el programa PRIMER 6 (Clarke y Gorley
2006). Se estimaron proporciones del nimero de sifonapteros de cada especie entre el nimero de
individuos de cada especie de hospedero sobre la que se encontro. Esto se hizo de esta manera
para poder comparar la presencia de pulgas entre las especies de hospederos, debido a que las
abundancias de individuos de cada especie hospedera fue desigual. Se calcularon matrices de

distancias de Manhattan para comparar la similitud de especies de sifonapteros encontradas sobre

especies de hospederos y viceversa (Singh y cols. 2017). Se usaron distancias de Manhattan
4 . CC 1419 b

porque en teoria los muestreos no fueron uniformes en cada “sitio” especie de hospedero

(diferente tamafio de muestra para cada hospedero). Para describir las interacciones entre especies

de hospederos y sifondpteros se emplearon andlisis de redes complejas de interaccion con el

paquete bipartite (Dormann y cols. 2008) en el programa R version 3.3.2.
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Resultados

Durante el estudio se obtuvieron 2,310 capturas de micromamiferos con 17.6% de recapturas. De
estas capturas se consiguieron 1,902 individuos de 14 especies de micromamiferos pertenecientes
a siete géneros, tres familias y dos 6rdenes (Soricomorpha y Rodentia) (Tabla 3). La curva de
acumulacion de especies de hospederos alcanzo la asintota en 14 especies de micromamiferos con
21 dias de muestreo en los sitios de estudio (Fig. 3A).

Las abundancias relativas de los hospederos en los sitios de muestreo fueron, en orden
descendente: Neotomodon alstoni (47%), Peromyscus melanotis (17%), Reithrodontomys
fulvescens Allen, 1894 (13%), Peromyscus difficilis (8%), P. maniculatus (5%), P. gratus
Merriam, 1898 (3%), Heteromys irroratus Gray, 1868 (2%), Sorex sp. (1%), y finalmente P.
leucopus Rafinesque, 1818, Reithrodontomys sumichrasti Saussure, 1861, P. levipes Merriam,
1898, Microtus mexicanus, Neotoma mexicana Baird, 1955, y Reithrodontomys megalotis Baird,
1857 con < 1%, cada uno. De acuerdo con el nimero de capturas, se observo que algunas especies
de micromamiferos mostraron mayor abundancia en algunos sitios en particular. Se captur6 a
Sorex sp. en un sitio de bosque de pino-encino y pastizal (sitio I) y a un costado de la ECLM con
pastizal, ailes y pinos (F1); H. irroratus principalmente en sitios de cultivo y con menor altitud
(A1 y B1); N. alstoni en pastizal (H1) y ecotono de bosque (G); N. mexicana a un costado de la
ECLM (F1); P. difficilis 500 m al este de la ECLM (E); P. maniculatus en un sitio de pino y
renuevos de encino (H); P. melanotis en un sitio de vegetacion cerrada (F) y R. sumichrasti en F1
también (Tabla 3, Fig. 1). Se observd que los sitios de captura con mayor diversidad de
micromamiferos fueron C1, Al y F1 y los menos diversos F, Hl y B (Tabla 3). Los sitios con
mayor abundancia de micromamiferos fueron H1, G y F1 y los sitios con menor abundancia B, D
e [ (Tabla 3).

En cuanto a los sifonapteros se colectaron 1,886 ejemplares de 1,902 hospederos. De estos
ejemplares se identificaron 1,178 sifondpteros (de 544 muestras) colectados sobre 1,274
hospederos. Se encontraron 16 especies y dos subespecies que pertenecen a 8 géneros y 3 familias
(Tabla 4). De estos hallazgos, ocho especies no estaban descritas para el PNLM y cuatro de ellas
fueron registros nuevos para el estado de Tlaxcala (Orchopeas neotomae Augustson, 1943;

Strepsylla tezontli Acosta, 2010; Atyphloceras tancitari Traub and Johnson, 1952 vy
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Corrodopsylla curvata lira Traub, 1950, Tabla 4). Se encontr6é que la curva de acumulacion de

especies alcanzo la asintota en 16 especies de pulgas con 244 muestras de hospederos (Fig. 3B).

201 A

Taxa de hospederos
Especies de pulgas

0 100 200 300 400 500
Dias de muestreo Muestras

Figura 3. Curvas de acumulacion de especies de hospederos (A) y de pulgas (B). En la grafica (A) se
muestran en el eje X el numero de muestreos en campo y en el eje Y el acumulado de especies de
micromamiferos colectados. En la grafica (B) se muestran en el eje X el nimero de viales (muestras)
tomados de los hospederos y en el eje Y el acumulado de especies de pulgas identificadas. Las lineas
continuas indican las estimaciones de Bootstrap para el numero de especies y las lineas discontinuas
indican los intervals de confianza + 95%.

Las especies de pulgas mas abundantes fueron Plusaetis aztecus Barrera, 1954 (29%);
Plusaetis sibynus Jordan, 1925 (22%) y Pleochaetis paramundus Traub, 1950 (9%), mientras que
las menos abundantes fueron Corrodopsylla curvata lira (0.2%); Orchopeas neotomae (0.6%) y
Plusaetis dolens Jordan y Rothschild, 1914 (0.7%). De manera similar, (de forma descriptiva) se
observo que las especies de sifondpteros con los pardmetros de infeccion: [prevalencia (P),
abundancia (AM) e intensidad medias de sifonapteros (IM)] mas altos fueron P. aztecus, P.
sibynus 'y P. paramundus (Tabla 4). Las especies con la prevalencia mas baja fueron C. curvata
lira. O. neotomae y S. tezontli, en tanto las especies de pulgas con la abundancia e intensidad

medias mas bajas fueron C. curvata lira. O. neotomae y Plusaetis dolens (Tabla 4).
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Tabla 3. Numero de individuos por especie de micromamifero capturado por sitio. En la base de la tabla se muestra la riqueza de especies
de micromamiferos, el indice de diversidad de Shannon y la abundancia total de individuos capturados por sitio de captura. Se muestran
la riqueza y diversidad de especies, por lo que no se consider6 a los individuos identificados a nivel de género como Peromyscus sp.

Sitio/micromamiferos A Al B Bl C €1 D DI E El F F1 G GI H HlI I 11 Total
SORICIDAE

Sorex sp 1 4 6 1 7 19
RODENTIA

HETEROMYIDAE

H. irroratus 20 7 2 2 1 32
CRICETIDAE

M. mexicanus 1 2 1 4 1 1 2 12
N. alstoni 62 16 3 37 26 6 14 86 54 68 136 76 30 190 13 73 890
N. mexicana 2 2 3 7
P. difficilis 10 37 22 1 3 11 1 62 1 1 149
P. gratus 2 8 5 3 1 13 1 2 9 3 9 1 2 6 65
P. leucopus 2 2 2 3 2 3 1 17
P. levipes 4 2 4 2 4 16
P. maniculatus 8 6 2 4 3 3 3 2 3 4 1 10 4 22 1 13 1 90
P. melanotis 21 31 2 24 1 23 20 16 70 13 22 4 24 35 1 315
Peromyscus sp. 2 1 1 1 3 1 9
R. fulvescens 22 10 2 12 11 32 5 17 4 26 10 33 15 29 3 27 258
R. megalotis 1 2 2 1 6
R. sumichrasti 2 2 13 17
Riqueza 8 8 5 9 9 12 7 7 6 5 4 11 6 9 6 4 5 8 14
Diversidad (Shannon) 1.5 1.8 09 16 15 19 1.7 1.1 09 09 04 17 09 13 15 05 13 1 1.7
Abundancia total 130 104 43 89 71 75 45 135 89 79 78 144 182 136 96 222 71 113 1902
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Tabla 4. Taxa de sifonapteros identificados sobre micromamiferos del PNLM y parametros de infeccion
generales. Se muestran las especies, subespecies, géneros y familias de sifonapteros, asi como la
prevalencia (P %), la abundancia media (AM) e intensidad media (IM) generales de cada taxén de
sifonaptero. *Taxa de sifonapteros no descritos previamente para el PNLM.

P AM IM
Familias Géneros Especies/subespecies (%)
Ceratophyllidae Jellisonia breviloba
(Jellisonia) breviloba 2.67 0.03 0.07
Jellisonia breviloba 3.14 0.03 0.08
Jellisonia hayesi* 290 0.03 0.07
Orchopeas neotomae* 0.16 0.01 0.01
Pleochaetis mundus* 2.59 0.03 0.06
Pleochaetis paramundus 392 0.08 0.19
Plusaetis aztecus 1735 0.27 0.63
Plusaetis dolens* 0.63 0.01 0.01
Plusaetis mathesoni 228 0.02 0.06
Plusaetis parus 322 0.04 0.10
Plusaetis sibynus* 9.97 020 0.48
Ctenophthalmidae  Ctenophthalmus tecpin 2.12  0.04 0.10
Strepsylla taluna 094 0.01 0.03
Strepsylla tezontli* 0.63 0.01 0.02
Strepsylla villai 2.35 0.03 0.08
Strepsylla sp 5.02 0.06 0.14
Hystrichopsyllidae* Atyphloceras™®  tancitari* 0.71 0.01 0.02
Corrodopsylla* curvata lira* 0.16 0.002 0.004

Respecto a la presencia y abundancia de sifonapteros en los distintos sitios de captura se
encontrd que la mayor riqueza de especies y diversidad (Shannon) se presento en los sitios Al, A
y B1 y la menor riqueza y diversidad de pulgas en D, B y F (Tabla 5). Las medidas de abundancia
de sifonépteros (PIP) mas altas se encontraron en los sitios B, F1, F e I y las mas bajas en los sitios
B1, H1, G y G1 (Tabla 5).

Con relacion a los hallazgos de sifonapteros sobre las especies de hospederos se encontro
que la especie de pulga mas polixena fue P. aztecus colectada sobre 13 especies de hospederos.
Las especies de pulgas monoxenas fueron O. neotomae y C. curvata lira, donde cada una se
encontrd sobre una especie de hospedero (N. mexicana y Sorex spp., respectivamente) y A.
tancitari, Strepsylla taluna Traub y Johnson, 1952 y S. tezontli relativamente oligoxenas sobre

tres especies de hospederos cada una (Tabla 6).
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Tabla 5. Numero de ejemplares por especie de sifondptero colectados por sitio. En la base de la tabla se muestra la riqueza de especies
de sifonapteros, el indice de diversidad de Shannon, la abundancia total y la prevalencia, abundancia e intensidad media (calculadas
con base en 1,274 hospederos). Para riqueza y diversidad no se consideraron las categorias J. (J.) breviloba breviloba y Strepsylla sp.

Sitio/sifonapteros A Al B Bl C C1 D Dl E ElI F FI G Gl H HI 1 I1  Total
J. (J.) breviloba breviloba 4 3 2 1 2 1 1 15 4 1 2 36
J. (J.) breviloba 8 5 3 3 3 1 1 2 1 7 1 6 42
J. hayesi 4 4 3 2 4 2 5 3 4 3 5 40
O. neotomae 7 7
P. mundus 5 6 1 3 1 4 2 6 1 3 34
P. paramundus 1 3 1 1 2 1 4 1 19 51 3 3 10 5 105
P. aztecus 2 7 3 4 30 14 15 17 36 7 20 87 19 13 8 28 10 24 344
P. dolens 1 1 1 2 1 1 1 8
P. mathesoni 9 2 1 2 3 1 1 1 5 1 1 30
P. parus 11 26 2 4 2 3 1 2 1 2 2 56
P. sibynus 11 6 49 1 6 4 14 14 10 29 9 15 52 5 36 261
C. tecpin 1 16 5 11 6 13 1 1 3 57
S. taluna 1 5 2 1 1 2 1 1 4 18
S. tezontli 4 2 3 9
S. villai 7 8 1 1 2 1 5 2 1 1 5 2 3 1 1 41
Strepsylla sp. 4 10 3 4 2 3 2 3 9 1 1 15 2 3 6 1 3 3 75
A. tancitari 1 1 3 6 1 1 13
C. curvata lira 1 1 2
Riqueza de sp 12 13 9 11 10 9 5 8 10 6 6 10 9 9 8 11 7 7 16
Diversidad (Shannon) 21 23 09 23 14 2 14 16 16 14 1 13 16 18 1.1 1.7 1.1 1.6 2.1
Abundancia total 63 110 65 35 50 47 35 56 79 42 55 183 49 51 80 66 57 55 1178
Prevalencia (%) 47 54 71 27 54 37 47 37 47 47 57T 58 29 38 44 27 46 43 427
Abundancia media 08 1.1 23 05 10 07 10 09 10 1.1 13 17 05 05 1.1 04 12 08 0.9
Intensidad media 1.8 21 33 1.8 19 18 21 24 22 23 23 30 1.8 15 26 17 26 20 2.2
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Se observd que las especies de micromamiferos con mayor riqueza de especies de
sifonapteros fueron P. difficilis y N. alstoni. En cada especie colectamos 14 especies de pulgas.
Peromyscus melanotis fue otra especie con riqueza elevada de pulgas con 12 especies.
Encontramos la riqueza mas baja de especies de sifondpteros sobre R. sumichrasti (una especie
de pulga), H. irroratus, R. megalotis y Sorex spp. (dos especies de pulgas cada una; Tabla 6).

También, de manera descriptiva se not6 que la pulga Plusaetis aztecus mostrd6 mayor
prevalencia sobre N. mexicana, R. fulvescens y M. mexicanus. Por su parte, la pulga Plusaetis
sibynus mostré mayor prevalencia sobre P. melanotis, P. maniculatus y P. gratus, y Pleochaetis
paramundus fue mas prevalente sobre N. alstoni y R. fulvescens (Tabla 6). Plusaetis aztecus
mostrd la mayor abundancia media (AM) sobre R. sumichrasti, R. fulvescens y M. mexicanus.
Plusaetis sibynus tuvo mayor AM sobre P. maniculatus, P. melanotis y P. gratus. Asi también
ocurri6 para P. paramundus sobre N. alstoni y R. fulvescens (Tabla 6). La intensidad media (IM)
de P. aztecus mostrd sus valores mas altos sobre R. sumichrasti, R. fulvescens y P. levipes.
Mientras que P. sibynus tuvo intensidad media de pulgas mas alta sobre P. maniculatus, P. gratus

y P. melanotis. Por su parte la intensidad media de P. paramundus fue mayor sobre N. alstoni y

R. fulvescens (Tabla 6).

Influencia de la identidad de hospederos sobre parametros de infeccion de
sifonapteros

La identidad de la especie de hospedero influyd sobre la prevalencia (P) de sifonapteros (GLM,
v’ = 47.96, df = 10, P < 0.001). Los ratones M. mexicanus, P. melanotis, P. difficilis y P.
maniculatus mostraron niveles de P arriba del promedio (Fig. 4A). De acuerdo con las pruebas
post-hoc, P. melanotis mostrd una P arriba de los otros hospederos excepto para M. mexicanus y
P. leucopus (P < 0.05; P < 0.001). Microtus mexicanus tuvo mayor P que R. fulvescens, H.
irroratus y R. sumichrasti (P < 0.05). La P de P. difficilis fue mayor a la de H. irroratus y R.
Sfulvescens (P < 0.05). En el mismo sentido, N. alstoni mostré mayor P que R. sumichrasti 'y a su
vez P. maniculatus que R. fulvescens (P < 0.05; Fig. 4A). Las especies de hospederos con la P
mas baja fueron R. sumichrasti, H. irroratus y P. levipes (Tabla 6).

Encontramos que también la especie de hospedero influye sobre la AM de sifonapteros (>

=52.64,df =10, P <0.001). Los roedores M. mexicanus, P. melanotis, P. maniculatus, P. gratus
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y P. difficilis mostraron mayor AM que las otras especies de ratones (Fig. 4B). Las pruebas de
comparaciones multiples mostraron que M. mexicanus tuvo valores mas altos que P. gratus, P.
difficilis, P. leucopus, N. alstoni, R. fulvescens, R. sumichrasti y H. irroratus (P <0.05, P <0.01,
P <0.001). Peromyscus melanotis tuvo mayor AM que N. alstoni, R. fulvescens, R. sumichrasti
y H. irroratus (P < 0.05, P < 0.001). Peromyscus maniculatus mostré valores mayores que N.
alstoni, R. fulvescens y H. irroratus (P < 0.05, P <0.005). Peromyscus difficilis tuvo mayor AM
que R. fulvescens (P < 0.01) y N. alstoni que H. irroratus (P < 0.05; Fig. 4B).

Respecto a la IM, no se encontr6 que la especie de hospedero tuviera algin efecto sobre
ella (> = 12.5, df = 10, P = 0.25). Aun asi, en la tabla 6 mostramos que las tres especies que
tendieron a presentar una IM mas alta fueron M. mexicanus, N. mexicana y P. levipes. Los

hospederos con la IM mas baja fueron R. megalotis, Sorex spp. y H. irroratus.
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Figura 4. A) Prevalencia (infectados = 1, no infectados = 0) de sifonapteros de las especies de hospederos
(x> = 47.96, df = 10, P < 0.001). Las columnas indican la media = 95% IC. Literales diferentes indican
diferencias estadisticas de prevalencia de pulgas entre especies de hospederos de acuerdo con las pruebas
post-hoc. *La diferencia de prevalencia entre P. melanotis y P. leucopus fue marginalmente significativa
(P = 0.06). B) Abundancia media de sifonépteros de las especies de hospederos (3> = 52.64, df = 10, P <
0.001; *No fue posible estimar diferencias entre P. maniculatus y R. sumichrasti).

Se encontr6 que el numero de hospederos infectados con pulgas depende del género del
hospedero (x~=41.01, P < 0.0001). El género Microtus mostré el mayor nimero de individuos
infectados por pulgas seguido por individuos del género Peromyscus, mientras que los individuos
de los géneros Neotomodon y Reithrodontomys tuvieron menos individuos infectados por pulgas

de lo que se podria esperar (Fig. 5).
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Tabla 6. Numero de sifonapteros colectados sobre nimero de hospederos infectados de cada especie. En el encabezado se muestran las especies
de hospederos de los columnas 2 a la 15 de la siguiente manera: Sx= Sorex spp, Hi= Heteromys irroratus, Mm= Microtus mexicanus, Nm=
Neotoma mexicana, Na= Neotomodon alstoni, Pd= Peromyscus difficilis, Pg= P. gratus, Pl= P. leucopus, Ple= P. levipes, Pma= P. maniculatus,
Pme= P. melanotis, Rm= R. megalotis, Rf= Reithrodontomys fulvescens, Rs= R. sumichrasti. En la parte baja de la tabla, se muestran los totales
de individuos y mas abajo se muestran las medidas de infeccion de sifonapteros. La tltima columna muestra el total y los valores generales de
cada taxon de sifonaptero.

Pulga/especie hosp Sx Hi Mm Nm Na Pd Pg Pl Ple Pma Pme Rf Rm Rs Total
Jellisonia (Jellisonia)

J. (J.) breviloba 19/19 55 11 3/1  1/1 2/2 7/7 3/3 1/ 42
J. (J.) hayesi 17/16 22 8/7 1/1 3/3 6/5 3/3 40
O. neotomae 7/2 7
P. mundus 1/1 4/4 22 9/9 3/3 22 3/3 7/6 3/3 34
P. paramundus 97/42 1/1 1/1 2/2 4/4 105
P. aztecus 1/1 5/3 2/2 62/52 34/23 7/6 1/1 6/4 17/13  66/43 131/68 1/1 11/4 344
P. dolens 1/1 2/2 1/1 1/1 3/3 8
P. mathesoni 4/4 11/10 22 1/1 1/1 8/8 3/3 30
P. parus /1  29/16 22 22 1/1 4/4  17/15 56
P. sibynus 6/6 17/14 35/9 1/1 72/28 128/67 2/2 261
C. tecpin 12/7  25/7 7/6 83 2/1 3/3 57
S, taluna 16/10 1/1 1/1 18
S. tezontli 2/2 4/4 32 9
S. villai 8/7 12/6  3/3 6/3 12/11 41
S. sp 1/1 28/20 17/16  4/4 1/1 7/7  11/10 6/5 75
A. tancitari 1/1 10/6 2/2 13
C. curvata lira 2/2 2
Total pulgas 3 13 31 10 294 157 74 12 14 117 264 176 2 11 1178
Total hospederos 4 32 12 7 415 149 65 17 16 90 187 257 6 17 1274
Hosp infectados 2 8 8 3 150 73 28 7 5 43 120 91 2 4 544
Prevalencia (%) 50 25 66.7 43  36.1 49 43 41 313 478 64.2 35 33 24 42.7
Abundancia media 1 04 26 1 0.7 1 1.1 07 09 1.3 1.4 0.7 03 0.6 0.9
Intensidad media 2 16 39 3 1.9 21 26 1.7 28 2.7 2.2 1.9 1 28 2.2
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Figura 5. Residuos ajustados por género de hospederos infectados por pulgas. Los valores fuera del rango
+1.96 (area sombreada) difieren significativamente de la frecuencia de infeccion en individuos de lo que
se esperaria por azar.

Relaciones entre riqueza y abundancia de hospederos y sifonapteros

No se encontraron correlaciones significativas entre riqueza y diversidad de los ensambles de
hospederos y de sifonépteros (Fig. 6A y B). No obstante, se encontrd una relacion significativa
negativa entre la abundancia de hospederos y la abundancia media de sifonapteros (Spearman r =
-0.51, P = 0.032, Fig. 6D) y cercana a la significancia entre abundancia de hospederos y
prevalencia de sifonapteros en los ensambles encontrados en los sitios de estudio (Pearson r = -
0.46, P = 0.053, Fig. 6C). Asimismo, de acuerdo a los andlisis de redes se seleccionaron dos
interacciones hospedero-sifonaptero con los valores mas altos de conexiones. (Figs. 10 y 11). En
estas interacciones se encontraron correlaciones directas significativas entre la abundancia de
ratones P. melanotis y la prevalencia y abundancia media de P. sibynus (Spearman r = 0.54, P =
0.032, Spearman r = 0.59, P =0.014; Fig. 7A y B respectivamente). Pero no se encontro relacion
entre la abundancia de ratones R. fulvescens y la Py AM de pulgas P. aztecus (Pearson r = 0.04,
P =0.87, Spearman r = 0.22, P = 0.4; Fig. 7C y D respectivamente). Ademas, se encontrd una
intensa correlacion entre la prevalencia y la abundancia media de sifonépteros de cada especie de

hospedero (Pearson r = 0.84, P < 0.001).
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Riqueza de especies
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Figura 6. Correlaciones entre riqueza (A) y diversidad (B) de hospederos (micromamiferos) y
sifonapteros y entre abundancia y prevalencia (C) y abundancia y abundancia media de
hospederos y sifonapteros (D) respectivamente.
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Figura 7. Correlaciones entre abundancia y prevalencia (A) y abundancia y abundancia media (B) del raton
P. melanotis y de la pulga P. sibynus respectivamente y entre abundancia y prevalencia (C) y entre
abundancia y abundancia media (D) del raton R. fulvescens y la pulga P. aztecus respectivamente.

Relaciones entre composiciones de ensambles de hospederos y sifonapteros

Con relacion a las interacciones entre las especies de hospederos y las especies de
sifonapteros, se obtuvieron las matrices de distancias euclideanas entre sitios de captura de las
abundancias de individuos de cada especie de hospedero y especie de sifonaptero. Se encontrd
una correlacion significativa entre ambas matrices con la prueba de Mantel (r = 0.28, P <0.0001,
Fig. 8). De acuerdo con los anélisis de clusters se distinguen tres grupos de especies de hospederos
de acuerdo con las especies de sifonapteros que los parasitan: por una parte, H. irroratus y M.
mexicanus (N. mexicana por separado), un grupo donde se encuentran las especies del género
Reithrodontomys con P. levipes y las musarafias y el otro grupo con cinco especies de Peromyscus

y N. alstoni (Fig. 9). Mientras, entre los sifonapteros se observan a P. aztecus, Ctenophthalmus

27



tecpin Morrone, Acosta y Gutiérrez, 2000 y P. sibynus relativamente separados del resto (Fig. 9).
La matriz muestra la ocupacién de las especies hospederas por parte de las especies de

sifondpteros (cuadros negros) donde se observan las especies de pulgas monoxenas a polixenas,

como se habia descrito anteriormente (Fig. 9). Se puede observar que N. alstoni y P. difficilis
comparten practicamente las mismas especies de sifonapteros. Estas dos especies son
relativamente cercanas, respecto a la infeccion por pulgas, al grupo de los Peromyscus, del que
difieren basicamente por tres especies de pulgas (4. tancitari, S. tezontli 'y S. taluna). Debe notarse
que ademas de estas tres especies, varias especies mas de pulgas no se encontraron en el grupo de
los Reithrodontomys, como Strepsylla villai Traub y Barrera, 1955, P. paramundus, P. sibynus 'y
C. tecpin basicamente. Por ultimo, el grupo de H. irroratus, M. mexicanus comparten solo la

infeccion por C. tecpin (Fig. 9).
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Figura 8. Correlacion de Mantel entre matrices de distancia de las abundancias de hospederos y
de sifonapteros.

Interacciones entre especies de hospederos y sifonapteros

La red de interaccion antagonista entre 14 especies de hospederos y 16 de sifondpteros

mostrd un solo compartimento. La fuerza de las interacciones de la red reveld una asimetria

sesgada hacia los hospederos (-0.096). El promedio de taxa de pulgas por taxa de hospedero
(generalidad) fue de 7, mientras que el promedio de taxa de hospederos por taxa de pulga
(vulnerabilidad) fue de 5. La robustez para ambos grupos fue de 0.83. Respecto a las medidas de

agregacion, se observé anidamiento NODF (Nestedness metric based on Overlap and Decreasing
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Fill) muy alto (68.02) y la conectividad (proporcién de interacciones respecto al total de
interacciones en la red) fue de 42%. El analisis de redes muestra los taxa de sifonapteros y de
hospederos ordenados de los més generalistas a los mas especialistas como se muestra en las
figuras 10 y 11, de izquierda a derecha (eje X de figura 10) y de arriba hacia abajo. Los taxa de
sifonapteros mas abundantes y frecuentes sobre hospederos fueron: P. aztecus, P. sibynus, J. (J.)
breviloba Hastriter, 2005, Strepsylla spp. y P. paramundus. Mientras que las especies de
hospederos con mayor nimero de interacciones con sifonapteros fueron: N. alstoni, P. melanotis,
P. difficilis y R. fulvescens (Figs. 10 y 11). Por un lado, las interacciones entre sifonapteros y
hospederos mas frecuentes fueron entre P. aztecus sobre N.alstoni, R. fulvescens y P. melanotis.
También se observa una fuerte interaccion entre P. sibynus y P. melanotis (Figs. 10 y 11). Se
observd que las especies de pulgas S. tezontli y A. tancitari se colectaron sobre N. alstoni, P.
difficilis y P. melanotis, que C. curvata lira se colectd exclusivamente sobre Sorex spp. y O.

neotomae sobre N. mexicana (Figs. 10y 11).
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Figura 9. Clusters y matriz de interaccion de los ensambles de hospederos y sifondpteros del
PNLM. Los clusters se determinaron de acuerdo con las similitudes en la prevalencia de cada
especie de sifonapteros sobre cada especie de hospedero. La notacion de los hospederos es la
misma que en la tabla 6. Las especies de sifonapteros se indican de la siguiente manera: Ppar=
P. parus, Pmun= P. mundus, Stre= Strepsylla sp., Jhay=J. (J.) hayesi, Atan= A. tancitari, Stez=
S. tezontli, Stal= S. taluna, Pdol= P. dolens, Svill= S. villai, Pmat= P. mathesoni, Jbre2=J. (J.)
brevilova breviloba, Ppara= P. paramundus, Jore= J. (J.) breviloba, Ccur= C. curvata lira,
Oneo= O. neotomae, Psib= P. sibynus, Ctec= C. tecpin y Pazt= P. aztecus. Los cuadros negros
indican presencia de la infeccion y los blancos ausencia.
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Figura 10. Matriz de interaccion entre las especies de hospederos micromamiferos y especies de
sifonapteros. En el eje X se muestran las especies de hospederos en orden de la mas a la menos generalista
(mientras mas oscuros sean los cuadros indican interacciones mas frecuentes). En el eje Y se muestran
los taxa de sifonapteros en orden descendente de generalistas a especialistas (mismas notaciones para
hospederos y sifonapteros que en la figura 9).
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Figura 11. Red de interaccion micromamiferos-sifonapteros. Del lado izquierdo se muestran los taxa de
sifonapteros y del lado derecho se muestran los taxa de hospederos.
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Figura 12. a) Ensambles de hospederos en el area de sitios cercana a la Estacion Cientifica La Malinche
(ECLM). b) Ensambles de hospederos en los sitios cercanos a caseta seis de la Coordinacion General de
Ecologia. En el recuadro se muestra el color correspondiente para cada especie de hospedero.
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Discusion

Se encontraron 16 especies de sifondpteros sobre 14 especies de hospederos micromamiferos. Los
hospederos M. mexicanus, P. melanotis, P. difficilis y P. maniculatus mostraron los valores de
infeccion por pulgas mas altos. La riqueza de especies de sifonapteros no se relaciond con la
riqueza de especies de hospederos. La abundancia total de hospederos se relacion6 negativamente
con la abundancia media de pulgas. La composicion de los ensambles de sifonapteros se relaciond
positivamente con la de sus hospederos.

La intencion del muestreo fue capturar roedores cricétidos y heteromidos, aunque
incidentalmente capturamos algunas musarafias que incluimos para el listado de sifonapteros.
Debe mencionarse que se incluyeron so6lo las musarafias que se encontraron vivas en las trampas
Sherman. Se hizo de esta manera para evitar subestimar las pulgas que se recolectaran de las
musarafas, ya que las pulgas abandonan a los hospederos muertos (Murray 1957). La extension
del muestreo en campo fue suficiente para alcanzar las asintotas por el método de Bootstrap tanto
del nimero de especies de hospederos como de sifonapteros. Para el caso de los hospederos,
fueron suficientes 21 noches de muestreo para alcanzar la asintota de la curva de acumulacion de
especies. Esto quiere decir que en el tercer muestreo (julio de 2014), muy probablemente ya se
habrian encontrado 14 especies de micromamiferos. Se atribuye tal resultado al esfuerzo de
muestreo de 180 a 200 trampas por noche repartidas en seis sitios. Aun asi, fue necesario continuar
con los muestreos para obtener el mayor numero posible de especies de sifonapteros presentes en
los sitios. El muestreo requirio cerca de dos afios debido a razones practicas relacionadas a las
pulgas que se explican a continuacion: en primer lugar, fue necesario identificar las especies de
sifonapteros provenientes de los hospederos menos frecuentes (para obtener las especies de pulgas
menos frecuentes). Luego, el proceso de montaje e identificacion de pulgas requiere al menos dos
meses para el adecuado secado del medio de montaje sobre las laminillas. Debido a esto, fue
necesario obtener el mayor nimero posible de pulgas de hospederos como Sorex sp, N. mexicana

o R. megalotis para encontrar la totalidad de especies de sifondpteros presentes.
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Caracterizacion de ensambles de hospederos y sifonapteros
Hospederos

La abundancia relativa de los micromamiferos del PNLM coincide con reportes previos de las
montanas de la FVT, donde los roedores miomorfos mas abundantes fueron N. alstoni, P.
melanotis y P. difficilis (Davis y Follansbee 1945, Fa y cols. 1990). Incluso en el cerro del Ajusco,
la abundancia relativa de N. alstoni rondo6 entre el 34 y el 58% (Sénchez-Cordero y Canela-Rojo
1991). En este trabajo N. alstoni se encontro en casi todos los sitios de captura y en nueve de ellos
fue la especie predominante (Tabla 3, Fig. 12). De manera similar, en otros trabajos llevados a
cabo en la FVT, los peromyscinos resultaron ser los miomorfos mas abundantes. En un trabajo
realizado en los alrededores del volcan Popocatépetl, P. melanotis mostrd la mayor abundancia
relativa (32.3%), seguido por M. mexicanus (25.8%) y N. alstoni (14.6%) (Barrera 1968). En dos
bosques cercanos a la ciudad de México también se observd mayor abundancia relativa de P.
melanotis (47%), luego P. difficilis (30%), mientras que N. alstoni mostro solo el 4.7% (Castro-
Campillo y cols. 2008). Se ha mencionado que N. alstoni se establece en cualquier habitat
asociado a bosques de pino y encino dentro de su area de distribucion (Fa y cols. 1990, Chavez
2005). También se sabe que esta especie muestra preferencia por habitats abiertos con abundante
presencia de zacaton (Fa y cols. 1990, Castro-campillo y cols. 2008). Esto coincide con nuestras
observaciones, pues los habitats donde se encontrd N. alstoni cumplen al menos con una de estas
caracteristicas. Asi que la alta abundancia de N. alstoni podria estar relacionada a esta profusa
presencia de pastos y quizds este raton podria presentar cierta resiliencia a sitios perturbados. La
intencioén de nuestro muestreo fue obtener la mayor riqueza y abundancia de micromamiferos de
manera que se dirigid el muestreo hacia sitios alterados de acuerdo con descripciones previas
(Fahrig 2003, Heroldova y cols. 2007, Friggens y Beier 2010). Por consiguiente, el muestreo de
algunos habitats del PNLM mostr6 predominancia de peromyscinos tal como se ha reportado en
otras regiones de México y Estados Unidos (Tipton y Mendez 1968, Calisher y cols. 2005,
Sanchez-Cordero y cols. 2005, Acosta y Fernandez 2015). Sin embargo, los resultados obtenidos
durante esta ventana de tiempo deben considerarse sobre la base de que las poblaciones de algunas
especies de roedores fluctian de acuerdo con la temporada, con la disposicion de alimento
asociada con el clima y con perturbaciones humanas (Brown y Heske 1990, Sdnchez-Cordero y

Canela-Rojo 1991, Ernest y cols. 2000, Calisher y cols. 2005).

35



La baja abundancia relativa de soricidos capturados se debe al método de trampeo utilizado
que fue dirigido hacia roedores. Generalmente con el uso de trampas pitfall es posible obtener del
4 al 22% de éxito de captura de musarafias (McCay y Storm 1997, McCay y cols. 1998). En el
presente trabajo obtuvimos un éxito de captura de soricidos de 0.2%. La mayor parte de estos
ejemplares se encontraron muertos al momento de revisar las trampas Sherman. Los PIP sobre
Sorex sp. se basaron en ejemplares capturados vivos unicamente.

En general, los registros de micromamiferos concuerdan con las preferencias de habitat
descritas en la literatura que se cita a continuacién. Las musaranas fueron capturadas
principalmente en sitios de bosque donde observamos pinos maduros, encinos y restos de madera
o vegetacion (McCay y cols. 1998, Rychlik 2000); H. irroratus adaptado a lugares aridos, zonas
de cultivo y pastoreo, y se encontrd en sitios de esta naturaleza (Dowler y Genoway 1978,
Espinosa y Chavez 2005); N. mexicana cerca de una ladera pronunciada (Cornely y Baker 1986).
Neotomodon alstoni —muy abundante— en sitios con pastizales, bosque de pino y ecotono (Chéavez
2005); P. difficilis en ambientes rocosos, en especial en un sitio con abundante cobertura de dosel
con encinos y alnus (Chavez y Ceballos 2005, Fernandez y cols. 2010); P. maniculatus en bosques
de pino y matorrales (Ramirez-Pulido y cols. 2005a); P. melanotis en particular en un sitio con
vegetacion arbustiva y pinos (Martinez-Coronel 1991); R. sumichrasti en un sitio cercano a un

area mas fria de la zona de estudio (Ramirez-Pulido y cols. 2005b).

Sifonapteros

La riqueza de sifonapteros (16 especies) es una de las més altas registrada para una sola localidad
en el continente americano. Algunos trabajos reportan riqueza de especies de pulgas mayor al
presente estudio, en Estados Unidos (20 y 23 especies de pulgas en el Condado Ventura en
California y en el Parque Nacional de las Montafias Rocosas de Colorado; Davis y cols. 2002 y
Eads y Campos 1983 respectivamente). En México, dos trabajos reportan riqueza de 28 y 29
especies de pulgas en Cerro Potosi, Nuevo Ledn (Tipton y Mendez 1968) y en los alrededores del
volcéan Popocatépetl (Barrera 1968). Se ha propuesto que el patron de riqueza de sifonapteros es
mayor en la Region Holartica (Krasnov y cols. 2004a); en América, la mayoria de estudios han
mostrado 12 o menos especies de sifondpteros sobre mamiferos, como en el sur de Brasil, Bolivia

y Argentina (de Carvalho y cols. 2001, Pucu y cols. 2014, Sanchez y Lareschi 2018) y en Missouri,
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Montana y lowa en Norteamérica (Kollars y cols. 1997, Brinkerhoff y cols. 2008, Storm y Ritzi
2008). De esta manera la riqueza de sifonapteros del PNLM es alta y propia de la Region Neartica
donde pertenece (Krasnov y cols. 2004a).

Los ocho nuevos registros de especies de pulgas para el Parque podrian explicarse por lo
extensivo del muestreo (cerca de dos afios) que efectuamos en la zona. Aun asi no se encontraron
pulgas parantrdpicas, como Pulex irritans, como se encontrd previamente (Acosta y Fernandez
2005). Debe mencionarse que en este trabajo identificamos por separado a P. dolens y P. parus
Traub, 1950, aunque se han considerado como posibles sindénimos, lo que podria sobreestimar el
nimero de especies de pulgas (Morales y Llorente 1986). Las hembras del género Strepsylla no
se incluyen en las descripciones de riqueza de pulgas, ya que no fue posible identificarlas a nivel
de especie. Las familias de sifonapteros Ceratophyllidae y Ctenophthalmidae fueron las mejor
representadas en este trabajo, seguidas por Hystrichopsyllidae (cuatro géneros, 10 especies, dos
géneros, cuatro especies y dos géneros y cuatro especies respectivamente). Este resultado es tipico
para la zona y para México, donde estas familias son las mas abundantes (18 géneros, 76 especies
para Ceratophyllidae, 11 géneros, 45 especies para Ctenophthalmidae y dos géneros, ocho
especies para Hystrichopsyllidae; Acosta-Gutiérrez 2014).

Se registraron ceratofilidos sobre cada especie de hospedero colectada y principalmente
sobre individuos de Peromyscus, Neotomodon y Reithrodontomys. Se sabe que sifonapteros de
esta familia infectan en mayor proporcion hospederos de la familia Cricetidae, en particular
ratones del género Peromyscus (Medvedev 1997, Traub y cols. 1983). Incluso encontramos
ceratofilidos sobre hospederos no cricétidos como es el caso de P. aztecus sobre Sorex spp. y P.
mundus sobre H. irroratus. Seis de las 10 especies de ceratofilidos que colectamos tienen una
afinidad neartica/neotropical. En especifico, P. dolens y P. aztecus con afinidad neotropical y P.
sybinus y O. neotomae con afinidad neartica (Acosta y Ferndndez 2007). Con relacion a las
especies de pulgas de la familia Ctenophthalmidae, el género Strepsylla tiene afinidad neértica y
Ctenophthalmus tecpin una afinidad Neartica/Holartica (Acosta y Fernandez 2007). Asi que el
hallazgo de estas especies de sifonapteros es caracteristico de la zona de estudio.

De la familia Ceratophyllidae encontramos ejemplares de Jellisonia (Jellisonia) breviloba
sobre R. megalotis y otras ocho especies de hospederos (Tabla 6, Figs. 9, 10 y 11). Los registros

previos de esta especie la ubican principalmente sobre P. difficilis, Peromyscus sp. y M.
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mexicanus y algunos reportes sobre P. gratus, P. difficilis felipensis y P. melanophrys Coues,
1874 (Acosta 2003, Acosta y cols. 2008, Acosta y Fernandez 2007, 2015, Ayala-Barajas y cols.
1988, Falcon-Ordaz y cols. 2012). Para La Malinche esta especie de pulga ya habia sido reportada
como J. (J.) hayesi breviloba Traub, 1944 sobre hospederos como N. alstoni (Acosta y Fernandez
2005). Reportamos nuevos registros de J. Jellisonia breviloba sobre R. fulvescens, R. megalotis,
P. leucopus, y P. melanotis.

La subespecie de pulga J. (J.) breviloba breviloba Hastriter, 2004 fue encontrada
principalmente sobre P. levipes, P. leucopus y N. alstoni. Esta subespecie de pulga se ha registrado
mayormente sobre P. difficilis, M. mexicanus y, como en este trabajo, sobre P. levipes (Acosta
2003; Acosta y Fernandez 2015; Acosta y cols. 2008). Los ejemplares de J. (J.) breviloba que no
fue posible identificar hasta subespecie, fueron identificados hasta especie (principalmente
hembras), debido a que las claves de identificacion se basan en machos.

Jellisonia (J.) hayesi Traub, 1950 se encontrd en especial sobre P. gratus y P. levipes.
Como comparacion con trabajos anteriores, esta especie se ha colectado sobre P. levipes, P.
difficilis y Peromyscus sp. en sitios de la FVT (Tipton y Mendez 1968, Acosta 2003, Acosta y
Fernandez 2007). Jellisonia (J.) hayesi hayesi ha sido registrada en Tlaxcala sobre nueve especies
de Peromyscus, ademas de Baiomys taylori analogous, R. megalotis zacatecae, M. mexicanus y
L. irroratus (Ayala-Barajas y cols. 1988, Acosta 2003, Acosta y cols. 2008). Jellisonia (J.) hayesi,
J. (J.) breviloba breviloba y J. (J.) breviloba barrerai han sido registradas para el estado de
Tlaxcala, pero no para el PNLM (Acosta y cols. 2008). La tltima se conocia inicialmente como
Jellisonia (J.) hayesi breviloba. De acuerdo con esta revision reportamos nuevos registros de J.
(J.) hayesi sobre P. leucopus, N. alstoni, P. melanotis y R. fulvescens.

Orchopeas neotomae se encontrd solo sobre N. mexicana. Esto coincide con descripciones
previas donde se ha descrito a esta especie de manera comun sobre ratas del género Neotoma,
scitridos y ocasionalmente sobre P. maniculatus (Hubbard 1943, Traub y Hoff 1951, Haas y cols.
1973, Campos y cols. 1985, Haas y cols. 2004, Acosta y Fernandez 2007). Este es nuevo registro
de O. neotomae para el PNLM vy para el estado de Tlaxcala.

Se colectd Pleochaetis mundus Jordan y Rothschild, 1922 sobre un amplio rango de
hospederos (nueve; Tabla 6). Esta especie polixena se ha encontrado sobre 22 cricétidos, un

heteromido, dos scidridos, una tuza y un murciélago (Ayala-Barajas y cols. 1988, Acosta 2003;
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Acosta y Fernandez 2007; Acosta y cols. 2008) en localidades de Tlaxcala (Calpulalpan, Tlaxco
y Sanctorum; Acosta y cols. 2008). Se proponen nuevos registros de P. mundus sobre P. leucopus,
N. alstoni 'y R. fulvescens.

Pleochaetis paramundus se encontrd principalmente sobre N. alstoni y otros taxa de
hospederos donde se habia reportado previamente (P. maniculatus, P. melanotis y P. difficilis).
Esta especie de sifonaptero se ha registrado en Tlaxcala, sobre N. alstoni y otros 14 especies de
hospederos (en su mayoria Peromyscus) (Ayala-Barajas y cols. 1988, Acosta 2003, Acosta y
Fernandez 2007, Acosta y cols. 2008). En concordancia con nuestros resultados, esta pulga se ha
colectado mayormente sobre N. alstoni (Ayala-Barajas y cols. 1988, Acosta y cols. 2008). Aqui
reportamos un nuevo registro de P. paramundus sobre R. fulvescens.

Plusaetis aztecus fue la mas abundante en nuestro trabajo en particular sobre R.
sumichrasti, R. fulvescens y M. mexicanus. También, se encontr6 sobre la mayoria de hospederos
con excepcion de H. irroratus. Este taxa aparece como P. apollinaris aztecus en la literatura donde
se ha registrado sobre roedores de la familia Cricetidae (principalmente sobre P. melanotis y P.
difficilis) y sobre especies de musaranas (Barrera 1968, Tipton y Mendez 1968, Ayala-Barajas y
cols. 1988, Acosta y cols. 2008). Reportamos nuevos registros de P. aztecus sobre P. gratus, P.
leucopus, N. alstoni, R. fulvescens, P. levipes, R. sumichrasti, R. megalotis y N. mexicana.

Plusaetis dolens se obtuvo sobre N. mexicana, P. melanotis, P. gratus, P. difficilis y N.
alstoni. Esta especie de pulga se ha registrado sobre varios grupos taxonémicos de hospederos
donde se incluyen a los cricétidos, scitridos, quirdpteros, marsupiales y carnivoros (45 especies
en total) (Smit 1958, Tipton y Mendez 1961, Ayala-Barajas y cols. 1988, Acosta 2003, Acosta y
Fernandez 2007, Acosta y cols. 2008). Nosotros reportamos un nuevo registro de P. dolens sobre
P. melanotis.

Plusaetis mathesoni Traub, 1950 se colectd predominantente sobre P. difficilis, P.
leucopus, P. melanotis, P. gratus, R. fulvescens, P. maniculatus y N.alstoni. La revision de
literatura indica que se registrado sobre 24 especies de hospederos (la mayoria cricétidos) (Acosta
y Fernandez 2007, Acosta y cols. 2008). Aqui proponemos nuevos registros de P. mathesoni sobre
P. leucopus y R. fulvescens.

Plusaetis parus se obtuvo sobre P. levipes, P. leucopus, P. difficilis, R. fulvescens, P.

melanotis, P. maniculatus y N.alstoni. Esta especie de pulga se habia colectado previamente sobre
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20 especies de cricétidos, un heteromido y una mustela (Acosta 2003, Ayala-Barajas y cols. 1988).
Reportamos nuevos registros de esta especie sobre P. leucopus, P. melanotis, R. fulvescens y N.
alstoni.

Plusaetis sybinus se colect6 principalmente sobre P. melanotis, P. maniculatus, P. gratus,
P. difficilis, P. leucopus y en menor proporcion sobre N. alstoni y R. fulvescens. Como
antecedente, P. sibynus se ha colectado principalmente sobre Peromyscus en particular P.
melanotis y P. difficilis (Tipton y Mendez 1968, Haas y cols. 2004, Acosta y cols. 2008), por lo
que nuestro resultado refuerza la evidencia de la estrecha relacion entre P. sibynus y las especies
del género Peromyscus. Reportamos registros nuevos de esta especie sobre P. leucopus y R.
fulvescens.

De la familia Ctenophthalmidae, Ctenophthalmus tecpin se encontrd principalmente sobre
M. mexicanus y sobre H. irroratus (especie donde C. tecpin fue mas abundante), ademas de P.
maniculatus, P. difficilis, P. gratus y N. alstoni. En concordancia se ha descrito que esta especie
de pulga y en general pulgas de la familia Ctenophthalmidae parasitan principalmente roedores
microtinos (Hopkins y Rothschild 1966). De hecho, se sabe que C. fecpin tiene a M. mexicanus
como su principal hospedero, aunque también se ha colectado sobre 17 cricétidos y un marsupial
(Acosta 2003, Acosta y Fernandez 2007, Acosta y cols. 2008). Nuestros resultados también
coinciden con lo reportado para La Malinche y México (Acosta y Fernandez 2005, 2007).
Reportamos nuevos registros de C. tecpin sobre H. irroratus y P. maniculatus.

En general los ejemplares de Strepsylla fueron menos abundantes y se encontraron de
manera predominante sobre N. alstoni y P. difficilis. Strepsylla taluna se encontr6 principalmente
sobre N. alstoni, P. difficilis y R. fulvescens. De manera parecida, esta especie de pulga se ha
reportado en la literatura sobre N. alstoni, otros 10 cricétidos y accidentalmente sobre
Romerolagus diazi Ferrari-Pérez, 1893 en los estados del centro de México (Ayala-Barajas y cols.
1988, Acosta 2003, Acosta y Fernandez 2007, Acosta y cols. 2008). De acuerdo con esto parece
ser que N. alstoni podria ser el hospedero principal de S. taluna. Reportamos aqui un nuevo
registro de S. taluna sobre R. fulvescens.

En este trabajo se encontrod Strepsylla tezontli sobre P. difficilis, P. melanotis y N. alstoni.

Esta especie de sifonaptero se ha encontrado sobre Peromyscus sp., P. melanotis, M. mexicanus,
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y N. alstoni (Acosta 2011). Este es un nuevo registro para S. tezontli sobre P. difficilis y para el
estado de Tlaxcala.

Strepsylla villai se colectd sobre P. melanotis, P. gratus, P. difficilis, P. maniculatus y N.
alstoni. Los antecedentes indican que N. alstoni es el hospedero principal de S. villai y que se ha
colectado sobre otros 13 cricétidos (Ayala-Barajas y cols. 1988, Acosta y Fernandez 2007, Acosta
2011).

Strepsylla sp. fue encontrada sobre P. difficilis, M. mexicanus, P. maniculatus, P. levipes,
P. gratus, P. melanotis, N. alstoni 'y R. fulvescens. Este grupo se ha registrado sobre siete especies
de cricétidos (Ayala-Barajas y cols. 1988). Aqui reportamos nuevos registros de Strepsylla sp.
sobre P. difficilis, M. mexicanus, P. levipes, P. gratus, y R. fulvescens.

Las pulgas de la familia Hystrichopsillidae fueron raras en el muestreo. Encontramos
Atyphloceras tancitari sobre P. difficilis, P. melanotis y N. alstoni y Corrodopsylla curvata lira
solo sobre Sorex spp. En la literatura, 4. tancitari se ha colectado sobre 14 especies de hospederos,
entre ellas las especies antes mencionadas y en un nido de Microtus sp., (Ayala-Barajas y cols.
1988, Acosta 2003, Acosta y Fernandez 2007, Acosta y cols. 2008). Este es un nuevo registro de
A. tancitari para el estado de Tlaxcala. Corrodopsylla curvata lira se ha registrado de forma
consistente sobre Sorex saussurei 'y Sorex sp. (Hopkins y Rothschild 1966, Acosta y Fernandez
2007). Este es un nuevo registro para C. curvata lira en el estado de Tlaxcala.

Nuestros resultados muestran que la riqueza de especies de sifonapteros es diferente entre
especies de hospederos. Por esto, la identidad de la especie hospedera puede influir sobre la
riqueza de sifonapteros. La riqueza observada de sifonapteros difiere entre especies de hospederos
desde una hasta 14 especies de sifondpteros. Esta observacion se repite comunmente en
comunidades de sifonapteros en otras latitudes como Sudafrica (van der Mescht y Mathee 2017),
la Gran Cuenca en Estados Unidos y México (Brinkerhoff y cols. 2008) y a lo largo de la region
Paleartica (van der Mescht y cols. 2018). En el presente trabajo seis especies de micromamiferos
hospedaron entre 9 y 14 especies de sifonapteros, donde P. difficilis y N. alstoni tuvieron la mayor
riqueza. Esto contrasta con el reporte previo para el PNLM donde N. alstoni y R. chrysopsis
mostraban la mayor riqueza de sifonépteros para ese muestreo en particular (Acosta y Fernandez
2005). En otros trabajos, ratones como M. mexicanus, P. maniculatus, y P. melanotis también

hospedaron entre 11 y 13 especies de pulgas en los alrededores del Popocatépetl (Barrera 1968).
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Peromyscus melanotis fue parasitado hasta por 15 especies de pulgas en una sola localidad (Cerro
Potosi, Nuevo Ledn; Tipton y Mendez 1968). De manera similar con nuestros resultados se ha
observado que P. difficilis y N. alstoni muestran elevada riqueza de pulgas en los ensambles de
roedores. Peromyscus difficilis fue parasitado por siete especies en los alrededores del
Popocatépetl, nueve en la Cuenca Oriental (Barrera 1968, Acosta y Fernandez 2015), y 10 en el
Cerro Potosi (Tipton and Mendez 1968), mientras que N. alstoni mostro la riqueza mas alta (6
especies) en el trabajo previo en el PNLM (Acosta and Fernandez 2005). Esto concuerda con los
registros de colecciones de sifondpteros en Utah donde los hospederos del tamano de Peromyscus
mostraron la mayor riqueza de pulgas (Bossard 2006). En el otro extremo hospederos como R.
sumichrasti, N. mexicana, R. megalotis y Sorex sp. hospedaron pocas especies de pulgas (1-3).
Esto ya habia sido descrito en Sorex sp. en otros trabajos (French 1982, Ayala-Barajas y cols.
1988, Laakkonen y cols. 2002, Acosta y cols. 2008) y en otro reporte para N. mexicana y R.
megalotis en el Popocatépetl y alrededores (Barrera 1968). Debe notarse que no obstante la baja
abundancia de estas especies, su presencia es fundamental porque contribuyen a la riqueza local
de especies de mamiferos y pardsitos y pueden influir en la estructura de las comunidades y su
abundancia (Linardi y Krasnov 2013). De esta manera nuestros resultados resaltan la importancia
de la identidad de los hospederos para explicar la riqueza de sifonapteros. Asi que especies de
micromamiferos como P. difficilis, N. alstoni y P. melanotis podrian ser especies clave que

influyan en la dindmica de la comunidad de sifondpteros en esta region.

Influencia de la identidad de hospederos sobre parametros de infeccion de sifonapteros

La prevalencia (P) y abundancia media (AM) de los sifondpteros variaron entre las especies de
micromamiferos estudiadas en el PNLM. Las P y AM de este trabajo (P general 42.7% [rango
24% - 66.7%] AM general 0.9 [rango 0.3 — 2.6]) son semejantes a los valores de roedores
miomorfos de otros bosques templados, tales como Chuchupate California (P general 46.3%
[rango 24% - 100%], AM general 1.7 [rango 0.6 — 2.7], Davis y cols. 2002). Aunque el intervalo
de P de California parece mayor al nuestro, si excluimos a M. californicus, que tuvo los P y AM
mas altos (como en nuestros resultados) el intervalo se observa mas parecido al nuestro (24% a
54%). Asimismo, los resultados de P y AM fueron parecidos a los de roedores miomorfos de dos

trabajos en el Parque Nacional de las Montafas Rocosas en Colorado (P de 39% a 48.7% y AM
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de 1.1 a 2.1 [solo para P. maniculatus], Eads y Campos 1983; y un AM general de 0.6 y un rango
de 0.3 - 1.3, Maher y Timm 2014). Debe notarse que algunas caracteristicas del sitio de estudio
de estos trabajos en Colorado, como altitud y tipo de vegetacion, son similares a las del PNLM.
No obstante, en otro sitio, los parametros generales de infeccion fueron mayores a los nuestros en
una plantacion de pinos en Dichato en la parte sur de Chile (P general de 67.4% y AM de 2.7,
Bazan-Leon y cols. 2013). Debe mencionarse que esta area plantada con pinos esta rodeada del
chaparral chileno y por tanto los PIP resultan mas similares a los de regiones mas aridas (Friggens
y Beier 2010). También, en los alrededores del Popocatépetl la AM mostrd valores mayores a los
nuestros (AM general de 4 [rango 1.2 — 6.6], Barrera 1968), considerando incluso que la
vegetacion es muy similar al PNLM. En contraste, los pardmetros de infeccion de la Cuenca
Oriental de México y del Cerro Potosi (intervalos de P 70% a 100% y AM de 0.27 a 13.5, Tipton
y Mendez 1968, Acosta y Fernandez, 2015) se alejan de los nuestros. Aqui consideramos que el
habitat de Cerro Potosi es consistente con un bioma de desierto porque sus alrededores estan
compuestos de vegetacion xérica. Al respecto, se sabe que los PIP mds altos se encuentran en
biomas de desiertos, esto debido a que menos hospederos-hébitats se encuentran disponibles para
las pulgas (Friggens y Beier 2010).

Las especies de hospederos con PIP altos no necesariamente son parasitados por una
riqueza alta de sifonédpteros. En el presente estudio, M. mexicanus, Sorex sp. y N. mexicana
mostraron PIP altos pero una riqueza baja de especies de sifondpteros. Elevadas P y AM para M.
mexicana y Sorex sp. recayeron en sus especies de pulgas monoxenas (O. neotomae 'y C. curvata
lira respectivamente). Usualmente, ambos sifondpteros muestran abundancias bajas en sus
ensambles (C. curvata lira, Laakkonen y cols. 2002; O. neotomae, Haas y cols. 2004). Por el
contrario M. mexicanus mostro una P alta similar a los hallazgos de Cerro Potosi (Tipton y
Mendez 1968) y en las cercanias del Popocatépetl (Barrera 1968), pero albergo6 una baja riqueza
de sifonapteros. Parece que este roedor muestra patrones altos y consistentes de infeccion de
pulgas en los distintos sitios de estudio (Barrera 1968, Tipton y Mendez 1968). Los resultados de
M. mexicanus concuerdan con los encontrados en otras especies de topillos, tal como M.
californicus, donde la baja riqueza de pulgas contrasta con valores altos de P y AM (Davis y cols.
2002). Aun asi, en el presente trabajo observamos hospederos tanto con PIP altos como riqueza

alta de sifonapteros, tales como P. melanotis, P. difficilis, P. maniculatus y P. gratus. Los
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individuos de P. difficilis y P. maniculatus también tuvieron los PIP mas altos en la Cuenca
Oriental y en Cerro Potosi (Acosta y Fernandez 2015, Tipton y Mendez 1968), mientras que P.
melanotis tuvo la AM mas alta en las cercanias del Popocatépetl, mayor incluso que P. difficilis
y N. alstoni (Barrera 1968). Por consiguiente, estos resultados muestran que las distintas especies
de hospederos contribuyen de diferente manera a la prevalencia y abundancia media de
sifonapteros. Esto parece ser una caracteristica ligada a la identidad de cada hospedero y se puede
observar en las diferentes comunidades que conforman.

Microtus mexicanus y P. melanotis tuvieron la P y AM mas altas que el resto de
hospederos. Al respecto, algunas propuestas han considerado tomar en cuenta los diferentes
factores que podrian explicar la agregacion intraespecifica de pulgas sobre los hospederos; entre
ellas estdn la masa corporal y la complejidad de la madriguera (Krasnov y cols. 2006a). La
abundancia de pulgas depende de la estructura de la madriguera del hospedero y de sus
caracteristicas corporales ya que generalmente las etapas larvarias de las pulgas se desarrollan en
el primer ambiente y las adultas en el segundo (Krasnov 2008). Tanto M. mexicanus como P.
melanotis son de tamafio medio comparados con el resto de hospederos micromamiferos. Debido
a esto, la influencia de este factor podria ser de menor importancia sobre los PIP en este trabajo.
Por un lado, se conoce que M. mexicanus mantiene robustos habitos sociales y que construye
complejas galerias subterraneas (Camacho 1940), lo que sugiere una tasa alta de contacto entre
individuos y una mayor disponibilidad de sitios de crianza para pulgas en la madriguera, factores
que podrian incrementar los PIP. Por otro lado, P. melanotis construye madrigeras simples de un
tinel con una entrada vertical (Hall y Dalquest 1963), lo que sugiere que la complejidad de la
madriguera podria no ser relevante en los PIP de este hospedero. Una explicacion alterna podria
considerar la alta abundancia relativa de P. melanotis en este trabajo, de tal forma que una tasa
alta de contacto entre individuos podria incrementar la transmision de pulgas en una forma
dependiente de la densidad, tal como ocurre en topillos, ratas domésticas y otros micromamiferos
(Haukisalmi y Henttonen 1990, Stanko y cols. 2002, Abu-Madi y cols. 2005, Young y cols. 2015).
La P relativamente alta en P. difficilis en el PNLM concuerda con trabajos previos en Cerro Potosi
y la Cuenca Oriental (Tipton y Mendez 1968, Acosta y Fernandez 2015) y podria relacionarse
con la alta densidad de esta especie en algunos sitios del PNLM. Con todo, los PIP altos como

consecuencia de la densidad de hospederos no explica los bajos PIP para el raton endémico N.
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alstoni, el ratdbn mas grande y abundante en el PNLM. Al respecto se ha observado que en esta
especie ambos padres proveen conducta de acicalamiento hacia las crias (Luis y cols. 2000).
Podria ser que tal conducta persista en la adultez y como consecuencia, reduzca la infeccion
parasitaria. Otros estudios acerca de la respuesta inmune hacia las pulgas en N. alstoni y otras
especies de hospederos podrian aportar informacion al respecto.

Alternativamente, las caracteristicas de los sifonapteros también podrian ofrecer una
explicacion sobre la abundancia de pulgas en cada hospedero porque la fecundidad de las pulgas
depende de la especie de hospedero explotada (Krasnov 2008). En el presente trabajo hallamos
dos especies de sifonapteros que mostraron una asociacion particular con sus hospederos. Estas
especies fueron C. fecpin sobre M. mexicanus y P. sibynus sobre P. melanotis con mayores PIP
sobre ellos comparados al resto de hospederos. Asi, esto podria explicar porqué estas pulgas
contribuyen con alrededor del 80% y 48% a los PIP generales de M. mexicanus y P. melanotis
respectivamente. Este resultado apoya la nocion que la identidad de la especie de pulgas también
influye en los PIP. De hecho, se sabe que el 46% de la variacion en las muestras de 48 regiones
diferentes es explicada por la especie de sifonaptero (Krasnov y cols. 2006b).

En suma, este trabajo muestra que la identidad de la especie de hospedero estd asociada
con los PIP. Diferentes especies de hospederos podrian ser clave para algunas especies de
sifondpteros en particular, asi que la presencia de hospederos y sus respectivas especies de pulgas
contribuyen a enriquecer y modificar la estructura de comunidad en bosques templados. Este es
el caso de P. melanotis, P. difficilis y M. mexicanus, donde los dos primeros mostraron riqueza y
abundancia de sifonapteros sobresalientes, mientras que el tltimo influy6 positivamente sobre los
PIP con una baja riqueza de sifondpteros. Posiblemente estas tres especies de hospederos podrian
ser clave en los PIP en el PNLM. Esta hipotesis debe ser probada con analisis de redes de
interaccion para determinar la centralidad de estas especies en la red.

Otros factores necesitan abordarse para esclarecer qué determina los PIP, tales como la
identidad de la especie de sifonaptero, que tiene una mayor influencia sobre su propia abundancia
que la especie de hospedero o el sitio de muestreo (Krasnov y cols. 2006b). También, observamos
que algunas especies de sifondpteros mostraron mayor abundancia sobre ciertas especies
hospederas, como las pulgas P. sibynus sobre P. melanotis, C. tecpin sobre M. mexicanus y P.

paramundus sobre N alstoni. La mayoria de las asociaciones hospedero-pulga en el presente
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trabajo son similares a los hallazgos en las cercanias del Popocatépetl, lo que sugiere un patrén

de preferencia o especializacion por hospederos en la FVT (Barrera 1968).

Relaciones entre riqueza de hospederos y sifonapteros

La nula relacion entre hospederos y sifondpteros en lo concerniente a la riqueza y diversidad
apoyan lo reportado previamente para la Region Neartica, donde no se encontr6d dicha relacion
(Krasnov y cols. 2007). Nuestros resultados contrastan con otros estudios. Por ejemplo, mediante
un meta-andlisis en zonas biogeograficas a nivel global (incluida la Neartica) se encontré una
relacion significativa entre riqueza de hospederos y de sifonapteros (Krasnov y cols. 2004a).

Se considera que las explicaciones sobre la existencia de la relacion positiva entre riqueza
de parasitos y de hospederos responden, por una parte, al aspecto ecoldgico. Esto es, la diversidad
de los recursos (diferentes especies de hospederos) propicia la diversificacion de los explotadores
(pulgas) de dichos recursos (Rosenzweig 1992). Se ha propuesto también que el aspecto evolutivo
podria propiciar una relacion entre la diversidad de hospederos y la de sifonapteros de una forma
llamada ““de abajo hacia arriba” o “bottom-up”. Este fendmeno se observa cuando la diversidad
en los niveles troficos bajos determina la diversidad en los niveles altos (Krasnov y cols. 2007).
Cuando hay mayor diversidad de recursos troficos bajos se favorece un incremento en la
diversidad de consumidores en niveles troficos altos. El patron “de abajo hacia arriba” entre la
riqueza de hospederos y la riqueza de sifondpteros se encontrd en la Region Paleartica pero no en
la Region Neartica (Krasnov y cols. 2007). En otro trabajo se hallé dicho fendmeno en la Region
Paleartica y en la Region Neartica (Krasnov y cols. 2012).

Por su parte, la ausencia de la relacion entre riqueza de parasitos y de hospederos podria
deberse a que las especies de sifondpteros encontradas en el presente estudio fueron
principalmente de la familia Ceratophyllidae. Esta familia de pulicidos es relativamente joven, ya
que su historia evolutiva difiere con respecto a la de sus hospederos a diferencia de lo que se ha
encontrado en la Region Paleértica. Debido a esto, se ha propuesto la probabilidad de una menor
diversificacion entre hospederos y sifonapteros en la Region Nedrtica (Krasnov 2008, Whiting y
cols. 2008). Esto podria indicar una menor especificidad en los hospederos de esta ultima Region.

Ademas, la presencia de las especies de sifonapteros mas monoxenas podria asociarse con sitios
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con mayor disimilitud ambiental como se ha descrito, dicho analisis no se llevo a cabo en el

presente trabajo pero podria considerarse para un estudio posterior (Krasnov y cols. 2010).

Relaciones entre abundancia de hospederos y sifonapteros

La prevalencia y la abundancia media de sifonapteros se relacionaron negativamente con la
abundancia de hospederos (aunque en el caso de la prevalencia fue cercano a la significancia; Fig.
4C y D). Si bien estos resultados discrepan de los modelos tedricos que predicen que a mayor
abundancia del recurso habrd mayor abundancia del consumidor, es decir, a mayor abundancia o
densidad de hospederos habra mayor abundancia de parasitos (Anderson y May 1978, May y
Anderson 1978, Wilson 2001). En cambio, nuestros resultados coinciden con otros estudios,
donde no hay dicha relacion entre parasitos y hospederos (Stanko y cols. 2002, 2006). En estos
trabajos, las relaciones entre denisidad de hospederos y sifondpteros fueron negativas o ausentes,
por lo que se sugiere que los hospederos podrian imponer un limite a la abundancia de pulgas.
Esto es, podria haber cambios denso-dependientes en conductas del hospedero como mayor
acicalamiento, territorialidad o menor agregacion espacial (Schwan 1986, Sorci y cols. 1997,
Stanko y cols. 2002). Asimismo, podria ocurrir que los hospederos activen respuestas inmunes
cuando los ectoparasitos exceden un umbral de infeccion (Stanko y cols. 2006). Hay que
considerar que en los ultimos cuatro trabajos citados, se incluyeron analisis de una especie
particular de pulga sobre una especie de hospedero. De manera que, en el presente estudio se
analiz6 de forma particular a dos especies de sifonapteros que se destacaron por su abundancia
sobre dos especies de roedores abundantes a su vez. En el presente trabajo encontramos que las
relaciones entre densidad de hospederos y prevalencia o abundancia media fueron diferentes entre
las especies involucradas, donde en una hubo una relacion positiva (P. sibynus sobre P. melanotis)
mientras que en la otra (P. aztecus sobre R. fulvescens) fue nula. Dichos resultados sugieren que
cada especie de hospedero podria responder de forma diferente a los parésitos y por lo tanto influir
sobre la relacion entre sus abundancias y los parametros de infestacion de parasitos.

La falta de relacion entre la densidad de R. fulvescens y P. aztecus coincide parcialmente
con los hallazgos de los trabajos de Stanko y cols. (2002, 2006). Si bien no es posible establecer
que la abundancia de P. aztecus sobre R. fulvescens alcance un umbral en la infeccion, de

cualquier manera esto sugiere que habria una regulacion de la infeccion por sifondpteros cuando
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la densidad de R. fulvescens incrementa. En cambio, en el caso de P. melanotis y P. sibynus la
relacion positiva encontrada entre sus abundancias coincide con los modelos epidemioldgicos
para hospederos y parasitos en general (Anderson y May 1978, May y Anderson 1978). Este
hallazgo sugiere que cuando P. melanotis se encuentra en densidades altas, es posible que no
active mecanismos de defensa contra P. sibynus, como el acicalamiento o la respuesta inmune. Es
dificil determinar en campo si esto podria contribuir a un incremento en la mortalidad de P.
melanotis. Para probar esta posibilidad podrian llevarse a cabo experimentos consistentes en
incrementar el nimero de pulgas sobre ratones en condiciones de laboratorio. Ahora bien, los
hospederos se pueden categorizar como principales o auxiliares. Esta clasificacion se basa en la
abundancia que alcance la especie de parasito sobre cada especie de hospedero (Krasnov y cols.
2004d, Poulin 2005). Basados en esta concepcion elegimos dos especies de hospederos y dos
especies de sifonapteros. No obstante, se ha observado que la abundancia y prevalencia de una
especie de pulgas podria estar ligada a la abundancia de una especie de hospedero distinta a
aquella donde la pulga alcance su mayor abundancia. Por ejemplo, la abundancia y prevalencia
de Amalareaus penicilliger en Eslovaquia dependié sélo de la abundancia de Microtus
subterraneus, mientras que alcanzé su mayor abundancia sobre Clethrionomys glareolus (Stanko
y cols. 2006). También, se ha observado que la variacion poblacional de pulgas como
Doratopsylla dasycnema estd ligada a la dinamica poblacional de dos o tres especies de
hospederos al mismo tiempo (Stanko y cols. 2006). De aqui que podria plantearse la busqueda de
las especies de hospederos “clave” o principales para cada especie y en general para las especies

de pulgas en el PNLM.

Relaciones entre composiciones de ensambles de hospederos y sifonapteros

Las matrices de similitud de la abundancia de individuos de cada especie de hospedero y
sifonaptero por sitio de captura resultaron correlacionadas de acuerdo con la prueba de Mantel
(Fig. 8). Esto significa que la conformacién de los ensambles de hospederos en los sitios se
relacioné directamente con la conformacion de ensambles de sifonapteros, aunque es una relacion
baja. Como comparacion, se han encontrado relaciones entre distancias geograficas y distancias

genéticas entre hospederos y sifonapteros. Por ejemplo, los indices de fijacion —o distancias
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genéticas- entre roedores subterraneos (Eospalax baileyi) y la pulga (Neopsylla paranoma) se
correlacionaron positivamente, aunque de manera muy baja (Lin y cols. 2014).

La baja especificidad observada entre las especies de pulgas y sus hospederos en el PNLM
podria explicar la correlacion obtenida en este trabajo. Esto es, la mayoria de especies de pulgas
podria encontrarse sobre cualquier especie de micromamifero en sus respectivos ensambles. Esta
afirmacion se sustenta en que las familias de pulgas encontradas (en particular Ceratophyllidae)
son tipicas de cricétidos sobre los que fueron colectadas (Acosta-Gutiérrez 2014). Se debe
considerar que debido a su transmision horizontal, las pulgas podrian dispersarse entre
poblaciones de micromamiferos y encontrarse menor variacion genética entre pulgas que entre
hospederos como en los trabajos previos (Gomez-Diaz y cols. 2007, Jones y Britten 2010 y Lin y
cols. 2014). De cualquier manera alin falta determinar otros factores que podrian explicar las
variaciones en las conformaciones de los ensambles de sifondpteros. Entre ellos deberian
considerarse variables bidticas como conductas de acicalamiento y mecanismos inmunes de los
hospederos contra las pulgas y variable abioticas como la estacionalidad, las caracteristicas de las

madrigueras, el microclima y el tipo de vegetacion en los sitios.

Interacciones entre especies de hospederos y sifonapteros

En los andlisis de clusters se calculo la similitud entre especies de hospederos de acuerdo con el
nimero de individuos de las especies de sifonapteros que los parasitaron (Fig. 9). De la misma
manera la similitud entre especies de sifonapteros se obtuvo de acuerdo con el nimero de
individuos de las especies de hospederos donde fueron encontradas. Para los hospederos
observamos que los grupos se conformaron de acuerdo con su filogenia. En un grupo se
encontraron cinco especies del género Peromyscus junto con N. alstoni 'y en otro las tres especies
del género Reithrodontomys (Fig. 9). Esto concuerda con la idea de que el “ambiente taxonémico”
favorece la transmision horizontal de pulgas (Krasnov y cols. 2004c). En especifico porque las
especies de pardsitos pueden intercambiarse entre hospederos del mismo género, debido a la
similitud de respuestas fisidlogicas e imnunolédgicas de las especies de hospederos (Mouillot y
cols. 2006). Esta similitud filogenética de hospederos facilitaria el reparto de las diferentes

especies de sifonapteros entre ellos.
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Los analisis de redes complejas podrian apoyar en la determinacion de las estrategias de
especializacion entre sifonapteros y hospederos micromamiferos. Ademas probar el efecto de los
factores relacionados a los hospederos tales como sexo, edad, condicion reproductiva, conducta
social, estado inmunologico individual y los factores relacionados al habitat del hospedero podria
permitir identificar el papel de otros factores relacionados a los hospederos sobre la abundancia
de sifonapteros. El hallazgo de un compartimento indica que ambos grupos de organismos se
encuentran altamente conectados, lo que corrobora el determinarlos como ensambles. El nivel de
asimetria de este trabajo fue muy similar a otro analisis con mamiferos y pulgas (Vazquez y cols.
2007). Si bien la mayoria de las redes de interaccion muestran asimetria, se ha propuesto que esto
podria deberse a la abundancia de algunas especies. Las especies con abundantes individuos
podrian influir vigorosamente a sus contrapartes de interaccion., mientras que en las especies raras
ocurriria a la inversa (Vazquez y cols. 2005, 2007). Nuestros resultados corroboran esta hipdtesis
al mostrar como las especies (de hospederos y sifonapteros) con mayor abundancia de individuos
interactiian con las especies raras, mientras que se observan menos interacciones entre especies
raras de ambos grupos (Fig. 11). El tipo de asimetria de esta red indica que los hospederos podrian
tener mayor influencia sobre los sifondpteros que a la inversa. Esta afirmacion se apoya en los
indices de generalidad y vulnerabilidad, donde el primero resulté mayor al segundo. Este tipo de
relacién es comun en sistemas troficos presa-depredador o recurso-consumidor (Canard y cols.
2014). De manera semejante, esto apoya la propuesta de que los procesos de “abajo hacia arriba”
(de recursos hacia consumidores) son mas fuertes que los procesos de “arriba hacia abajo” (de los
consumidores hacia los recursos; Vazquez y cols. 2007). La robustez a la extincion alta es una
caracteristica de las redes de interacciones entre parasitos y hospederos. Esto significa que ante la
extincion de especies de un nivel de la red, las especies del otro nivel se mantendran sin cambios
mayores. En este aspecto nuestros resultados se asemejan a lo reportado para redes de mamiferos
y ectoparasitos y contrastan con otras redes mas fragiles como las de plantas-polinizadores o
dispersores de semillas (Mello y cols. 2011, Pocock y cols. 2012). Esta red de interaccion entre
micromamiferos y sifonapteros muestra una resilencia alta.

Esta red de interaccion bipartita fue claramente anidada. El anidamiento se observa porque
las pulgas “especialistas” en esta red (S. tezontli, P. dolens, A. tancitari, S. taluna) interaccionaron

con los hospederos con mayor riqueza de pulgas o “generalistas” (N. alstoni, P. melanotis, R.
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fulvescens, P. difficilis; Figs. 10 y 11). De modo inverso, los hospederos con baja riqueza de
pulgas “especialistas” (R. megalotis, N. mexicana, R. sumichrasti, P. levipes, P. leucopus)
interaccionaron con las especies de pulgas mas “generalistas” (P. aztecus, J. breviloba, P. mundus,
C. tecpin; Figs. 10 y 11). Este patron de anidamiento se ha observado generalmente en redes de
interacciones antagonistas (Vazquez y cols. 2005, Graham y cols. 2009). Incluso, se ha observado
una correlacidon positiva entre anidamiento y la riqueza de especies en redes de hospederos y
ectoparasitos (Graham y cols. 2009). Esto es, a mayor riqueza de especies habra un factor de
anidamiento mayor. Nuestros resultados corroboran esta correlacion, incluso observamos un
factor de anidamiento mayor NODF (Almeida-Neto y cols. 2008) que en otras redes de
hospederos y ectoparasitos —incluidas pulgas- donde los NODF se encuentran debajo de 57.5
comparado con 68 en este trabajo (Graham y cols. 2009 y sus referencias). La proporcion de
interacciones realizadas en la red o conectividad fue muy similar respecto a otros trabajos con
mamiferos y pulgas (30 a 40% en Mouillot y cols. 2008 y 10% en Canard y cols. 2014). Este nivel
de conectividad se observa en otras redes antagonistas como las de helmintos y roedores (16 a
60% en Pilosof y cols. 2015). De acuerdo con la revision de literatura, las redes de interaccion
donde se incluyen a los parasitos muestran indices de conectividad mas elevados comparados con
otras como las redes de interacciones troéficas o mutualistas (Dunne y cols. 2002; Eklof y cols.
2013, Walker y cols. 2017). Esto concuerda con la propuesta de que los parasitos podrian ser
promotores de la estabilidad del ecosistema debido a que sus interacciones incrementan la

conectividad y el anidamiento de las redes (Lafferty y cols. 2006).
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Conclusiones

Este trabajo muestra la riqueza alta de sifonépteros y micromamiferos en un bosque templado de
la Faja Volcéanica Transmexicana. Esta riqueza y el tipo de fauna encontrada de ambos grupos son
tipicas de esta region montafiosa del centro de México. El muestreo bimestral por dos afios
permitio encontrar ocho especies de sifondpteros no registradas para el Parque Nacional La
Malinche, y dentro de ellas, cuatro para el estado de Tlaxcala.

a). La identidad de la especie de hospedero influyd sobre los pardmetros de infeccion de
sifondpteros. De esta forma, corroboramos que la abundancia parasitaria es una caracteristica de
la especie de hospedero. También el género de hospedero influye sobre la proporcion de
individuos infectados.

b). La riqueza de especies de hospederos y de especies de sifondpteros no se encontraron
relacionadas en el bosque templado del PNLM.

c). La relacion entre abundancia de hospederos y abundancia de sifonapteros depende de
cada relacion entre especies particulares de hospedero-parasito.

d). Las composiciones de ensambles de hospederos y sifondpteros se encontraron
relacionadas positivamente. Encontramos una red de interacciones bipartita con alta conectividad
y robustez a las extinciones, propia de una red antagonista de hospederos-parasitos.

e). De modo general, los resultados descriptivos de caracterizacion, de clusters, red de
interaccion y la influencia de la identidad de la especie de hospedero mostraron que las especies
de micromamiferos M. mexicanus, P. melanotis y P. difficilis fueron las mas influyentes sobre la

infeccion de sifonapteros.

Perspectivas

1. La caracterizacion de la vegetacion y condiciones ambientales de los sitios de captura.
Esto permitiria relacionar algunas de sus propiedades con la presencia y abundancia de
especies de hospederos y sifonapteros. El anélisis de estas variables, junto con la identidad
de las especies de hospederos, ayudaria a determinar qué variables determinan la riqueza
y abundancia de sifonédpteros y por ende la composicion de sus ensambles.

2. El uso de otros analisis como la determinacion del nivel de agregacion y el promedio de

apifiamiento de las asociaciones de sifonapteros-hospederos més destacadas. Esto
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proveera informacién sobre los mecanismos de regulacion de la infeccion de sifonapteros
por parte de las especies de hospederos.

La extension de la colecta de sifondpteros sobre otros grupos de mamiferos del PNLM.
Esto permitiria determinar niveles de especificidad, distribucion y dispersion de
sifonapteros entre grupos de mamiferos.

El anélisis de las relaciones entre prevalencia y abundancia media de las especies de
sifondpteros de mayor relevancia y la densidad de sus especies de hospederos. Esto
permitird determinar especies de hospederos principales o clave sobre la dindmica
poblacional de estas especies de sifondpteros.

La extension del analisis de redes de interaccion para identificar la centralidad en la red
micromamiferos-sifonapteros. Esto apoyara en la determinacion de las especies clave en
la infeccidn parasitaria en ambos grupos de organismos.

La busqueda y monitoreo de enfermedades zoonoticas en pulgas y micromamiferos. Esta
propuesta constituiria una linea de interés para la salud publica debido al elevado contacto

entre fauna silvestre, doméstica y seres humanos en esta zona.
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Glosario

Anidamiento —Redes de interaccién— Ocurre cuando las especies especialistas tienden a interactuar
con subgrupos propios de especies que interactiian con especies mas generalistas (Bascompte y
cols. 2003, Jordano y cols. 2006).

Asimetria —Redes de interaccion— Desajuste promedio entre el efecto de una especie focal sobre su
compaifiero de interaccion y el efecto reciproco del companero de interaccion sobre la especie
focal (Vazquez y cols. 2007).

Conectividad (ing. Connectance) —Redes de interaccién— Proporcion de interacciones realizadas en
la red (Bersier y cols. 2002).

Distancias de Manhattan. La distancia entre dos puntos medida a lo largo de ejes y de angulos

rectos. (https://xlinux.nist.gov/dads/HTML/manhattanDistance.html)

Ensamble. Grupo de especies relacionadas taxonomicamente de un habitat o area geografica
especifica (Moreira y cols. 2012).

Faja Volcanica Transmexicana. Unidad biogeografica definida como: Un conjunto de
cordilleras de volcanes alineados sobre una franja que cruza el territorio mexicano de oeste a este,
desde Cabo Corrientes, Nayarit hasta la sierra Chinconquiaco, Veracruz. Se localiza
principalmente entre los 19 y 21° de latitud norte y entre los 1 500 y 3 000 m de altitud (Ferrus-
quia-Villafranca, 2007). Es reconocida como centro de diversificacion, endemismo y transicion
biogeografica (Gamez y cols. 2012).

Generalidad —Redes de interaccién— Promedio de presas por consumidor (Bersier y cols. 2002).
indice de fijacion. La diferencia en la frecuencia de alelos entre dos poblaciones. El valor de la
distancia genética entre dos poblaciones. El rango va de 0 a 1, donde 0 es semejanza completa de
material genético y 1 ninguna semejanza.

Monoxena. Parasitos que ocurren en una sola especie de hospedero

Miomorfos. Los miomorfos (Myomorpha) son un suborden de mamiferos roedores que incluye,
entre otras especies, los hdmsters, los lemmings, los gerbos, los topillos y campatfioles, asi como
los ratones y las ratas (Wikipedia).

Nimero de compartimentos —Redes de interaccién— Subgrupos de la red de interaccion que no estan
conectados a otro compartimento.

Oligoxena. Parasitos que ocurren en hospederos de dos o mas géneros (Herrin y Tipton 1975)
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Polixena. Parasitos con muy baja especificidad por hospederos.
Parantropicas. Especies dependientes del hombre y que han coevolucionado como consecuencia
de dicha dependencia

Riqueza de especies. El nimero de especies en una comunidad (Ricklefs 1999).

Robustez —Redes de interaccion— Se refiere a la resistencia del nivel superior a las extinciones en el
nivel inferior y viceversa.

Shannon-Weaver (indice de diversidad). Medida logaritmica de la diversidad de especies
ponderada por la abudancia relativa de cada una (Ricklefs 1999).

Vulnerabilidad —Redes de interaccion— Promedio de consumidores por presa (Bersier y cols. 2002).
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Anexos

Anexo 1. Técnica de aclaramiento y montaje de sifonapteros (Smit 1957).

1.

wok » N

Se hace una pequefia incision en el costado derecho a la altura del abdomen del
espécimen y se coloca en KOH o NaOH al 10% durante 24 a 48 horas, para llevar a
cabo el aclaramiento y limpieza interna.

Inmediatamente después se lava con agua corriente durante 15 minutos.

Se deja en 4cido acético glacial al 10% durante 10 minutos.

Se coloca en un vidrio o godete con alcohol isopropilico durante 5-10 minutos.

Se introduce en una solucién 1:1 de alcohol isopropilico-esencia de clavo de 15-20
minutos.

Se coloca en esencia de clavo durante 10 a 15 minutos para dar maleabilidad a los
escleritos y terminar de aclarar las estructuras.

Se realiza el montaje en un portaobjetos con una gota de balsamo de Canada.
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Abstract

Studies of abundance and distribution of organisms are fundamental to ecology. The identity of
haost species is known to be one of the major factors inﬂuencins ectoparasitic flea abundance, but
ex]:lla.natinnsam &ill needed reg].rdinghnw host taxa influence abundance parameters of different
flea species. This study was carried out at La Malinche National Park (LMNP), Tlaxcala, Mexico,
where previously 11 flea species had been recorded on 8 host species. Our aims were to list micro-
mamumal flea species, to determine flea infection parameters [ flea prevalence (FP) and flea mean
abundance (FMA)] and to analyse the influence of host species on these parameters, A total of 16
spedies of fleas were identified from 1178 fleas collected from 14 species of 1274 micromammals
captured with Sherman® traps from March 2014 to December 2015 in 18 sites at LMNP, Some
host species influence FP and FMA, in particular, Microtus mexicanus and Peromyscus melanotis
showed particularly higher infection values than other host species. Flusaetis aztecus and Plusaetis
sibynus were identified as the most abundant flea species.
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