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RESUMEN

Debido a la especificidad parasitaria en cuanto a su ambiente (el
hospedero), factores evolutivos que afecten a las poblaciones hospederas pueden
reflejarse en sus comunidades parasitas a través de fenomenos como la
coespeciacion. Un factor evolutivo clasico lo constituye el aislamiento geografico,
y un ejemplo de esto son las especies de lagartijas de las mas altas cumbres de
Chile central, entre ellas Liolaenns nigroviridis, descrita como un conjunto de tres
subespecies morfologicas asociadas a cordones montafiosos especificos de la
cordillera de los Andes y de la Costa. Para comprobar si el aislamiento entre las
poblaciones de L. nzgroviridis incide sobre sus comunidades parasitas, se utilizaron
cuatro comunidades componentes provenientes de poblaciones hospederas
andinas (Farellones y El Yeso) y costeras (El Roble y Cantillana),
caracterizandolas segin su composicion, magnitud y complejidad de helmintos
parasitos gastrointestinales, y relacionandolas segin su similitud cualitativa y
cuantitativa. Cinco especies de helmintos fueron encontrados, cuatro nematodos
(Parapharyngodon sceleratus, Spanligodon maytacapaci, Physaloptera of. lutzi y Skrjabinelazia
sp.) y un cestodo (OQochoristica sp.). Los taxa identificados a nivel de especie no
fueron especificos para L. nigroviridis, pero fueron propios para lagartijas del sur
de Sudamérica y un taxoén fue exclusivo de Liolaemus (S. maytacapaci). Las maximas
prevalencias y abundancias las presentaron las especies de Oxyurida (P. sceleratus y
S. maytacapaci), las que ademas fueron las unicas con ciclo de vida directo. Las
comunidades difirieron en su riqueza de helmintos, abundancia media y
complejidad, no asi en su prevalencia. Sin embargo, las diferencias cuantitativas
se pueden atribuir a la agregacién parasitaria. En cuanto a la composicion de

especies, las diferencias fueron dadas principalmente por los taxa monoxenos, y



al considerar ademas la abundancia de individuos se generaron dos grupos
claramente diferenciados por latitud. Los resultados estarfan indicando posibles
eventos de falla en la coespeciacion hospedero-parasito, cambio de hospedero y

extincion de linajes parasitos.



SUMMARY

Due to the specificity of parasites related to certain environment (the host),
evolutionary factors that affecting the host populations can be visualized in their
communities of parasites through out the phenomena like the cospeciation. A
classic evolutionary factor is the geographical isolation, and an example of this
are the species of lizards of the highest hills of the Central Chile, among them
Liolaenmns nigroviridis, which was described as a group of three morphological
subspecies related to specific mountains chains of the Andes and Coastal Ranges.
To verify if the isolation among the populations of L. nigroviridis affect their
parasite communities, four component communities were studied from Andean
host populations (Farellones, and El Yeso) and Coastal Ranges (El Roble, and
Cantillana) hosts populations. The composition, magnitude, and complexity of
helminths parasites of the gastrointestinal tract were characterized. Besides, the
component communities were related between them according to their
qualitative and quantitative similarity. Five species of helminths were found, four
nematodes (Parapharyngodon sceleratus, Spauligodon maytacapaci, Physaloptera of. lutzi y
Skrjabinelazia sp.) and one cestode (Oochoristica sp.). The taxa identified at species
level were not specific for L. nigroviridis, but they belonged to lizards of the
Southern South America and one taxon was exclusive for Liolaemmus (S.
maytacapaci). The maximum prevalences and abundances were exhibited by the
species of Oxyurida (P. sceleratus and S. maytacapaci), the only ones with direct cycle
of life. The communities differed in their richness of helminths, mean abundance
and complexity, but there were not differences in their prevalence. Nevertheless,
the quantitative differences can be explained for the parasitic aggregation. In

relation to the composition of species, the differences were principally due to the



monoxenous taxa; however, when the abundance of individuals was considered,
two groups were clearly differentiated by latitude. Finally, the results would
indicate possible events of failure in the cospeciation between host and parasite,

host switching, and extinction of parasite lineages.



INTRODUCCION

Una comunidad biolégica puede ser definida ampliamente como un
conjunto de poblaciones de organismos interactuantes presentes en un area y
tiempo dados. Estas interacciones producen modificaciones en la ecologia tanto
individual como poblacional de los individuos, manifestindose en fenémenos
inherentes (e.g. distribuciéon espacial y temporal) y emergentes (e.g. tramas
troficas, estabilidad, sucesion temporal) que estructuran la comunidad y permiten
su existencia (Jaksic, 2001). Ejemplos de estas interacciones lo constituyen la
competencia, la depredacion y el parasitismo.

El parasitismo de metazoos sobre otros metazoos ha evolucionado
independientemente al menos 60 veces en la historia evolutiva de la vida animal
sobre la tierra, incluyendo representantes de varios phyla de invertebrados, e.g.
Platyhelminthes, Nematoda, Mollusca, Arthropoda (Poulin, 2000). La accién que
ejerce un parasito sobre un hospedero se manifiesta de muchas formas, siendo
mas comunes los efectos subletales que reducen la adecuacion biologica del
organismo parasitado, deprimiendo su habilidad competitiva, reproductiva,
defensiva, entre otras, afectando no solo al individuo, sino que también a sus
poblaciones e incluso comunidades (Holmes & Price, 1986). Por todo esto, es
innegable la importancia del parasitismo desde una perspectiva ecologica,
evolutiva y, por supuesto, médica.

Desde la visién de la ecologfa de comunidades, no solo es relevante la
interacciéon hospedero-parasito. Especificamente estos ultimos viven dentro o
sobre habitats discretos, i.e. los individuos hospederos, en los que pueden
coexistir distintos taxa parasitarios que pueden interactuar positiva o

negativamente, formando por lo tanto una comunidad. Preguntas centrales como
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¢qué determina el numero de especies en un ensamble? y si éstas sforman una
comunidad verdaderamente estructurada o un ensamble aleatorio? son mas
abordables con las comunidades parasitas, puesto que sus limites son claros (el
hospedero, la poblaciéon hospedera) y los habitats facilmente replicables (Poulin,
1997). De esta forma, y principalmente durante las ultimas décadas, han sido
variados los modelos de hospederos vertebrados estudiados a multiples escalas,
identificandose una diversidad de procesos ecoldgicos y evolutivos que dan
cuenta de la estructura de las comunidades (o ensambles) parasiticos y que
permiten generar hipotesis a nivel de comunidades (Esch ez 4/, 1990a).

La gran especificidad parasitaria y el hecho de que las comunidades parasitas
sean mas similares en especies hospederas emparentadas que en aquellas de
distinta cladogénesis, pero ecolégicamente analogas, permiten visualizar la
importancia de los factores evolutivos (Poulin, 1995). Hospederos aislados por
fenémenos vicariantes de sus poblaciones originales por varios miles de afios
presentan eventualmente presiones evolutivas que pueden verse reflejadas en sus
comunidades parasitas. Un singular ejemplo de este tipo de hospederos lo
constituyen las especies de saurios de Chile central, particularmente los del
género Liolaemus. Bste taxén constituye mas del 70% de la herpetofauna chilena,
con un alto porcentaje de especies endémicas (Veloso ef al., 1995). En la region
Metropolitana de Chile el mayor endemismo de saurios se concentra en los
biotopos altoandinos, en los que han evolucionado lagartos de distribucion
restringida en latitud y altitud, siempre por sobre los 1500 msnm. Entre estos
taxa se encuentra Liolaenus nigroviridis, especie descrita inicialmente como un
conjunto de tres subespecies asociadas a cordones montafiosos especificos de la
cordillera central, tanto andina como costera (Donoso-Barros, 1960).

Actualmente, el estatus de las subespecies es discutido, considerando a L.



nigroviridis no como un taxén politipico, sino que polimérfico (Nufez & Jaksic,
1992).

Dada la muy poca o nula posibilidad de intercambio genético entre las
poblaciones de L. nigroviridis actuales y la existencia de polimorfismo entre éstas,
es razonable suponer un proceso de activa especiaciéon alopatrica en curso.
Considerando ademas la distribucion restringida de la especie a las mas altas
cumbres de un pequefio rango latitudinal, es dable esperar similares condiciones
ecologicas para la totalidad de su distribuciéon. Todo lo anterior lleva a la
formulacién de la siguiente pregunta: ¢se refleja la segregacion geografica entre
las poblaciones de L. nigroviridis en la estructura de sus comunidades de parasitos,
lo que podria ser indicativo de la acciéon de factores evolutivos y eventualmente
una coespeciacion hospedero-parasito? El presente trabajo pretende dar
respuesta a esta pregunta a través de la caracterizaciéon y comparacion de la

estructura comunitaria de helmintos gastrointestinales parasitos de L. nigroviridis.



REVISION BIBLIOGRAFICA

1. LOS PARASITOS

1.1. Definicién y jerarquia de niveles comunitarios

De manera muy general, los parasitos se pueden definir como organismos
que viven dentro o sobre otros organismos vivientes, obteniendo de ellos una
parte o la totalidad de sus nutrientes, exhibiendo comunmente algun grado de
modificacién adaptativa y, al menos potencialmente, causar algin dafio a sus
hospederos (Poulin, 1998a). Varios son los taxa de metazoos que han adoptado
este modo de vida en alguna etapa de su ontogenia, reconociéndose en la
actualidad alrededor de 10 phyla de invertebrados con linajes parasitos,
presentando algunos mas especies parasitas que de vida libre (Poulin, 2000).
Conjuntamente con esta diversidad taxonomica, los parasitos poseen una gran
variabilidad de ciclos de vida (simple, complejo), de tipos de hospederos
definitivos (vetebrados, invertebrados), habitats (marino, terrestre), etc., todo lo
cual nos demuestra el gran éxito evolutivo logrado por este tipo de organismos
(Poulin, 1998a).

El habitat de un parasito lo constituye el individuo hospedero, desde el que
obtiene sus recursos. Este habitat involucra a un individuo, pero también se
puede considerar a la poblacién o a la comunidad de hospederos. Debido a este
escalamiento, en las comunidades de parasitos se pueden reconocer niveles
jerarquicos de organizacion, independiente del hecho que los individuos
interactien o no. El nivel mas simple lo constituye la infracomunidad, que

corresponde a la totalidad de poblaciones de distintas especies de parasitos que se



encuentran en un individuo hospedero (Holmes & Price, 1986). Las
infracomunidades son generalmente de corta duraciéon temporal, no mayor que
las expectativas de vida del hospedero, y su formaciéon se produce a partir del
reclutamiento desde un conjunto de especies parasitas que explotan a la
poblacion de hospederos en un tiempo determinado. Este conjunto constituye la
comunidad componente o conjunto de infracomunidades de una poblacion
hospedera (Poulin, 1997). Por consiguiente, la maxima riqueza de especies de una
infracomunidad es igual a la de su comunidad componente, la que puede existir a
lo menos por unas pocas generaciones del hospedero hasta que cambie su
composicién por extincion local o ingreso de nuevas especies parasitas
(migraciéon de individuos hospederos). Un dltimo nivel de organizacion
involucraria a todas las formas parasitas presentes en un ecosistema (comunidad
de hospederos), incluyendo las formas intermediarias y las de vida libre,
constituyéndose asi la comunidad compuesta (Holmes & Price, 1986). El
reconocimiento de esta jerarquia de niveles comunitarios ha sido fundamental

para el desarrollo de los estudios ecolégicos y evolutivos del parasitismo.

1.2. Los parasitos como modelos de estudio en ecologia

Los primeros trabajos que abordan a los parasitos desde la perspectiva de la
ecologia datan de principios de la década del sesenta (Holmes, 1961; 1962). A
partir de estas publicaciones clasicas, los ecologos han considerado a los parasitos
como sujetos de estudio para desarrollar y poner a prueba hipétesis dentro del
marco de la teorfa ecoldgica, principalmente de comunidades, pudiéndose
reconocer en la actualidad cinco problematicas que han ocupado la mayor parte
de las investigaciones de la ecologia de los parasitos (Janovy, 2002): i) la

existencia de una real interaccidn entre los individuos de una comunidad de



parasitos, i) la busqueda de patrones que revelen procesos determinantes de la
estructura comunitaria, iii) la generacion de métodos cuantitativos apropiados
para la descripciéon y comparacion de las comunidades, iv) el desarrollo de
modelos que permitan la formulacion de hipodtesis en relacion a los procesos
organizadores de la comunidad y v) la busqueda de sistemas viables para poner a
prueba estas hipotesis. En lo que sigue me referiré especificamente a los dos
primeros topicos, ya que los restantes son parte y consecuencia del desarrollo de

aquellos.

1.2.1. Comunidades interactivas y aislacionistas

Segtin la probabilidad de interaccion entre las poblaciones de parasitos,
Holmes & Price (1986) dividen a las comunidades en dos tipos: interactivas y
aislacionistas. lLas primeras estin compuestas por especies altamente
colonizadoras, generando poblaciones abundantes y con una alta probabilidad de
interactuar. Las comunidades de este tipo estarfan saturadas, igualmente dispersas
en el espacio y en un equilibrio estructurado principalmente por interacciones
bidticas (competiciéon pasada o presente). Las de tipo aislacionistas, en cambio,
las forman especies con una baja tasa de colonizacién, baja abundancia
poblacional y reducida probabilidad de interaccion; corresponden a comunidades
insaturadas, no equilibradas, con especies distribuidas independientemente en el
espacio y definidas mayormente por respuestas individuales ante los recursos
(especializacion). A partir de esta clasificacion, se han incluido a las comunidades
parasitarias de distintos hospederos en un tipo u otro, planteandose hipétesis que
expliquen esta dicotomia, lo que no ha estado exento de controversias
(Haukisalmi, 1994; Sousa, 1994). Kennedy ¢7 a/. (1986) comparan comunidades de

helmintos parasitos de peces versus aves, seflalando a la complejidad del canal



alimentario, vagilidad del hospedero, amplitud de la dieta y el grado de exposicién
a parasitos de ciclo directo o indirecto, como los factores responsables de las
diferencias entre las comunidades de ambos grupos de hospederos ( aislacionistas
en peces, interactivas en aves). Goater e/ al (1987) determinan como
aislacionistas a las comunidades de helmintos de cuatro especies de salamandras
simpatricas de los Apalaches, reafirmando los procesos sefialados por Kennedy
et al. (19806) y considerando que las distinciones entre las comunidades seria una
funcion de la ectotermia (aislacionistas) o endotermia (interactivas) del
hospedero. Esto serfa funciéon de las menores necesidades energéticas de los
ectotermos, lo cual determina en estos un limitado consumo de alimento,
conductas de forrajeo mas simples y menor vagilidad, factores que explicarfan la
magnitud disminuida de sus comunidades helminticas por la menor exposicion a
parasitos (Kennedy e# a/., 1986; Aho, 1990). En Chile, esto ultimo se cumpliria
para vertebrados ectotermos, como lo sefiala George-Nascimento (1991) en el
caso de peces marinos. Sin embargo, el unico trabajo que aborda comunidades de
helmintos gastrointestinales de mamiferos, especificamente de cinco roedores
autéctonos de Chile central, las define como pobres en especies e individuos
parasitos, no cumpliéndose los patrones esperados para vertebrados endotermos
(Cattan, 1992). Debido a la multitud de factores abidticos y bidticos que
determinan la abundancia y distribucién de los parasitos en la naturaleza,
actualmente se acepta la existencia de un continuo entre estos dos extremos
comunitarios, siendo dificultoso la determinaciéon de interaccion y la tipificacion

de las comunidades parasitarias en alguna clase (Dove, 1999).



1.2.2. Procesos determinantes de patrones comunitarios

La identificacion y determinaciéon de la importancia relativa de los factores
responsables de la estructura de la comunidad componente parasitaria, utilizando
a las infracomunidades como unidades de estudio, ha sido sin lugar a dudas una
de las tematicas mas abordadas (Esch e a/., 1990a). Para esto, se ha caracterizado
y comparado la composicion y riqueza de las comunidades parasitarias de
vertebrados a diversas escalas espaciales, temporales y de organizacién (e.g.
poblaciones, especies, géneros, familias, clases), reconociéndose una
multicausalidad en la estructura comunitaria generada por la participacién de una
variedad de procesos, pudiéndose dividir segin su naturaleza, en factores
ecologicos y evolutivos (Poulin, 1995).

La ecologia del individuo, poblacién o comunidad de hospederos influye

directamente sobre la tasa de colonizaciéon y persistencia de la infestacion
parasitaria (Poulin, 1995). Propiedades ecoldgicas del hospedero (e.g. edad, dieta,
vagilidad, tamafo, densidad) o del ambiente (e.g. estabilidad, caracteristicas
fisicas, quimicas, biologicas) se han identificado como estructurantes de las
infracomunidades y comunidades componentes parasitas (Esch ez a/, 1990b), ya
que alteran la exposicion a hospederos intermediarios para el caso de parasitos de
ciclo indirecto y/o estadios infestantes libres para los de ciclo directo. Existird
una mayor probabilidad de infestaciéon cuando los hospederos:
- Son de mayor edad: a mas edad, mayor tiempo de exposicidon a parasitos.
Ademas se producen cambios en el uso del habitat y en la composicion dietaria,
generandose infracomunidades mas diversas, como sucede en los peces marinos
de Chile Helicolenns lengerichi y Bovichthys chilensis (George-Nascimento & Iriarte,
1989; Mufoz e# al., 2002).



- Presentan mayor diversidad de dietas y consumo de alimento: hospederos con
dietas mas amplias poseen comunidades de parasitos mas complejas que aquellos
con dietas mas restringidas (Kennedy e7 a/, 1986). Esto produciria las diferencias
entre generalistas y especialistas, y entre endotermos y ectotermos (Goater ef al.,
1987; Holmes, 1990)
- Tienen mayor tamafio: a nivel corporal y del rango geografico de distribucion.
Hospederos de mayor tamafio corporal consumen mas alimento, son mas
longevos y exhiben una mayor amplitud de espacio y nicho para los parasitos.
Guégan et al. (1992) encontraron que el 77% de la variaciéon en el nimero de
especies parasitas se explicarfa por este factor en 19 taxa de peces tropicales
africanos. De forma similar, el rango geografico del hospedero se correlaciona
positivamente con la riqueza de especies parasitas, como lo demuestran Price &
Clancy (1983) para el caso de peces de aguas continentales britanicos.
- Tienen mayor vagilidad: taxa con una gran capacidad de desplazamiento y
dispersion, tales como peces marinos y aves, presentan comunidades
componentes mas homogéneas y diversas que organismos menos vagiles y con
alto aislamiento entre sus poblaciones, como lo son los peces de aguas
continentales y anfibios (Poulin, 1997).
- Poseen poblaciones mas densas: Arneberg ¢ al. (1998) demostraron que la
abundancia de nematodos estrongilidos en mamiferos depende de la densidad
poblacional del hospedero. Santin-Duran ez 2/ (2004) encontraron una relacion
directa entre la densidad del hospedero y la abundancia e intensidad de infeccion
de helmintos abomasales en poblaciones del ciervo rojo (Cervus elaphus) de
Espana.

En cuanto a las propiedades del ambiente del hospedero que se han
relacionado con la composiciéon y abundancia parasitaria, se han senalado las

siguientes:



- Estabilidad: ambientes fluctuantes, severos o perturbados modifican la
estructura comunitaria. Kehr ez a2/ (2000) sefalan al tipo de poza, ya sea
permanente o semipermanente, como el principal factor estructurante de las
infracomunidades de helmintos en el anuro argentino Lysapsus limellus.

- Caracteristicas fisicas y quimicas: en habitats acuaticos se ha relacionado la
complejidad comunitaria con la temperatura, profundidad, escorrentia, pH,
estatus tréfico, etc. Se ha demostrado que la temperatura del agua se correlaciona
altamente con la riqueza, abundancia y prevalencia parasitaria en peces marinos
(Rohde ez al, 1995) y que las infracomunidades del pez Perca flavescens en
Norteamérica obtenidas desde lagos mesotréficos son mas complejas que las
provenientes desde lagos eutréficos y oligotroficos (Carney & Dick, 2000).

- Caracteristicas biologicas: ensambles de hospederos diversos generan un mayor
“pool” de parasitos, lo que aumenta la probabilidad de intercambio parasitario,
especialmente entre taxa relacionados filogenéticamente. Ezenwa (2003) midi6 la
sobreposicion de habitat entre 11 especies de bévidos africanos, encontrando un
aumento significativo en la abundancia de nematodos estrongilidos y en la
riqueza individual de helmintos parasitos a medida que el contacto entre
heteroespecificos era mayor.

Los factores ecologicos discutidos en los parrafos precedentes actuan a
escalas de tiempo de meses y afios, pero el establecimiento de una comunidad de
parasitos a nivel de una poblacion (comunidad componente) o especie hospedera
(fauna parasitaria) se produce a escalas temporales de larga data de cientos, miles
o mas afios, es decir, a nivel del tiempo evolutivo en donde ocurre invasion,
extincion y especiacion de hospederos y/o parasitos (Poulin, 1998a). Por lo tanto
la estructura comunitaria dependera también de factores (co)evolutivos, tales
como la coespeciacion hospedero-parasito, especificidad parasitaria, duplicacion

parasitaria y extincién de linajes parasitos (Johnson ez al., 2003).
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Brooks (1980) argumenta que muchas comunidades o faunas parasitarias
exhiben patrones congruentes de relaciones genealdgicas (filogenéticas) con sus
hospederos, constituyéndose en unidades coevolutivas. Por consiguiente, la
estructura de las comunidades no interactivas serfa resultado principalmente de
eventos histéricos de coespeciacion hospedero-parasito, es decir, de la
cladogénesis de los taxa parasitos ancestrales como resultado de, o concomitante
con, la cladogénesis de los taxa hospederos (Brooks, 1979). Si bien en la
actualidad patrones idénticos de filogénesis entre hospederos y sus parasitos son
raramente observados al utilizar técnicas moleculares modernas, por lo que la
coespeciacion no serfa perfecta en este sentido, hay evidencia de la existencia de
coespeciaciéon en un sentido mas amplio, en donde se acepta cierto grado de
discordancia entre las filogenias (Hafner & Nadler, 1990). Las mayores
congruencias filogenéticas han sido encontradas en grupos parasitos con
particulares caracteristicas biologicas (alta especificidad de hospedero y baja
probabilidad de cambio de hospedero por alopatria de estos), como en el caso de
los piojos masticadores de los géneros Geomydoecus y ‘Thomomydoecus en roedores
de la familia Geomyidae de Norteamérica (Page, 1993; Hatner ez al, 1994).
Clayton & Johnson (2003) compararon las historias coevolutivas de 13 especies
de tortolas (Aves: Columbiformes) y sus piojos del cuerpo (género Physconelloides)
y de las alas (género Columibicola), parasitos simpatricos pero no sintopicos,
encontrando correspondencias filogenéticas (coespeciacion) solamente con los
primeros. Estos autores correlacionaron estos resultados a la mayor especificidad
de hospedero y mayor diferencia genética poblacional de los piojos del género
Physconelloides, 1o que atribuyeron a su menor habilidad de dispersion en
comparacion a Columbicola. En sintesis, la coespeciacion hospedero-parasito seria
un fenémeno raro en la naturaleza, por lo que la estructuracion filogenética

parasitaria dependera en gran medida de otro tipo de eventos, por ejemplo
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biogeograficos, como sucede en los piojos masticadores de los tucanes del género
Ramphastos (Aves: Piciformes) (Weckstein, 2004).

La especificidad parasitaria se refiere a la extensiéon en que se restringe un
taxon parasito en cuanto al nimero de especies hospederas en un determinado
estado de su ciclo de vida (Poulin, 1998a). A mayor nimero de hospederos,
menor sera la especificidad parasitaria. Que un parasito sea hospedero
“especialista” o “generalista” dependera de fenémenos coevolutivos de mutua
adaptacion que actian maximizando o minimizando la probabilidad de encontrar,
sobrevivir y desarrollarse en un hospedero (coacomodacion sensu Brooks, 1979),
los cuales son de naturaleza diversa (e.g. ecoldgica, etologica, morfologica,
fisiologica, inmunolégica) (Poulin, 1998a). Aun cuando existen grupos altamente
especialistas, como los platelmintos monogeneos utilizados como marcadores
biologicos y taxonomicos en peces de aguas continentales (Lambert & El Gharbi,
1995), los parasitos frecuentemente explotan a mas de un hospedero, aunque
tipicamente el nivel de infestacion es mas alto en uno (hospedero principal) que
en los otros (hospederos auxiliares) (Poulin, 2004). La presentacion por parte de
un taxon parasito de baja especificidad de hospedero sera consecuencia de dos
eventos principales: cambio de hospedero y/o ausencia de coespeciacion
hospedero-parasito (Poulin, 1998a). Entre hospederos simpatricos y relacionados
filogenéticamente existira una mayor posibilidad de intercambio parasitario, ya
que los habitats (hospederos) son homologos en variables ecologicas, fisiologicas,
etc., generandose procesos evolutivos de cambio de hospedero como ha sido
comprobado en ecto y endoparasitos de peces de aguas continentales de Canada
(Poulin, 1992). Al analizar las relaciones sistematicas de diversos parasitos
metazoos, a quedado en evidencia la alta frecuencia en sus historias evolutivas de
estos fendmenos, inclusive entre taxa hospederos distanciados filogenéticamente

como mamiferos y aves (Barker, 1994). Por su parte, la falla en la especiacion
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parasitaria como respuesta a la especiacion hospedera requerira que el flujo
génico entre las poblaciones parasitas continie aun cuando se encuentre
interrumpido entre los nuevos taxa hospederos derivados de la especie ancestral
(Johnson e# al., 2003).

La especiacion de un linaje parasito en ausencia de especiacion en su clado
hospedero constituye un evento de duplicaciéon parasitaria (Johnson ef al., 2003).
El surgimiento de nuevos taxa especificos sera producto de la discontinuidad en
el flujo génico de las poblaciones ancestrales y la acciéon de fuerzas selectivas
diferenciales sobre las nuevas poblaciones (Kunz, 2002). La disrupcién del flujo
génico se generara por accion de factores extrinsecos o intrinsecos en relacion al
sistema biologico especifico. El aislamiento geografico ha sido reconocido como
la principal fuerza extrinseca, pudiendo generar eventos de especiacion alopatrica
(Losos & Glor, 2003). Sin embargo y a diferencia de los organismos de vida libre,
una poblacién parasita puede aislarse del resto y especiar simplemente por
ocupacion de un nuevo hospedero, originandose nuevos taxa por especiacion
simpatrica, es decir, especiaciéon en la misma darea geografica, lo que serfa un
fenémeno relativamente comun en organismos parasiticos (Kunz, 2002). Asi
como en la historia evolutiva de una comunidad o fauna parasitaria se adicionan
nuevos taxa por especiacion, su estructura en el tiempo puede modificarse por
extincion de linajes parasitos, eventos explicados fundamentalmente por
procesos estocasticos (Rozsa, 1993).

Como hemos visto, la busqueda de procesos causales de la estructura
comunitaria ha sido la principal tematica desarrollada por los ecélogos del
parasitismo de metazoos. Junto a la gran cantidad de factores reconocidos,
muchos de ellos correlacionados, se le agregan otros sesgos metodologicos que
hacen de esta busqueda, a lo menos, frustrante (Poulin, 1997). Poulin (1995)

compard la riqueza de 596 comunidades parasitas de diversos taxa hospederos
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(Peces, Aves y Mamiferos), encontrando que aun cuando factores ecoldgicos
como el tamano, habitat, dieta y latitud se relacionan positivamente con la riqueza
parasitaria, esto no sucede después de corregir por efectos filogenéticos, lo que
ilustra la necesidad de controlar por la filogenia en este tipo de investigaciones.
Otro problema lo constituye el esfuerzo de muestreo, ya que existe evidencia de
que la complejidad de la fauna parasitaria y comunidades componentes aumentan
asintoticamente a medida que el numero de poblaciones e individuos hospederos
examinados es mayor (Poulin, 1997). Gregory (1990) utilizando la fauna
parasitaria de 38 especies de aves acuaticas, demostro la alta correlacion que se
produce entre la riqueza parasitaria y el esfuerzo de muestreo, lo que generaria
que relaciones aparentes entre parasitos y variables ecologicas del hospedero (e.g.
rango geografico) sean espurias. Finalmente, asi como los hospederos
individuales son muestras aleatorias de los parasitos disponibles en su ambiente,
las infracomunidades pueden constituir ensambles aleatorios de especies
encontradas en la comunidad componente, por lo que la estructura comunitaria

puede ser simplemente producto de factores estocasticos (Poulin, 1997).
2. LOS HOSPEDEROS
2.1. Las lagartijas del género Liolaenis
2.1.1. Generalidades del taxén
En Chile continental existen aproximadamente 106 taxa de reptiles (Nufiez
& Jaksic, 1992), destacando el predominio de saurios, en particular los

pertenecientes al género Liolaemus Wiegmann, 1834. Este taxén se distribuye

exclusivamente en la zona meridional de Sudamérica con aproximadamente 150
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especies (Etheridge & Espinoza, 2000), constituyéndose asi en uno de los
géneros mas diversos del continente junto con Anolis y Sceloporus (Veloso et al.,
1995), siendo Chile y Argentina en donde se encuentra la mayor riqueza
especifica del grupo. En Chile presenta un amplio rango distribucional, tanto en
latitud (desde Arica a Tierra del Fuego) como en altitud (desde el nivel del mar
hasta el limite vegetacional en la alta cordillera), encontrandose practicamente en
todas las regiones ecolégicas conocidas (Veloso & Navarro, 1988). Su versatilidad
es notoria, manifiesta en una gran variedad morfolégica y de historias de vida
(Donoso-Barros, 1966; Cei, 1986). Estas caracteristicas, conjuntamente con la
escasez de registros fosiles (Nufiez ef al, 2005) y disparidad en cuanto a los
criterios de estudio, han generado una controvertida historia taxonémica y
sistematica (e.g. sinonimias, revalidaciones) en el género (Etheridge, 1995;
Pincheira-Donoso & Nudez, 2005).

El origen y distribucién del grupo se encuentra intimamente relacionado
con el levantamiento de la Cordillera de los Andes durante el Terciatio,
estimandose que su génesis serfa andina o en tierras bajas orientales, luego de la
cual han ocurrido eventos de vicarianza y dispersion que han originado
numerosos grupos especificos (Schulte ¢z a/, 2000). Adicionalmente en varias
especies del género, principalmente los taxa patagénicos y andinos meridionales,
los procesos de especiacién han actuado en épocas post-pleistocénicas, debido a
los fenémenos glaciales que afectaron a la cordillera andina durante el cuaternario
que las obligd a bajar a refugios climaticos para posteriormente durante el
interglaciar (como el actual), estas especies (re)colonizaran las mas altas cumbres
(Fuentes & Jaksic, 1979). Eventos posteriores (e.g. tecténicos, volcanicos,
fluviales) han generado verdaderas “islas altitudinales”, en donde el flujo génico
se interrumpe entre los grupos originales generandose nuevas formas (Jaksic,

1997). Este fenémeno es conocido como “especiacion en montafias”, y generaria
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la mayor divergencia (mayor cantidad de subespecies) de las lagartijas restringidas
a montanas al compararlas con aquellas que viven en el valle (Hellmich, 1951;
Fuentes & Jaksic, 1979).

En la region Metropolitana de Chile se pueden encontrar unas 17 especies
de reptiles; de ellas 11 pertenecen al género Liolaerus (Veloso & Navarro, 1988).
La fisiogratia de la zona se caracteriza por una fosa central de relleno
sedimentario (“‘cuenca de Santiago”) enmarcada dentro de un cierre casi perfecto
otorgado por ambas cordilleras que se unen en sus extremos, las que presentan
ademas un gran desarrollo en altura (Borgel, 1983). Esta fisonomia ha
determinado la distribuciéon de los saurios, los que presentan un fuerte
particionamiento altitudinal con reemplazo de especies a medida que aumenta la
altitud (Carothers ez al, 1996), existiendo tres especies de Liolaemus que se
encuentran exclusivamente sobre los 1500 msnm: L. bellii Gray, 1845 (= L.
altissimns), L. nigroviridis Muller & Hellmich, 1932 y L. /leopardinus Muller &
Hellmich, 1932, todas entidades descritas inicialmente como politipicas con
subespecies morfolégicas en cordones montafnosos especificos, taxa que han sido

discutidos posteriormente (Nufez & Jaksic, 1992).

2.1.2. El género Liolaernus como hospedero de helmintos

Los parasitos considerados en este trabajo los constituyen los helmintos
gastrointestinales (Cattan, 1995). En este sentido, el conocimiento de la
helmintofauna del género Liolaenns (y de los reptiles en general) es escaso en
términos de especies hospederas y helmintos parasitos identificados si lo
comparamos con otros taxa autéctonos de Chile, como mamiferos (Cattan &
George-Nascimento, 1982), anfibios (Puga, 1994), peces marinos (George-

Nascimento, 1991) y peces de aguas continentales (Olmos ef al., 2003). Los
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primeros antecedentes en el género son de tipo anecddticos en el contexto de
estudios autoecoldgicos, como los de Jaksic & Fuentes (1980) sobre L. nitidus e
Ipinza (1985) en L. monticola. En ambos trabajos se documenta la presencia de
nematodos en estbmagos de estas especies, sin pronunciarse mayormente sobre
la identidad genérica o especifica. El primer registro taxonémico de helmintos en
Liolaemus de Chile lo realizaron Contreras e al. (1990), autores que identifican los
géneros de oxyuroideos Pharyngodon y 1 eversia a partir del intestino de un unico
ejemplar de L. fenuis. Posteriormente, Goldberg ef al. (2001) realizan la primera
determinaciéon especifica (y hasta ahora, unica) de helmintos en Liolaenus
chilenos, el oxyuroideo Spauligodon maytacapaci, encontrado parasitando a
ejemplares de L. fenuis y L. lemniscatus provenientes de Talcahuano, VIII region.
Carothers & Jaksic (2001) compararon las distribuciones a lo largo de un
transecto altitudinal de 10 especies de Lzolaernus de Chile central (incluyendo L.
nigroviridis) con las de sus parasitos, de modo de verificar si la carga parasitaria
constituia un factor determinante en la distribucién de los hospederos. En el caso
de los helmintos parasitos, sélo mencionan el hallazgo de “nematodos” en L.
altissimus (= bellii), 1. leopardinus y L. wnitidus, sin pronunciarse sobre la
composicion taxonémica ni magnitud parasitaria.

A nivel del rango de distribucion del género la situacién no es muy distinta.
Rocha (1995) senala, para L. /utzae de Brasil, los nematodos Physaloptera retusa y
Pharyngodon cesarpintoi. Ramallo & Diaz (1998) entregan los primeros registros de
helmintos en Liolaermus de Argentina, al encontrar el nematodo Physaloptera lutzi
luego de analizar los taxa L. guilmes, L. ornatus y L. alticolor, sin especificar, sin
embargo, la(s) especie(s) hospedera(s). Ramallo ez a/ (2002a) describen a
Spauligodon loboi, oxyuroideo del intestino grueso de los saurios argentinos L.
capillitas (hospedero tipo), L. huacabuasicus, 1. quilmes, 1. ornatus y L. ramirezae.

Finalmente, Goldberg et al. (2004) determinan desde Liolaenns de Argentina los
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nematodos S. maytacapaci (L. andinus, L. chiliensis, L. elongatus, 1. pictus argentinus y
L. tenuis), Parapharyngodon rigjensis (L. buergeri) y P. retusa (L. neuguensis), y el cestodo

Oochoristica travassosi (L. vallecurensis).

2.2. El modelo de estudio: Liolaemus nigroviridis

Liolaenns nigroviridis (Figura 1) es una lagartija endémica de distribucion
discontinua, encontrandose a partir de los 1100 msnm en las altas cumbres de la
zona central de Chile, entre los 32°39°S y 34°05’S (Veloso & Navarro, 1988;
Nufiez, 1992; Torres-Pérez et al., 2005). Corresponde a la tnica especie descrita
de lagartija altoandina que se distribuye en ambas cordilleras, en un habitat con
similares caracteristicas macro y microambientales, caracterizado por el
predominio de rocas con un estrato vegetacional de matorral andino (e.g.
Chuguiraga oppositifolia, Mulinum spinosum, Epbedra chilensis) y gramineas perennes
(e.g. Poa sp., Stipa sp.), y cubierta nival durante los meses invernales (Donoso-
Barros, 1966). De habitos saxicolas, su alimentaciéon es omnivora y su
reproducciéon vivipara (Robert E. Espinoza', datos no publicados). Fue descrita
en 1932 por Miiller y Hellmich como un conjunto politipico de dos subespecies:
L. n. nigroviridis para el valle del rio San Francisco y L.z minor para el valle del rio
Volcan, ambas de la cordillera andina (Donoso-Barros, 1966). En 1950 Hellmich
agrega una nueva forma para el cerro LLa Campana, en la Cordillera de la Costa,
denominandola I. # campanae (Donoso-Barros, 1966). Las diferencias
diagnésticas entre las tres subespecies se basaron en la morfologia externa,
patron de disefio corporal y zona de procedencia, considerandose como L. 7.
nigroviridis a los individuos de los cordones andinos de la cuenca del rfo Mapocho

y sus afluentes, . n minor a los ejemplares del valle del rio Maipo y sus

! Department of Biology California State University, Northridge, California, USA.
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tributarios vy L. n. campanae a los de las altas cumbres de la cordillera costera

(Cerro La Campana, El Roble).

Figura 1. Liolaemus nigroviridis. Macho. Camino cumbre Cerro Provincia, Region

Metropolitana (33°25’S; 70°27°W; 2209 msnm). Febrero 20006.

Con el objetivo de clarificar el estatus taxonémico de las subespecies,
Valencia ef al. (1979) determinaron y compararon la variabilidad de caracteres
morfométricos, morfolégicos y cromosémicos en seis poblaciones de L.
nigroviridis, incluyendo las localidades tipos, no encontrando diferenciacion
geografica significativa entre estos caracteres. Estos autores concluyen que,
aunque la especie se encontrarfa en un proceso de especiaciéon activo y
relativamente reciente, corresponderfa a un grupo polimoérfico y no politipico.

Nufiez (1992) considera las subespecies y entrega nuevas localidades para cada
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una, destacando la incorporacién de localidades con formas atipicas (Cerro
Cantillana, Sewell), si bien no se pronuncia categéricamente sobre su estatus
taxonomico (aunque este autor las considera como parte del grupo nominal).
Nufiez & Jaksic (1992) revisan la totalidad de los reptiles de Chile continental y,
tomando los criterios de Valencia ef al (1979), eliminan las subespecies y
consideran a L.zigroviridis como una especie monotipica. Por ultimo, Torres-Pérez
et al. (2005) amplian la distribucién conocida de la especie por el norte, al
reconocer nuevas poblaciones en la cordillera de la provincia de Los Andes,

region de Valparaiso.
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OBJETIVOS

1. Objetivo general:

Caracterizar y comparar las comunidades componentes de helmintos
gastrointestinales parasitos en poblaciones alopatricas de L. nigroviridis, en orden a
establecer si el aislamiento geografico entre las poblaciones hospederas se refleja
en sus comunidades parasitas lo que podria estar evidenciando la accién de

factores (co)evolutivos.

2. Objetivos especificos:

e FEstablecer la composicion taxondmica y riqueza de helmintos
gastrointestinales para cada poblacion hospedera.

e FEstablecer para cada taxon parasitario valores de prevalencia, numero total,
abundancia media, rango, sitio de infestacion y la especificidad de hospedero.

e Determinar la magnitud de las comunidades componentes helminticas a
través de valores de prevalencia y abundancia media parasitaria.

e Determinar la complejidad de las comunidades componentes helminticas a
través de valores de riqueza media de especies, diversidad y dominancia
parasitaria.

e Comparar las comunidades componentes parasitas de forma de establecer

posibles patrones diferenciadores entre las poblaciones hospederas.
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MATERIAL Y METODOS

Se trabajé con muestras de cuatro poblaciones de L. nigroviridis de 1a Region
Metropolitana, dos de la Cordillera de los Andes y dos de la Cordillera de la
Costa, considerando para su eleccion que representaran los tres tipos
subespecificos inicialmente descritos, para lo cual se siguieron los criterios de
Nufiez (1992) con respecto a las localidades de captura. Estas fueron: Farellones
(33°21°S; 70°17°W; 2370 msnm) para L. . nigroviridis; Embalse El Yeso (33°38°S;
70°03’W; 2600 msnm) para L. n minor (en adelante El Yeso); Cerro El Roble
(32°58°S, 71°00°W; 2177 msnm) para L. 7. campanae (en adelante El Roble); Altos
de Cantillana (33°56°S; 70°57°W; 2140 msnm), forma atipica no asignable a
ningun tipo (en adelante Cantillana) (Figura 2).

Se capturaron 111 ejemplares de L. nigroviridis: 30 en Farellones, 29 en El
Yeso, 27 en El Roble y 25 en Cantillana. Para minimizar los efectos de variables
que puedan afectar la estructura de las comunidades componentes parasitarias y
sesgar los resultados comparativos, las cuatro poblaciones fueron homogéneas en
cuanto a: proporcion sexual (similar numero de machos y hembras por
poblacion: 15 vs. 15 en Farellones; 15 vs. 14 en El Yeso; 13 vs. 14 en El Roble;
14 vs. 11 en Cantillana); desarrollo ontogénico (mayores longitudes hocico-cloaca
de cada poblacién); temporada de captura del total de la muestra, la cual se
realiz6 entre finales de enero y principios de abril de 2001 (verano medio — otofio
temprano).

Las capturas de los individuos se realiz6 manualmente mediante lazos
atados a cafias de pescar. Los ejemplares fueron mantenidos en bolsas de género
por un periodo que fluctud entre 1 y 3 dias, siendo procesados en dependencias

del Museo Nacional de Historia Natural (MNHN). El protocolo seguido fue el
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siguiente: sacrificio de los animales mediante inyecciéon intraperitoneal de
soluciéon eutanasica (T-61); sexaje, pesaje (precision 0,5 g) y medicion
morfolégica estandar (precision 0,1 mm); extracciéon del tracto intestinal
completo previa ligadura entre el cardias y la cloaca; fijacion de visceras en
formalina caliente al 5 % y posterior preservacion en alcohol etilico al 70°;
fijacion, preservacion, etiquetacion y depésito de los individuos en la coleccion

herpetologica del MNHN (Anexol).

250000 270000 310000 350000 370000 390000 410000

Figura 2. Localidades de colecta de Liolaemus nigroviridis: E1 Roble (A), Farellones
(B), Cantillana (C) y El Yeso (D). La imagen corresponde a la zona central de
Chile entre los 32°47” a 34°06°S y entre los 69°58” a 71°49°W/.
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La colecta de helmintos gastrointestinales se efectué bajo lupa
estereoscopica. Se dividio el digestivo en tres porciones para la identificacion de
la localizacién intestinal especifica de los gusanos: estbmago, intestino delgado e
intestino grueso (ciego sensu Tamayo, 1991). Los especimenes recolectados
fueron contados y preservados en alcohol etilico al 70°. Para la determinacion,
los nematodos fueron diafanizados en lactofenol y montados en portaobjetos.
Las observaciones se efectuaron en microscopio Optico estereoscopico,
utilizando como consulta para la determinacion genérica o especifica
publicaciones taxonémicas referentes a helmintos en Liolaenus o géneros afines
(Tropidurns), tales como: Vicente & Ibanez (1968), Vicente (1981), Cristofaro e al.
(1976) y Ramallo & Diaz (1998). Conjuntamente se utilizaron las claves para
nematodos parasitos de vertebrados del Commonwealth Institute of
Helminthology (1989). Por dltimo, se envié una muestra de parasitos al
Departamento de Helmintologfa del Instituto Oswaldo Cruz (Rio de Janeiro,
Brasil), a fin de confirmar y precisar las diagnosis.

La especificidad de hospedero se establecié sélo en los helmintos
determinados a nivel de especie. Para esto se utilizé el indice de especificidad
propuesto por Poulin & Mouillot (2003), S5, que es una medida del
distanciamiento taxonémico promedio entre todos los taxa hospederos utilizados
por un parasito en particular. En un arbol taxonémico tradicional (phylum, clase,
orden, familia, género y especie), el distanciamiento corresponde al nimero de
pasos hacia arriba necesarios para alcanzar el taxén comuin entre dos especies
hospederas. Por lo tanto, si dos especies hospederas son congenéricas, se
requiere de un paso (especie a género) para alcanzar el nodo comuin en el arbol
taxonémico; si dos especies son de diferentes géneros pero de igual familia, seran

necesarios dos pasos y asi sucesivamente. S, se computa a partir de:
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2. 2. @y

Im= 2 g5 1)

donde s es el nimero de especies hospederas utilizadas por un parasito y w; es el
distanciamiento taxonémico entre la especie hospedera 7y ;. El valor maximo que
puede tomar el indice es igual al nimero de niveles taxonémicos considerados
por sobre especie, por lo que el §;, maximo sera cinco (todas las especies
hospederas son de clases distintas) y el minimo sera uno (todas las especies
hospederas son del mismo género). Los taxa hospederos para cada especie
parasita se obtuvieron a partir de los trabajos de Fontes ¢f a/. (2003), Rocha &
Vrcibradic (2003), Bursey & Goldberg (2004), Goldberg ¢t al. (2004) y Bursey ez
al. (2005).

LLa magnitud de las parasitosis de cada poblacion hospedera se estim6 con
valores de prevalencia y abundancia media parasitaria. Prevalencia corresponde a
la fraccion o porcentaje de hospederos parasitados y abundancia media al nimero
promedio de individuos parasitos por hospedero examinado (Bush ez a/, 1997).

La complejidad de las comunidades componentes se evalué mediante la
riqueza media de especies, diversidad y dominancia parasitaria. Riqueza media de
especies parasitas la constituye el nimero promedio de especies parasitas por
hospedero examinado. Por tratarse de muestras, la diversidad comunitaria se
calcul6 mediante el indice de Shannon-Weaver (H) (Krebs, 1999), cuya funcion
equivalente es:

= N IOglO N _Zni Ioglo n;
N

correspondiendo N al numero total de individuos en la comunidad y 7, al nimero

de individuos de especie 7 El rango de valores de H’ va desde O (una especie
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presente) a un maximo tedrico de log(S$), siendo S el nimero total de especies en

la muestra. Para la estimacion de la dominancia se utilizé el indice de Berger-

Parker (d) (Magurran, 1988) a partir de:

siendo N, el numero de individuos de la especie mas abundante. El indice es
independiente de § y puede tomar valores entre 0 (todos lo taxa igualmente
representados) y 1 (un taxén domina completamente la muestra).

Para determinar las similitudes entre las poblaciones de L. wzgroviridis a
partir de sus comunidades parasitarias se utilizaron dos medidas de similitud
comunitarias, el coeficiente de Jaccard (5)) y el porcentaje de similitud (P) (Krebs,
1999). S corresponde a una medida cualitativa basada en datos binarios

(presencia/ausencia de especies), cuya expresion es la siguiente:

a
a+b+c

Sj=
donde S7 corresponde al coeficiente de Jaccard de rango 0 (similitud nula) a 1
(similitud completa) entre las comunidades A y B; z es el nimero de especies
compartidas en ambas comunidades; & corresponde al nimero de especies en la
comunidad B pero ausente de A y ¢ es el nimero de especies presentes en A pero
no en B. Por otro lado el porcentaje de similitud es de tipo cuantitativo y

considera las abundancias relativas especificas, calculandose como:
P= Z minimo (p,;, pg)
|
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donde P es el porcentaje de similitud entre dos comunidades (A y B), con un

rango de valores entre 0 (similitud nula) y 100 (similitud completa); p,, es el

porcentaje de la especie 7 en la comunidad A y pg; el porcentaje de la especie 7 en
la comunidad B. A partir de la matriz de similitud de ambas medidas se realizaron
dendrogramas utilizando el método de unién de conglomerados segun su
similitud promedio (Krebs, 1999).

La significacion estadistica («) se estipuld en 0,05. Para la evaluaciéon de
diferencias entre prevalencias se utilizé la prueba de Chi-cuadrado (y?). Las
diferencias entre medias se detectaron mediante la prueba de Kruskal-Wallis (H)
(ANDEVA no paramétrico). Por constituir muestras de distinto tamafo, las
diferencias entre pares de medias se evaluaron mediante la prueba a posteriori no
paramétrica de comparaciones multiples de Dunn (Q)(Zar, 1996). Como el test a
posteriori fall6 en la deteccion de diferencias entre pares, lo que se explica por la
mayor ocurrencia de errores Tipo Il con este tipo de pruebas, se realizaron
analisis no paramétricos de Mann-Whitney (U) entre todos los posibles pares de
localidades (K) (i.e. seis, ya que K= £(4-1)/2, donde £= cuatro). Este tipo de
manejo no es recomendable debido a la probabilidad conjunta de ocurrencia de
errores Tipo I (0,26 en este caso con un o= 0,05) (Zar, 1996), por lo cual en este
caso en particular se trabajé con un nivel de significancia de 0,01, dando un «
total de 0,06, lo que se consideré adecuado. La significacién estadistica de las
diversidades se calculé mediante una prueba 7 ad-hoc (Zar, 1996). Los analisis
estadisticos se realizaron mediante los programas SYSTAT 9.0 y SigmaStat 2.03.
Para los calculos comunitarios se utilizaron los programas de libre disposicion

BioDiversity Professional 2.0. y Past 1.34.
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RESULTADOS

1. Helmintofauna gastrointestinal de Lioaermnus nigroviridis

Considerando las 111 infracomunidades en conjunto, se recolectaron un
total de 1500 individuos parasitos gastrointestinales, los cuales correspondieron a
cuatro nematodos y un cestodo (Tabla 1): Parapharyngodon sceleratus (Travassos,
1923) (Figura 3), y Spauligodon maytacapaci (Vicente & Ibanez, 1968) (Figura 4)
(Oxyurida, Pharyngodonidae); Physaloptera «of. lutzi Cristéfaro, Guimardes &
Rodriguez, 1976 (Spirurida, Physalopteridae) (Figura 5); Skrabinelazia sp.
(Ascaridida, Seuratidae) (Figura 6); Oochoristica sp. (Cyclophyllidea, Linstowiidae),

el unico cestodo (Figura 7).

Tabla 1. Total recolectado (N), prevalencia, abundancia media * DE, rango y
sitio (E= estomago; ID= intestino delgado; C= ciego) para los helmintos de 111

individuos de Liolaenmmus nigroviridis.

Taxa N  Prevalencia (%) Abundancia Rango Sitio
Nematoda
Parapharyngodon sceleratus 475 53 (47,7) 428 + 13,13 0-126 1ID,C
Spaunligodon maytacapaci 963 61 (54,9) 8,68 £ 23,58 0-170 C
Physaloptera of. lutzi 29 9 (8,1) 0,26 £ 1,26 0-11 E
Skrjabinelazia sp. 8 1(0,9) 0,07 + 0,76 0-8 ID
Cestoda
Oochoristica sp. 25 6 (5,4 0,23 £ 1,66  0-17 ID

Los taxa de Oxyurida destacaron marcadamente del resto de especies en la
magnitud de sus descriptores poblacionales. El 95,8% de los individuos
recolectados pertenecieron a este grupo, el 94,5% del total de hospederos

portaron una o ambas especies, su abundancia media fue de 12,9 vermes/lagarto
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y en cuatro individuos hospederos sobrepasaron los 100 especimenes (Tabla 1;
Anexo 2). El sitio de localizacion (Bush ef a/, 1997) de ambos taxa correspondio
mayoritariamente al inicio del intestino grueso, el cual se presentaba dilatado y
sacular a2 modo de “ciego” (Tamayo, 1991); siete vermes de cuatro
infrapoblaciones de P. sceleratus de El Roble se encontraron en la zona adyacente

al ciego del intestino delgado posterior.

Figura 3. Parapharyngodon sceleratus: (A) Hembra adulta (40x), (B) Macho adulto

(40x), (C) Macho adulto, extremo posterior (100x).
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Figura 4. Spanligodon maytacapaci: (A) Hembra adulta, extremo anterior (40x), (B)
Macho adulto (40x), (C) Macho adulto, extremo posterior (100x).

Figura 5. Physaloptera cf. lutzi, extremo anterior (100x).
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Figura 6. Skrjabinelazia sp., extremo anterior (100x).

Figura 7. Oochoristica sp., extremo anterior (100x).
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Tanto Ph. of. lutzi como Qochoristica sp. presentaron similitudes en sus
descriptores poblacionales, con bajo numero total, prevalencia y abundancia
media (Tabla 1). Las intensidades de infestacion (Bush ez a/, 1997) mas frecuentes
tueron de dos y tres vermes para el primero y de uno para el segundo. Ph. ¢f lutzi
se localiz6 exclusivamente en estébmago, mientras que Qochoristica sp. se encontro
unicamente en el intestino delgado, principalmente en su tercio medio. El taxén
Skrabinelazia sp. se presenté6 como una sola infrapoblacién de ocho vermes en el
intestino delgado de un lagarto de Farellones.

Los hospederos reconocidos para los helmintos determinados a nivel
especifico se sefalan en la Tabla 2. Con esto se construyeron arboles
taxonémicos para el calculo del Sy, (Figura 8). El nimero de taxa hospederos
registrados fue de 17 en P. sceleratus, ocho en Ph. lutzi y siete en S. maytacapaci. 1Los
valores del §;, fueron, en orden decreciente, 2,56 para P. sceleratus, 2,21 para Ph.
ntzi y 1,29 para S. maytacapaci. Segin esto, la especie con mayor especificidad de
hospederos la constituye S. maytacapaci, 1a cual solo parasita a taxa dentro de una
misma familia (Tropiduridae) y fundamentalmente dentro de un mismo género
(Liolaemns). Tanto Ph. lutzi como P. sceleratus se encuentran en especies de familias
distintas, aunque todas pertenecientes al orden Squamata (Tabla 2, Figura 8),
siendo P. sceleratus el taxén con la mayor amplitud en cuanto a los hospederos

utilizados.
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Tabla 2. Hospederos

reconocidos

para los

determinados a nivel de especie en Liolaemus nigroviridis.

helmintos

gastrointestinales

Helmintos Familia Género Especie
Spanligodon maytacapaci ~ ‘Tropiduridae  Leiocephalus L. sp.
Liolaemus L. andinus
L. chiliensis
L. elongatus
L. lemniscatus
L. pictus
L. tenuis
Physaloptera of. lutzi Teiidae Ameiva A. ameiva
Cnenidophorus C. ocellifer
Tropiduridae  Ewurolophosaurus — E. nanuzae
Liolaemus L. sp.
Tropidurns T. guarani
T. itambere
T. spinulosus
T. torquatus
Parapharyngodon sceleratus  Teiidae Ameiva A. ameiva
Cnenidophorus C. ocellifer
Kentropyx K. pelviceps
Gekkonidae  Hewmidactylus H. mabouia
Scincidae Mabnya M. agilis
M. caissara
M. bistriata
M. frenata
M. macrorhyncha
Tropiduridae  Ewurolophosaurns — E. nanuzae
Microlophus M. albemarlensis
Tropidurus T. gnarani
T. itambere

T melanoplenrus
T semitaeniatus
T. spinulosus
T torquatus
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Squamata

@ Squamata

A B)

Tropiduridae Tropiduridae

Liolaenns

Tropidurus

Ameiva

Liolaemus Leiocephalus

lemmniscatus  chiliensis — elongatus tenuis ictus  andinus sp. ameiva ocellifer nanuzae sp. torguatus  itambere warani spinulosus
S &

Squamata

Scincidae Tropiduridae

Kentropyx: Chnemidophorus Hemidactylns Eurolophosanrus g Microlophus Tropidurus

pebiceps  ocellifr ameiva  mabonia agilis bistriata macrorhyncha caissara frenata  nanuzae albematlensis melanoplesrus  itambere guarani - spinulosus

Figura 8. Arboles taxonémicos de los taxa hospederos para (A) Spauligodon
maytacapaci, (B) Physaloptera iutzi y (C) Parapharyngodon sceleratus. 1as categorias

taxonémicas corresponden a orden (nodo superior), familias (nodos centrales) y

géneros (nodos inferiores).
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2. Composicion y magnitud de las comunidades componentes helminticas

La composicion de especies de helmintos gastrointestinales para las

poblaciones de L. nigroviridis, asi como las magnitudes de infestacion de cada

taxon, se entregan en las Tablas 3 y 4.

Tabla 3. Total de individuos por taxén (N), prevalencia (P), y abundancia media

(A £ DE) de helmintos gastrointestinales para las poblaciones de Lzolaerus

nigroviridis de Farellones y El Yeso, enero - abril 2001.

Taxa Farellones El Yeso
N P (%) A+ DE N P (%) A+ DE
Parapharyngodon sceleratus 141 21 (70)  4,7£9,16 0 0 0
Spanligodon maytacapaci 71 12 (40) 2,37%5 254 26 (89,6) 8,76X14,34
Physaloptera df. lutzi 1 13,3 0,03+0,18 0 0 0
Skrjabinelazia sp. 8 1(3,3) 0,27%1,46 0 0 0
Oochoristica sp. 5 2(6,6) 0,17£0,75 1 13,4 0,03%+0,19

Tabla 4. Total de individuos por taxén (N), prevalencia (P), y abundancia media

(A £ DE) de helmintos gastrointestinales para las poblaciones de Lzolaenius

nigroviridis de El Roble y Cantillana, enero - abril 2001.

Taxa El Roble Cantillana
N P %) A+ DE N P (%) A+ DE
Parapharyngodon sceleratus 317 27(100) 11,74£2327 17 5 (20) 0,68%+1,82
Spanligodon maytacapaci 0 0 0 638 23(92) 25,52%4294
Physaloptera df. lutzi 24 5(18,5) 0,89%+242 4 3(12)  0,16%0,47
Skrjabinelazia sp. 0 0 0 0 0 0
Oochoristica sp. 18 274  0,67£3,27 1 14 0,04£0,20

Las comunidades componentes destacaron por su bajo ndmero de

helmintos, siendo la mas rica en especies Farellones (5 spp.), seguida por

Cantillana (4), El Roble (3) y El Yeso (2). Estas dos dltimas fueron las unicas que
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presentaron infracomunidades con la totalidad de los taxa de la comunidad
componente respectiva, aunque en minima frecuencia (una infracomunidad en
ambas). En Farellones y Cantillana el nimero maximo de especies por
infracomunidad fue de tres y dos taxa respectivamente (Anexo 2). La tunica
especie de helminto que se encontré en las cuatro poblaciones hospederas fue
Oochoristica  sp., aunque su frecuencia de infestacién y abundancia fue
marcadamente baja en todas las localidades. Skrjabinelazia sp. fue exclusivo de
Farellones, pero como fue sefalado anteriormente, en un unico individuo
hospedero infestado. Ph. ¢f. /utzi solo estuvo ausente de la comunidad de El Yeso,
siendo su participacion en las restantes localidades marginal, particularmente en
Farellones (un verme en un lagarto). Las maximas prevalencias y abundancias
dentro de cada comunidad componente correspondieron siempre a taxa de
oxyurida, los cuales presentaron distinta composicién y magnitud entre las
localidades: P. sceleratus se encontrd en Farellones, El Roble y Cantillana, siendo la
unica especie de oxyurida registrado en El Roble. En Farellones y Cantillana se
detecté ademas a S. maytacapaci, diferenciandose ambas comunidades por las
magnitudes de infestaciéon de ambos taxa (mayor la de P. sceleratus en Farellones,
mayor la de S. maytacapaci en Cantillana). Al igual que en El Roble, la comunidad
de El Yeso present6 un soélo taxén de oxyuro, pero correspondiendo en este caso
a S. maytacapaci.

Las magnitudes de las comunidades componentes helminticas se presentan
en la Tabla 5. La frecuencia de individuos infestados fue alta dentro de cada
poblacion hospedera, producto principalmente de las altas prevalencias de
Oxyurida (Tablas 3 y 4). Tanto en El Roble como en Cantillana la totalidad de
lagartos presentd algun helminto, estando el 90% de los individuos examinados
infestados en Farellones y El Yeso. No hubo diferencias significativas entre las

frecuencias de infestacién de las cuatro localidades (y*= 0,30; 3 g.L; P> 0,05).
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Tabla 5. Magnitudes de las comunidades componentes helminticas de Liolaenmns

nigroviridis, enero - abril 2001.

Farellones El Yeso El Roble Cantillana
N de vermes 226 255 359 660
Prevalencia (%) 27 (90) 26 (90) 27 (100) 25 (100)

Abundancia media * DE ~ 7,53+10,22  879+1433 133012313 26,4143 28

Las abundancias medias se vieron marcadamente influidas por la agregacion
parasitaria, i.e. muchos lagartos con un bajo nimero de vermes y unos pocos con
un alto numero (Figura 9). Es asi que tanto las comunidades componentes de El
Roble como de Cantillana presentaron los maximos valores totales de vermes
debido a que en estas existieron infracomunidades que sobrepasaron los 100
individuos (una en El Roble y tres en Cantillana), lo que se refleja en la magnitud
de sus abundancias medias y desviaciones tipicas. Al comparar entre las
comunidades, las abundancias medias fueron significativamente distintas (H=
11,85; 3 g.l; P< 0,05). Sin embargo, la prueba a posteriori no arrojé diferencias
significativas (par Cantillana-Farellones; 0= 2,57; 4 gl; P> 0,05). Al comparar
por separado entre pares de comunidades, las mayores diferencias se producen
entre los pares Cantillana-Farellones (U= 522,5; 1 gl.; aproximacion XZZ 06,25;
P<0,01) y El Roble-Farellones (U= 559,5; 1 g.l.; aproximacién y*= 6,13; P<0,01).
Diferencias marginales existieron entre Cantillana-El Yeso (U= 500,5; 1 gl;
aproximacion y’= 5,76; P<0,02) y El Roble-El Yeso (U= 531,5; 1 gl;
aproximacion y°= 5,29; P<0,02).
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Figura 9. Distribucion de frecuencias del numero de vermes por lagarto para las
poblaciones de Liolaemus nigroviridis de Farellones (A), El Yeso (B), El Roble (C) y
Cantillana (D), enero - abril 2001.
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3. Complejidad de las comunidades componentes helminticas

LLa comunidad componente de Farellones resulté la mas compleja entre las
cuatro poblaciones hospederas (Tabla 6). Su mayor riqueza especifica se
corresponde con su mayor diversidad entre las comunidades, la cual resultd
significativamente distinta entre todos los pares (Farellones-El Yeso 7 = 15,11;
302 gl.; Farellones-El Roble # = -6,36; 514 g.l; Farellones-Cantillana 7 = 11,98;
369 g.l.; El Yeso-El Roble 7 = 8,17; 502 g.l; El Yeso-Cantillana 7 = 3,96; 882 g.L;
El Roble-Cantillana # = 5,04; 639 g.1.; en todos P< 0,05). Farellones tuvo también
la comunidad componente con menor dominancia, es decir, es la comunidad con
la menor importancia proporcional de la especie mas abundante. Esto es
indicativo de su mayor heterogeneidad comunitaria en comparaciéon a las
restantes, en las cuales un sélo taxén constituye la mayor proporcion de la

muestra, lo que es extremo en el caso de El Yeso (Tabla 6).

Tabla 6. Media de especies de helmintos por lagarto £ DE, indice de Shannon-
Weaver (H) e indice de Berger-Parker (d) de las comunidades componentes

helminticas de Lzolaemmus nigroviridis, enero - abril 2001.

Farellones El Yeso El Roble Cantillana
Media spp/lagarto + DE ~ 1,231+0,73 0,93+0,37 1,26£0,53 1,28%0,46
H’ 0,38 0,01 0,19 0,07
D 0,62 1 0,88 0,97

La media de especies de helmintos por lagarto examinado fue
estadisticamente distinta entre las comunidades (H= 8,17; 3 gl.; P< 0,05). Sin
embargo, y al igual que para el caso de la abundancia media, la prueba a posteriori
no arrojo diferencias significativas (par Cantillana-El Yeso; 0= 1,95; 4 gl; P>

0,05). Al comparar por separado entre pares de comunidades, las diferencias se
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producen entre Cantillana-El Yeso (U= 478,5; 1 gl; aproximacién XZZ 8,23;
P<0,01) y El Roble-El Yeso (U= 497; 1 g.l.; aproximacién y°= 6,73; P<0,01).

4. Similitud entre las comunidades componentes helminticas

Como fue observado en el punto 2, entre las comunidades de Farellones,
Cantillana y El Roble las diferencias en cuanto a la riqueza especifica se
generaron debido a la ausencia de un unico taxén en la comunidad sucesiva,
manteniéndose los restantes (Tablas 3 y 4). Esto se comprueba a nivel de las
similitudes comunitarias cualitativas, ya que las comunidades con mayor nimero
de especies (Farellones con cinco y Cantillana con cuatro) fueron las mas

cercanas segun el coeficiente de Jaccard (Tabla 7).

Tabla 7. Medidas de similitud comunitarias entre las poblaciones de Liolaenus
nigroviridis, enero - abril 2001. Valores arriba y debajo de la diagonal representan P

y S/ respectivamente.

Farellones El Yeso El Roble Cantillana
Farellones - 31,81 65,04 34,59
El Yeso 0,40 - 0,39 96,82
El Roble 0,60 0,25 - 3,34
Cantillana 0,80 0,50 0,75 -

La comunidad que les sigue en nimero de taxa, El Roble, comparti6é todas
sus especies con las comunidades precedentes, difiriendo en la cantidad de
especies ausentes, por lo que la mayor similitud de esta comunidad fue con
Cantillana (una especie distinta) y luego con Farellones (dos especies distintas). El
Yeso fue la comunidad con menor cantidad de especies, por lo que fue la mas

lejana, diferenciandose con la comunidad precedente (El Roble) no sélo en
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numero, sino que también en composicion especifica, resultando mas simil con
las comunidades que compartia todos sus helmintos (Cantillana y Farellones).

La similitud cuantitativa se ve relacionada con la dominancia especifica. Es
as{ que las comunidades con especies dominantes compartidas, son las que
presentan el mayor porcentaje de similitud (Tabla 7). Este es el caso de El Yeso-
Cantillana y Farellones-El Roble. Una baja similitud cuantitativa se genera entre
El Roble-Cantillana, que si bien presentaron un alto S, el bajo valor de P se
explica por compartir especies con pobre abundancia en alguna de las dos
comunidades. La menor similitud se produce entre El Yeso-El Roble, ya que
comparten un solo taxén de muy baja abundancia en ambas localidades.

En la Figura 10 se entregan los dendrogramas resultantes a partir de Sjy P.
Segun composicion de especies, la comunidad de Farellones con la de Cantillana
se asemejan en un 80%. A este grupo, con una similitud cercana al 68%, se les
une El Roble. Mucho mas lejana es la unién de estas tres comunidades con El
Yeso, ya que esta ocurre al 35% de similitud. De esta forma, la comunidad de El
Yeso constituirfa un grupo claramente separado de las otras tres comunidades,
entre las cuales la segregacion es menos marcada. Para el caso de la similitud
cuantitativa, dos son los grupos formados. Uno de alta similitud constituido por
El Yeso-Cantillana (97%) y el otro de menor similitud formado por Farellones-El

Roble (65%). Ambos grupos se unen distantemente a una semejanza del 18%.
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Figura 10. Dendrogramas de similitud cualitativa (A) y cuantitativa (B) entre las

comunidades componentes helminticas de Liolaemus nigroviridss, enero - abril 2001.
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DISCUSION

En una especie hospedera, las comunidades componentes parasitas
corresponden a muestras de la totalidad de parasitos que explotan al taxén en su
rango geografico de distribucion. Esto constituye la fauna parasitaria de un
hospedero, la cual se ha formado durante la historia evolutiva de esa especie en
particular por colonizacién y extincion de taxa parasitos (Poulin, 1998a). La
magnitud de infracomunidades muestreadas y el rango distribucional considerado
permite una estimacioén representativa de la fauna parasitaria de helmintos de L.
nigroviridis, la que estarfa compuesta por cinco especies, constituyéndose en un
nuevo registro de especie hospedera para todos los helmintos registrados, con un
taxon genérico (Sknabinelazia) y uno especifico (P. sceleratus) reconocidos por
primera vez para Liolaemus y siendo la mayoria nuevos registros para Chile
(excepcion dada por S. maytacapaci). De esta forma, L. nigroviridis se erige como el
taxén con la mayor riqueza helmintica de las registradas hasta la fecha para el
género (Rocha, 1995; Ramallo & Diaz, 1998; Goldberg ¢ al., 2001; Goldberg et
al., 2004).

LLa magnitud de la fauna parasitaria de L. nigroviridis es coincidente con lo
encontrado por Aho (1990), quién senala para 100 poblaciones de 9 familias de
saurios del hemisferio norte, rangos de valores para el numero de especies por
hospedero entre 0 a 5 (media = 2,00), encontrandose las comunidades de
helmintos de reptiles, principalmente las de saurios, dentro de las mas deprimidas
en términos de riqueza de especies y tamafios comunitarios entre los vertebrados,
especialmente si las comparamos con las de aves y mamiferos (Aho, 1990; Bush,
1990; Pence, 1990). Este patréon se comprueba en especies de lagartos

sudamericanos, como sucede en Tropidurus guarani (Bursey & Goldberg, 2004),
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Eurolophosanrus (= Tropidurus) nanuzae (Fontes et al., 2003), y Cnemidophorus littoralis,
Mabunya agilis y Mabuya macrorhyncha (Vrcibradic et al., 2000), atn cuando en todos
estos trabajos se analizaron entre 8 y 262 individuos hospederos provenientes de
una sola localidad (i.e., una comunidad componente). Sin embargo, se han
encontrado comunidades componentes de helmintos inusualmente ricas para
Squamata, como la sefialada por Vrcibradic ez a/. (2000) para Tropidurus torguatus,
quienes hallaron 11 taxa de helmintos (dos estadios larvales) en una poblacion
(N= 62) del sureste de Brazil. A nivel de fauna parasitaria la evidencia es escasa,
pero un hecho es destacable: el notorio efecto del esfuerzo de muestreo, ya que al
aumentar la extension de este en tiempo y espacio, la fauna parasitaria puede
adquirir magnitudes importantes, como en el caso de la descrita por Sharpilo ez a/.
(2001), quienes analizaron la composiciéon de helmintos parasitos de la lagartija
paleartica Lacerta agilis a una gran escala espacial (32 muestras, con un total de 661
individuos abarcando la mayor parte del rango distribucional) y temporal (36
afios), describiendo una fauna parasitaria de 30 especies de helmintos, una de las
mayores helmintofaunas entre los lacertilios euroasiaticos.

La fauna parasitaria de L. nigroviridis esta compuesta por taxa que parasitan a
mas de un hospedero, por lo tanto corresponderian a especies generalistas a este
nivel (especie hospedera). Sin embargo, todos los helmintos identificados a nivel
de especie se encuentran unicamente en saurios, por lo que serian especialistas de
este grupo, especificamente de saurios sudamericanos. Tanto Ph. ¢f. /utzi como P.
sceleratus evidencian una gran plasticidad en la eleccion del lagarto hospedero, los
cuales pertenecen a familias de clados muy distintos dentro de Squamata (Pough
et al., 2004), lo que podria estar demostrando la menor importancia de los
factores filogenéticos en la estructuraciéon de estas faunas parasitarias y la
ocurrencia de multiples fenémenos de cambio de hospedero debido a la

simpatria (actual o historica) en que estos taxa de saurios se encuentran. Caso
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opuesto es lo que ocurre con . maytacapaci, ya que este taxéon demuestra casi
exclusiva afinidad por tropidurinos del género Iiolaemus. Si bien la excepcion a
esto lo constituye su género hospedero tipo ILeicephalus (Tropiduridae),
representado por un ejemplar sin asignacion especifica proveniente de Pert
(Vicente & Ibafiez, 1968), este registro merece dudas en cuanto a la correcta
identidad del hospedero, debido a que Leiocephalus se encuentra sistematicamente
muy relacionado con Liolaernus y las formas consideradas actualmente dentro de
este taxon se distribuyen unicamente en islas del archipiélago de las Antillas
(Bahamas, Caimanes, Cuba y Espafiola) (Frost & Etheridge, 1989). De esta
manera, S. maytacapaci corresponderia a un parasito especialista en Liolaemus, y
dentro de estos a miembros del clado del subgénero Liolaemus (sensu Schulte et al.,
2000), presente tanto en Chile como Argentina pero mayormente en el lado
occidental de la Cordillera de los Andes, posible sefial de una evolucién conjunta
parasito-clado hospedero.

Segun la forma de transmisién podemos diferenciar dos grupos en la fauna
parasitaria de L. nigroviridis: los helmintos de ciclo directo sin participaciéon de
hospederos intermediarios (monoxenos) y los de ciclo indirecto con intervencion
de uno o mas hospederos intermediarios (heteroxenos). Los taxa de oxyurida
corresponderian a los del primer grupo, en donde ocurre una ingestién directa de
los huevos a través de habitos coprofagos y/o de constantes lamidos fecales que
las especies de Liolaemus (y saurios en general) realizan, por ejemplo, para
vomerolfacion (Labra e al, 2002). El resto de los taxa presentan ciclos
heteroxenos, en donde los huevos son ingeridos por hospederos intermediarios
artrépodos en donde se desarrollan los estadios infestantes (Bursey ez al., 2005).
En relacién a esto, y considerando la existencia de un continuo carnivorismo-
omnivorismo-herbivorismo en los habitos alimenticios de los reptiles, se ha

seflalado que hospederos con mayor herbivoria tenderfan a poseer una fauna
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parasitaria dominada por taxa monoxenos, de escasa variacion taxondmica
supragenérica, y con alta riqueza de especies y magnitud de infestacion,
mayormente oxyuridos de la familia Pharyngodonidae (Roca, 1999). La fauna
parasitaria registrada en L. wigroviridis seria caracteristica de especies en una
situacion intermedia del continuo alimentario, i.e. de taxa omnivoros, que es
precisamente lo que ocurre en este taxéon (C. Garin, obs. pers.). No obstante, los
géneros Parapharyngodon y Spauligodon corresponden a la linea evolutiva de
Pharyngodonidae parasita de reptiles carnivoros (Petter & Quentin, 1976), lo que
podria estar indicando una adaptacion secundaria al omnivorismo, como se ha
planteado para el caso de los saurios del género Podarcis de las islas baleares
espafiolas (Roca, 1999).

Un hecho comprobado es que las comunidades componentes parasitas
alcanzan el nivel de saturaciéon de especies siempre por debajo del de su fauna
parasitaria (Poulin, 1998a), constituyendo la riqueza de estas ultimas un débil
predictor de la riqueza de las comunidades componentes respectivas (Kennedy &
Guégan, 1994). Diferentes comunidades componentes provenientes de la misma
fauna parasitaria (i.e. del mismo taxén hospedero) frecuentemente comparten
taxa parasitos pero s6lo ocasionalmente tienen idéntica composicion de especies
(Poulin, 1997), lo que destaca la importancia de los procesos locales en
comparacion a los regionales sobre la disponibilidad de parasitos y consecuente
riqueza de especies. Sharpilo er a/ (2001) encontraron significativa variacion
espacial en la composicién y estructura de las comunidades componentes
helminticas de ILacerta agilis palearticas (Ukrania y Bulgaria), enfatizando la
importancia de la comunidad local parasita. Sin embargo, la gran mayoria de los
helmintos correspondieron a especies heteroxenas, de las cuales L. agilis sirve
como hospedero paraténico o, en mucho menor grado, intermediario, taxa muy

dependientes de factores locales (ecologicos) como lo son la disponibilidad de
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hospederos intermediarios artrépodos o la simpatria y sintopia con otros
vertebrados, hospederos finales para muchas de estas especies (Sharpilo e al.,
2001). En contraste de esto, los helmintos monoxenos presentan una mayor
independencia de este tipo de factores, aumentando generalmente la similitud
entre las comunidades componentes parasitas provenientes de ambientes con
caracteristicas ecolégicas disimiles (Sharpilo ez @/, 2001; Rocha & Vrcibradic,
2003). Para el caso de L. nigroviridis, sus comunidades componentes parasitas
resultaron ser altamente predecibles en relacion a su fauna parasitaria, como lo
demuestran los altos valores de similitud cualitativa existente entre ellas. Si bien
los taxa heteroxenos presentaron bajos valores de prevalencia y abundancia, lo
que conlleva una baja probabilidad de deteccion, Oochoristica sp. estuvo presente
en todas las comunidades componentes y Ph. ¢f /utzi sélo se ausentd de la
comunidad de El Yeso. Esto dltimo perfectamente se puede atribuir a un efecto
de muestreo por la baja prevalencia de este taxon, ya que existe evidencia que una
o dos especies de helmintos no son detectadas al utilizar tamafnos muestréales
menores de 40 o 50 individuos hospederos (Poulin, 1998b), situacién que podria
explicar también la ausencia de Skrabinelazia sp. en tres de las cuatro
comunidades analizadas. En sintesis, y si consideramos ambos grupos de especies
por separado, existe mayor similitud cualitativa comunitaria por los taxa
heteroxenos que por los monoxenos, lo que serfa sefial de similares factores
locales entre las comunidades comparadas.

Las poblaciones de L. nzgroviridis mostraron una alta frecuencia de
infestacion helmintica, no diferenciandose mayormente a este nivel, patrén
determinado por la presencia de especies de oxyurida en todas las localidades
analizadas, ya que las altas prevalencias dependieron exclusivamente de estos taxa
monoxenos. En Chile, esto también se ha comprobado en Liolaemus tenuis

(Goldberg et al., 2001) y Phymaturus flagellifer (Tamayo, 1991). Conjuntamente con
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una gran prevalencia, los taxa de oxyuridos presentaron una gran abundancia, la
cual diferencié principalmente a las poblaciones de la cordillera costera de las
andinas, ya que en las primeras hubo mayor nimero de individuos con altos
grados de infestacién, es decir, existi6 mayor agregacion parasitaria. La
agregacion parasitaria se ha asociado a la susceptibilidad variable de los
hospederos frente a la infestacion, por causa de factores genéticos, ambientales o
del comportamiento (Begon ez al, 1995), por lo que serfa valido concluir que
existen diferencias en alguno de estos procesos a nivel de hospederos que hace
que las poblaciones de L. nzgroviridis de la Cordillera de la Costa sean mas
susceptibles a la agregacion parasitaria que las de la Cordillera de los Andes. A
pesar de la posibilidad de alguna de estas situaciones, la revision de las
caracteristicas etarias de las infrapoblaciones de oxyuridos involucrados en las
altas magnitudes de infestacion individual (sobre 100 vermes) permite notar la
dominancia de individuos inmaduros, sin desarrollo de estructuras reproductivas
y de muy pequeno tamafio, los que les permite alcanzar mayores densidades que
estadios mas avanzados de desarrollo, por ejemplo hembras ovigeras, en un
espacio de microhabitat (intestino grueso) similar. Por lo tanto, y en este caso
especifico, serian propiedades poblacionales de los parasitos, mas que de los
hospederos, los causales de estos patrones de abundancias.

En hospederos conespecificos se ha demostrado que la distancia geografica
entre comunidades componentes es un excelente predictor de la similitud
composicional de especies parasitas, por ejemplo en peces de aguas continentales
(Poulin & Morand, 1999). Para el caso de L. nigroviridis, las comunidades
componentes mas cercanas corresponden a las de Farellones-El Yeso (39 km).
Sin embargo, esto no es coincidente con la mayor similitud composicional
cualitativa (Farellones-Cantillana) ni cuantitativa (Cantillana-El Yeso), lo que si

ocurre entre las comunidades mas distantes en geografia y composicion (El
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Roble-El Yeso, 117 km). No obstante, y al considerar solamente la similitud
cuantitativa que pondera por factores poblacionales, los dos grupos que se
originan en su dendrograma son los que le siguen en distancia geografica al par
Farellones-El Yeso: Farellones-El Roble (79 km) y Cantillana-El Yeso (90 km).
Por lo tanto, la similitud composicional sigue mas bien un patrén latitudinal
(comunidades norteflas y sureflas) que longitudinal (comunidades andinas vy
costeras), lo que se relacionaria con la menor distancia geografica pero
mayoritariamente con un probable menor aislamiento evolutivo entre ellas, ya
que no necesariamente la distancia espacial es reflejo del aislamiento existente
entre las poblaciones de un mismo taxén (Poulin & Morand, 1999).

La composicion de oxyurida permite generar un posible escenario histérico-
evolutivo para estos taxa en las poblaciones de L. nigroviridis. Como se discutié
anteriormente, S. maytacapaci constituiria una especie propia de los Liolaemus,
originandose a partir de una eventual coespeciacion con el taxon. Sin embargo, y
a diferencia de lo ocurrido con el género de saurios, S. maytacapaci no ha
especiado mayormente, ni aun como respuesta a la especiacion en el clado
hospedero, fenémeno aparentemente muy comun en la naturaleza (Johnson e# al.,
2003). Esta “falla en la coespeciacion” serfa producto del flujo génico conservado
entre las poblaciones del parasito debido a, por ejemplo, eventos de “especiacion
simpatrica” (Losos & Glor, 2003), manteniéndose el flujo posterior debido a las
variadas relaciones ecolégicas que se han estructurado dentro del taxén (Jaksic,
1997), las cuales han permitido también el intercambio parasitario entre Iiolaermus.
Por lo tanto, la interaccion L. nigroviridis-S. maytacapaci se remontarfa a los
origenes de la especie hospedera. L.a ausencia actual de este helminto en la
poblacion de El Roble se puede explicar por dos situaciones hipotéticas (Poulin,
1998a): extinciéon del linaje parasito, es decir, en el pasado historico de esta

poblaciéon hospedera existi6 el taxén parasito, pero por factores locales

- 49 -



desapareci6 de la comunidad componente; o bien la poblaciéon ancestral
hospedera estuvo formada por individuos sin o con muy pocos vermes, situacion
explicada por la agregacion parasitaria, lo cual impidi6 el establecimiento de una
poblacién viable de . maytacapaci. Estas mismas razones se pueden esgrimir para
explicar la ausencia de P. sceleratus en la comunidad componente de El Yeso. Sin
embargo, su historia evolutiva serfa distinta. Este oxyurido presenta una baja
especificidad de hospedero, encontrandose en varios taxa de Squamata
sudamericanos lo que facilita el intercambio parasitario. Sin embargo, no se ha
presentado en ninguna de las especies de Liolaemus estudiadas hasta la fecha,
siendo L. nigroviridis el primer registro como hospedero dentro del género.
Aparentemente la evoluciéon de las poblaciones de P. sceleratus en Chile se ha
desarrollado exclusivamente en los biotopos altoandinos en que L. nzgroviridis
habita, por lo que de todos los helmintos identificados este taxén se constituye
como la especie mas caracteristica para L. nigroviridis. De las seis especies de
Parapharyngodon que se han registrado en Sudamérica (Bursey ez a/., 2005), s6lo una
habia presentado como hospederos a miembros de la subfamilia Liolaeminae
(sensu Frost & Btheridge, 1989), P. rigjensis, la cual ha sido encontrada Gnicamente
en Phymaturus punae (hospedero tipo) y Liolaenus buergeri (Goldberg et al., 2004),
ambos lagartos de ambientes altoandinos. Por lo tanto, dentro de Liolaeminae los
taxa de Parapharyngodon han evolucionado conjuntamente con la linea de especies
de altura, estando sometidas a fuertes fenémenos vicariantes que han generado
nuevas especies, como en el caso de P. rigjensis (Ramallo ez al., 2002b).

Este trabajo tuvo como objetivo el de establecer si el aislamiento geografico
entre las poblaciones de L. nigroviridis se reflejaba en sus comunidades
componentes parasitas, de modo de evidenciar la accién de factores
principalmente coevolutivos debido a la posible especiaciéon en curso de las

poblaciones de hospederas consideradas, situacion sustentada por diferencias
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morfolégicas que han llevado a la descripcion de entidades subespecificas. Los
resultados indican la existencia de diferencias en composiciéon, magnitud y
complejidad entre las comunidades componentes, sin diferenciarse claramente las
poblaciones atribuidas a cada subespecie, segregandose significativamente la
comunidad de El Yeso del resto al considerar la composiciéon de especies y
formandose dos grupos latitudinalmente diferenciados en norte y sur al
adicionarle las magnitudes comunitarias. Hstas diferencias serian producto de
factores evolutivos independientes de las poblaciones hospederas, como por
ejemplo fallas en la coespeciaciéon hospedero-parasito, cambios de hospederos y
extincion de linajes parasitos, lo que confirma lo sefialado por Weckstein (2004)
en orden de que la biogeografia parasitaria puede ser mas importante que las
asociaciones con el hospedero en la estructuraciéon de sus comunidades. Esto
ultimo a sido comprobado por Gouy de Bellocq e al (2002), quienes
encontraron que los parasitos pueden ayudar a resolver conexiones geograficas
entre poblaciones de hospederos, constituyéndose en mejores marcadores
geograficos mas que filogenéticos, antecedentes que llevan a reconsiderar la
utilizaciéon de los parasitos como diferenciadores taxonémicos, a lo menos entre
y dentro niveles bajos, como ha sido propuesto por algunos autores (Ramallo &
Diaz, 1998). Finalmente, es indispensable en cualquier estudio evolutivo del
parasitismo la correcta diferenciacion taxonémica, asi como del establecimiento
de las relaciones sistematicas a nivel de parasitos y hospederos mas adecuadas,
por lo que urge la utilizacion de técnicas moleculares modernas (e.g.
secuenciacion de DNA mitocondrial), las cuales podrian modificar incluso el

estatus taxonoémico de los taxa considerados en este trabajo (Kunz, 2002).
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CONCLUSIONES

La fauna parasitaria de helmintos gastrointestinales de Liolaenus nigroviridis
estuvo compuesta por cinco taxa, los nematodos Parapharyngodon sceleratus,
Spanligodon maytacapaci, Physaloptera of. lutzi y Skrjabinelazia sp.; y el cestodo
Oochoristica sp.

. En los helmintos identificados a nivel de especie, la mayor especificidad de
hospedero la presentd S. maytacapaci, propia de ILiolaemus del subgénero
Liolaenmns. Los taxa restantes presentaron una baja especificidad a nivel
genérico y familiar, pero son exclusivos de saurios.

. La comunidad componente con mayor nimero de helmintos fue Farellones
(5 spp.), seguida por Cantillana (4), El1 Roble (3) y El Yeso (2).

. Las magnitudes comunitarias dependieron mayormente de las especies
monoxenas S. maytacapaci y P. sceleratus (Oxyurida, Pharyngodonidae), las que
se encontraron en una alta frecuencia de infestacion en todas las poblaciones
hospederas, no diferenciandose por este componente. Las abundancias
medias se diferenciaron principalmente entre localidades de cordilleras
distintas, producto de la mayor agregacion parasitaria en las comunidades de
la Cordillera de la Costa.

La comunidad componente que presentd la mayor y menor complejidad fue
Farellones y El Yeso respectivamente, lo que es coincidente con su riqueza
especifica. Sin embargo, la comunidad de El Roble resulté mas compleja que
la de Cantillana, debido a la mayor agregacién parasitaria de los taxa
heteroxenos en El Roble.

. Considerando la composicion de especies, sélo la comunidad componente de

El Yeso se distancia marcadamente del resto de las comunidades. Al agregar la
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magnitud comunitaria, se diferencian las comunidades de localidades
septentrionales (Farellones-El Roble) de las de localidades meridionales (El
Yeso-Cantillana).

Los factores evolutivos que habrian originado a las comunidades
componentes habrian sido principalmente fallas en la coespeciacion

hospedero-parasito, cambios de hospederos y extincidn de linajes parasitos.
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ANEXO 1. Sexo, peso, longitud hocico-cloaca (LHC), longitud axila-ingle (LAT),
longitud extremidad anterior (LEA), longitud extremidad posterior (LEP),
longitud cola (LC), localidad de colecta, fecha de colecta y numero de registro en
la coleccién herpetolégica del Museo Nacional de Historia Natural (MNHN) de

los individuos de Liolaemus nigroviridis examinados.

MNHN Sexo Peso LHC LAI LEA LEP LC Localidad Fecha
3199 macho 145 782 334 26 431 reg. Cerro El Roble 20-Enero-2001
3200 macho 16 77  31.6 28 452 reg. Cerro El Roble 20-Enero-2001
3201 hembra 8 642 3277 24 345 109 Cerro El Roble 20-Enero-2001
3202  hembra 7 645 29.2 235 355 reg. Cerro El Roble 20-Enero-2001
3203 macho 14 783 331 26 39.7 reg. Cerro El Roble 20-Enero-2001
3204  hembra 6 60.7 27.1 23.8 35.6 107 Cerro El Roble 20-Enero-2001
3205 macho 10 694 294 202 41 reg. Cerro El Roble 20-Enero-2001
3206 hembra 55 627 274 23.6 335 reg. Cerro El Roble 20-Enero-2001
3207 hembra 55  61.6 279 253 34,6 reg. Cerro El Roble 20-Enero-2001
3208  hembra 9.5 71.8 331 251 38 reg. Cerro El Roble 20-Enero-2001
3209 macho 145 76.8 31.1 274 339 reg. Cerro El Roble 20-Enero-2001
3210  hembra 6.5 64 285 23 342 reg. Cerro El Roble 20-Enero-2001
3211 macho 13 78 325 241 422 reg. Cerro El Roble 20-Enero-2001
3212 hembra 55 613 24 221 343 reg. Cerro El Roble 20-Enero-2001
3213 hembra 55 642 271 232 36 reg. Cerro El Roble 20-Enero-2001
3214  macho 185 825 384 31 437 reg. Cerro El Roble 20-Enero-2001
3215 macho 16.5 857 402 31.8 45.1 reg. Cerro El Roble 20-Enero-2001
3216 macho 13 76.7 323 27.8 454 reg. Cerro El Roble 20-Enero-2001
3217 macho 145 73.8 31.8 28 43.1 reg. Cerro El Roble 20-Enero-2001
3218 macho 145 79.6 35.6 304 462 reg. Cerro El Roble 20-Enero-2001
3219 macho 17 77.3 29.8 292 444 reg. Cerro El Roble 20-Enero-2001
3220 macho 165 772 315 28.7 441 reg. Cerro El Roble 20-Enero-2001
3221 hembra 7.5 643 294 244 351 reg. Cerro El Roble 20-Enero-2001
3222 hembra 6 61.8 26.8 238 34 reg. Cerro El Roble 20-Enero-2001
3223  hembra 7 59.1 27 225 35 124 Cerro El Roble 20-Enero-2001
3224  hembra 3 50.2  20.5 17.6 30.1 reg. Cerro El Roble 20-Enero-2001
3225  hembra 8.5 66.6 30.6 233 34 reg. Cerro El Roble 20-Enero-2001
3226 macho 16.5 80.6 35.1 26.5 455 reg. Farellones 8-Febrero-2001
3227 macho 125 742 31.7 26.8 42.6 reg. Farellones 8-Febrero-2001
3228  hembra 8 64.5 29.5 232 36.5 reg. Farellones 8-Febrero-2001
3229  hembra 8 64.8 299 241 3438 reg. Farellones 8-Febrero-2001
3230 macho 10.5 69.6 29 23 427 reg. Farellones 8-Febrero-2001
3231 macho 13 743 333 26 45.1 reg. Farellones 8-Febrero-2001
3232 macho 7 61.8 287 231 306.6 reg. Farellones 8-Febrero-2001
3233  hembra 6.5 63.4 29.6 223 306.2 101.2 Farellones 8-Febrero-2001
3234 macho 8.5 62 27.6 225 36.1 106.4 Farellones 8-Febrero-2001
3235  hembra 6 582 261 20 324 reg. Farellones 8-Febrero-2001
3236 macho 9 69.8 31.4 28.7 437 104.4 Farellones 8-Febrero-2001
3237 hembra 6.5 59.5 282 21.1 335 reg. Farellones 8-Febrero-2001
3238 macho 11 693 30 242 401 117.5 Embalse El Yeso 3-Abril-2001
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ANEXO 1 (continuacion)

MNHN Sexo Peso LHC LAI LEA LEP LC Localidad Fecha
3239 macho 7 63 262 241 377 reg. Embalse El Yeso 3-Abril-2001
3240 macho 75 635 274 25 398 reg. Embalse El Yeso 3-Abril-2001
3241 hembra 6.5 62.2 30.1 239 31.7 reg. Embalse El Yeso 3-Abril-2001
3242  hembra 8 64.7 313 21.7 322 reg. Embalse El Yeso 3-Abril-2001
3243  macho 8 67.8 285 262 38 reg. Embalse El Yeso 3-Abril-2001
3244 macho 10 67.4 315 21.1 399 reg. Embalse El Yeso 3-Abril-2001
3245 macho 11.5 739 324 244 389 reg. Embalse El Yeso 3-Abril-2001
3246  hembra 3 472 219 184 29 reg. Embalse El Yeso 3-Abril-2001
3247  hembra 6.5 61.8 29.7 221 31.7 reg. Embalse El Yeso 3-Abril-2001
3248  macho 11 723 312 247 393 reg. Embalse El Yeso 3-Abril-2001
3249 macho 12 734 32,6 264 385 reg. Embalse El Yeso 3-Abril-2001
3250  hembra 3.5 493 21,5 20.7 30.8 reg. Embalse El Yeso 3-Abril-2001
3251 hembra 3 46.7 20.6 183 282 cott. Embalse El Yeso 3-Abril-2001
3252 macho 10 722 30.1 28.5 45.7 reg. Altos de Cantillana 7-Abril-2001
3253  hembra 6.5 63.3 30.5 24.6 36.1 reg. Altos de Cantillana 7-Abril-2001
3254 macho 12 77.8 332 30.7 48.3 reg. Altos de Cantillana 7-Abril-2001
3255 macho 125 76,5 348 30.7 46.9 reg. Altos de Cantillana 7-Abril-2001
3256 macho 16 77.2 30 29.7 39.8 127.9 Altos de Cantillana 7-Abril-2001
3257 macho 95 721 30.6 285 439 reg. Altos de Cantillana 7-Abril-2001
3258 macho 15 80.9 325 31.6 471 129.3 Altos de Cantillana 7-Abril-2001
3259 macho 7.5 644 249 268 427 reg. Altos de Cantillana 7-Abril-2001
3260  hembra 7 65.1 29.6 25.6 37.5 reg. Altos de Cantillana 7-Abril-2001
3261 hembra 9.5 69.5 334 255 37.8 reg. Altos de Cantillana 7-Abril-2001
3262  hembra 8 65 285 245 359 reg. Altos de Cantillana 7-Abril-2001
3263  hembra 6.5 63.2 282 225 37.6 reg. Altos de Cantillana 7-Abril-2001
3264  hembra 6.5 60.8 26.4 213 352 reg. Altos de Cantillana 7-Abril-2001
3265 hembra 7.5 67.7 31.6 243 35.8 98.3 Altos de Cantillana 7-Abril-2001
3266 macho 15 82.8 35 29.7 437 reg. Altos de Cantillana 7-Abril-2001
3267 macho 21 88.9 38 33 518 reg. Altos de Cantillana 7-Abril-2001
3268 hembra 5.5 57 24 23 356 reg. Altos de Cantillana 7-Abril-2001
3269 macho 17.5 86.6 36.2 327 50.9 128.7 Altos de Cantillana 7-Abril-2001
3270 macho 18 85.7 364 314 486 130.5 Altos de Cantillana 7-Abril-2001
3271 macho 9.5 69.3 28.1 273 46.2 reg. Altos de Cantillana 7-Abril-2001
3272 hembra 6.5 627 27 252 374 reg. Altos de Cantillana 7-Abril-2001
3273 macho 19 85.2 357 29.2 485 reg. Altos de Cantillana 7-Abril-2001
3274 macho 6.5 61.7 274 244 421 108.6 Altos de Cantillana 7-Abril-2001
3275  hembra 7.5 63.7 27.5 235 36 reg. Altos de Cantillana 7-Abril-2001
3276 hembra 7.5 674 313 258 38.1 reg. Altos de Cantillana 7-Abril-2001
3277 macho 11 71.3 315 252 40 121.8 Embalse El Yeso 18-Abril-2001
3278 macho 10 702 29.5 256 404 107.7 Embalse El Yeso 18-Abril-2001
3279  hembra 4 52.4 239 234 33 99.2 Embalse El Yeso 18-Abril-2001
3280 macho 10 69.7 299 26.7 38.6 reg. Embalse El Yeso 18-Abril-2001
3281 macho 6 60.4 252 242 385 reg. Embalse El Yeso 18-Abril-2001
3282 macho 8.5 70.8 315 24 399 reg. Embalse El Yeso 18-Abril-2001
3283  hembra 3.5 571 25,5 243 34.6 cort. Embalse El Yeso 18-Abril-2001
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ANEXO 1 (continuacion)

MNHN Sexo Peso LHC LAI LEA LEP LC Localidad Fecha
3284 macho 6 58.9 25.1 22.6 35.1 reg. Embalse El Yeso 18-Abril-2001
3285 macho 105 683 30.1 234 39.1 reg. Embalse El Yeso 18-Abril-2001
3286  hembra 5.5 59.5 26 21.7 332 reg. Embalse El Yeso 18-Abril-2001
3287  hembra 4 51.4 219 202 323 87.7 Embalse El Yeso 18-Abril-2001
3288  hembra 3.5 51.7 23 222 321 92.5 Embalse El Yeso 18-Abril-2001
3289  hembra 3 473 20 20.6 112 reg. Embalse El Yeso 18-Abril-2001
3290  hembra 3.5 51.3 21.5 19.9 30.5 reg. Embalse El Yeso 18-Abril-2001
3291 hembra 2 421 17.6 152 171 reg. Embalse El Yeso 18-Abril-2001
3292 hembra 9.5 70.5 33 252 37.7 reg. Farellones 18-Abril-2001
3293  hembra 6.5 63 296 219 332 reg. Farellones 19-Abril-2001
3294  macho 125 758 327 263 427 reg. Farellones 19-Abril-2001
3295 macho 11.5 76.7 329 274 452 reg. Farellones 19-Abril-2001
3296  hembra 5 59.5 26.8 23.1 342 reg. Farellones 19-Abril-2001
3297 hembra 8 69.1 347 24 343 reg. Farellones 19-Abril-2001
3298 hembra 7 60.6 304 235 334 reg. Farellones 19-Abril-2001
3299 macho 9.5 71 31.8 2677 43 reg. Farellones 19-Abril-2001
3300  hembra 8 67.1 31 235 354 reg. Farellones 19-Abril-2001
3301 macho 634 271 244 374 reg. Farellones 19-Abril-2001
3302 macho 13 737 314 263 425 reg. Farellones 19-Abril-2001
3303 macho 65 628 287 245 363 reg. Farellones 19-Abril-2001
3304  hembra 6 62.8 30.5 22 335 reg. Farellones 19-Abril-2001
3305 hembra 5 59.8 27.5 222 337 reg. Farellones 19-Abril-2001
3306 macho 5 59.7 237 247 37.8 reg. Farellones 19-Abril-2001
3307 hembra 5 53.5 27.5 212 294 reg. Farellones 19-Abril-2001
3308 hembra 5 585 272 23 334 reg. Farellones 19-Abril-2001
3309 macho 3.5 50.5 22,5 20.8 32.8 reg. Farellones 19-Abril-2001
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ANEXO 2. Infracomunidades de helmintos de 111 individuos de Liolaenus
nigroviridis. Se indica la especie de helminto (PASC= Parapharyngodon sceleratus,
SPMA= Spauligodon maytacapaci, PHLU= Physaloptera ¢f. lutzi, SKSP= Skrjabinelazia
sp., OOSP= Oochoristica sp.), el total de vermes y el total de especies de helmintos

por infracomunidad.

Total Total

MNHN PASC SPMA PHLU SKSP (0101 3 .
vermes helmintos

3199 126 0 0 0 0 126 1
3200 15 0 0 0 0 15 1
3201 5 0 0 0 0 5 1
3202 2 0 0 0 0 2 1
3203 6 0 0 0 0 6 1
3204 3 0 0 0 0 3 1
3205 2 0 3 0 0 5 2
3206 7 0 0 0 0 7 1
3207 5 0 0 0 0 5 1
3208 16 0 2 0 1 19 3
3209 10 0 0 0 0 10 1
3210 9 0 0 0 0 9 1
3211 6 0 6 0 0 12 2
3212 2 0 0 0 0 2 1
3213 16 0 0 0 0 16 1
3214 4 0 0 0 0 4 1
3215 9 0 0 0 0 9 1
3216 12 0 0 0 0 12 1
3217 4 0 0 0 0 4 1
3218 4 0 0 0 0 4 1
3219 9 0 0 0 0 9 1
3220 2 0 0 0 17 19 2
3221 5 0 2 0 0 7 2
3222 16 0 0 0 0 16 1
3223 10 0 0 0 0 10 1
3224 5 0 0 0 0 5 1
3225 7 0 11 0 0 18 2
3226 6 0 0 0 0 6 1
3227 7 0 0 0 0 7 1
3228 5 1 0 8 0 14 3
3229 3 3 0 0 0 6 2
3230 1 0 0 0 0 1 1
3231 24 0 0 0 0 24 1
3232 0 4 0 0 0 4 1
3233 10 0 0 0 0 10 1
3234 2 13 1 0 0 16 3
3235 3 0 0 0 0 3 1
3236 2 0 0 0 0 2 1
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ANEXO 2 (continuacion)

Total Total

MNHN PASC SPMA PHLU SKSP (0101 3 .
vermes helmintos

3237 46 0 0 0 4 50 2
3238 0 2 0 0 0 2 1
3239 0 4 0 0 0 4 1
3240 0 6 0 0 0 6 1
3241 0 11 0 0 0 11 1
3242 0 12 0 0 0 12 1
3243 0 6 0 0 0 6 1
3244 0 7 0 0 1 8 2
3245 0 6 0 0 0 6 1
3246 0 0 0 0 0 0 0
3247 0 60 0 0 0 60 1
3248 0 3 0 0 0 3 1
3249 0 16 0 0 0 16 1
3250 0 1 0 0 0 1 1
3251 0 0 0 0 0 0 0
3252 1 0 0 0 0 1 1
3253 0 7 0 0 0 7 1
3254 8 0 0 0 0 8 1
3255 0 7 2 0 0 9 2
3256 1 5 0 0 0 6 2
3257 0 78 0 0 0 78 1
3258 0 15 0 0 0 15 1
3259 0 8 0 0 0 8 1
3260 0 6 0 0 0 6 1
3261 0 2 0 0 0 2 1
3262 0 5 0 0 0 5 1
3263 0 1 0 0 0 1 1
3264 0 9 0 0 0 9 1
3265 0 4 0 0 0 4 1
3266 3 5 0 0 0 8 2
3267 0 42 1 0 0 43 2
3268 0 3 0 0 0 3 1
3269 0 21 0 0 0 21 1
3270 4 170 0 0 0 174 2
3271 0 13 0 0 0 13 1
3272 0 5 0 0 0 5 1
3273 0 108 0 0 1 109 2
3274 0 103 0 0 0 103 1
3275 0 6 0 0 0 6 1
3276 0 15 1 0 0 16 2
3277 0 4 0 0 0 4 1
3278 0 8 0 0 0 8 1
3279 0 12 0 0 0 12 1
3280 0 56 0 0 0 56 1
3281 0 5 0 0 0 5 1
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ANEXO 2 (continuacion)

Total Total

MNHN PASC SPMA PHLU SKSP (0101 3 .
vermes helmintos

3282
3283
3284
3285
3286
3287
3288
3289
3290
3291
3292
3293
3294
3295
3296
3297
3298
3299
3300
3301
3302
3303
3304
3305
3306
3307
3308
3309
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