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RESUMEN

Los haemosporidios son parasitos microscopicos, protozoos que se
encuentran dentro de las células de la sangre y los tejidos de sus
hospedadores aviares, requieren de la intervencién de insectos dipteros
hematofagos como vectores e incluyen tres géneros estrechamente
relacionados: Plasmodium, Haemoproteus y Leucocytozoon; Se desarrollan
en una relacion ecologica compleja y se encuentran ampliamente distribuidos
a nivel global. Debido al perjuicio que los parasitos ejercen en sus
hospedadores, estos cobran un especial interés en la biologia de la
conservacion. La falta de informacion acerca de estos parasitos, hace
importante la elaboracion de diferentes modelos de analisis que expliquen los
patrones de biodiversidad global de los hemosporidios aviares. La
investigacion sera de tipo descriptivo, con el objeto de utilizar datos
filogenéticos y de distribucion (basado en la base de datos MalAvi) de
parasitos Haemosporidios, y de sus hospedadores aves y vectores, en
habitats y tiempos determinados; logrando asi evaluar sobre los posibles
factores que podrian influir en la composicion de las comunidades de
parasitos en todo el mundo. Se ha descubierto amplias diferencias
biogeograficas entre los géneros de parasitos e identificado puntos criticos
de diversidad de los parasitos, asi como la de sus hospedadores y vectores.
Sin embargo, este estudio reflej6 que no existe evidencia de un gradiente
latitudinal de biodiversidad para los parasitos Hamosporidios en general.
Para poder desenmarafiar mas de los patrones que causan la biodiversidad
se requiere todavia mas estudios, asi como aumentar el adecuado muestreo
de hemosporidios aviares a lo largo del tiempo.

Palabras Clave: Haemosporidios, Plasmodium, Haemoproteus,
Leucocytozoon, Biodiversidad.
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ABSTRACT

Haemosporidia are microscopic parasites, protozoa found within the blood
cells and tissues of their avian hosts, requiring the intervention of
hematophagous dipteran insects as vectors and include three closely related
genera: Plasmodium, Haemoproteus and Leucocytozoon; They develop in a
complex ecological relationship and are widely distributed globally. Due to the
damage that parasites exert on their hosts, they are of special interest in
conservation biology. The lack of information about these parasites makes it
important to develop different analysis models that explain the global
biodiversity patterns of avian hemosporidia. The research will be descriptive,
with the aim of using phylogenetic and distribution data (based on the MalAvi
database) of Haemosporidian parasites, and their hosts, birds and vectors, in
specific habitats and times; thus evaluating the possible factors that could
influence the composition of parasite communities around the world. Wide
biogeographic differences have been discovered between parasite genera
and critical points of diversity of parasites as well as that of their hosts and
vectors have been identified. However, this study reflected that there is no
evidence of a latitudinal biodiversity gradient for Hamosporidian parasites in
general. In order to unravel more of the patterns that cause biodiversity, even
more studies are required as well as increasing adequate sampling of avian
hemosporidia over time.

Keywords: Haemosporidia, Plasmodium, Haemoproteus, Leucocytozoon,
Biodiversity.



INTRODUCCION

El parasitismo se define como la asociacion que ocurre cuando un
organismo llamado parasito vive a expensas de otro denominado huésped y
le inflige dafo, comprometiendo asi la eficacia biologica del hospedero
durante toda o alguna parte de su vida (Becerril, 2014). Esta es la forma de
vida mas exitosa en el planeta y esta tan extendido en la naturaleza, que
todo individuo en algun momento de su ciclo de vida ha tenido contacto o ha
sido parasitado por algun organismo de este tipo (Martinez de la Puente,
2010; Mena, 2018).

Por otro lado, Torres (2019) considera que el parasitismo es esencial
para la vida, ya que los parasitos ejercen presiones selectivas, creando
eventos evolutivos que permiten la diversificacion de las especies. Por
ejemplo, la reproduccién sexual podria ser un mecanismo por el cual los
organismos hospedadores pudieran incrementar su variabilidad genética v,
con ello, mejorar sus mecanismos de defensa ante los parasitos que los
infectan (Martinez de la Puente, 2010).

Durante mas de tres siglos, la ciencia tiene el conocimiento de que la
biodiversidad es mayor en los tropicos, aumentando desde los polos hasta el
ecuador. Por lo tanto, la region tropical que alberga la mayor diversidad
bioldgica del planeta, también tiene una muy elevada diversidad de parasitos
haemosporidios debido a los factores ambientales que promueven su
desarrollo, asi como por la diversidad de sus hospederos y vectores en la
region (Moens y Pérez-Tris, 2016; Brown, 2014). Debido a que estos factores
ecoldgicos pueden provocar cambios en la dinamica de las enfermedades en
las comunidades de aves silvestres, los convierten en un excelente modelo
de exploracion de dinamica ecoldgica y evolutiva de la asociacion del

huésped y parasito.



Los haemosporidios (Sporozoa: Haemosporida), son un grupo de
protistas heteroxenos que requieren de la intervencion de insectos dipteros
hematofagos como vectores. Engloban diferentes familias de parasitos como
Plasmodiidae, Haemoproteidae y Leucocytozoidae, de las cuales existen
mas de 500 especies descritas pertenecientes a 15 géneros dentro del orden
Haemosporidia que infectan a anfibios, reptiles, aves y mamiferos
(murciélagos, roedores, primates, etc.), utilizando al menos siete familias de
vectores dipteros. Son parasitos cosmopolitas de las aves y se encuentran
ampliamente distribuidos en Asia, Africa, Europa, Oceania y América; en
diferentes perfiles altitudinales (Valkiunas, 2005; Inga, 2017).

En los parasitos haemosporidios aviares la definicion de especie es
ampliamente debatido. Segun Inga (2017), el siguiente orden taxondmico es
uno de los mas reconocidos: Dominio: Eukarya, Reino: Protista, Sub-reino:
Chromalveolata, Superfilo:  Alveolata, Filo: Apicomplexa, Clase:
Aconoidasida, Orden: Hemosporidia (0 haemosporida). Los hemoparasitos
del orden Hemosporidia, suborden: Chromatoridae incluyen las familias
Plasmodiidae y Haemoproteidae, y los géneros Plasmodium y Haemoproteus

respectivamente.

La distribucion, prevalencia y diversidad de los Haemosporidios
pueden estar influenciadas por factores bidticos y abioticos, tales como la
altitud, latitud, relacion parasito-hospedador y barreras biogeograficas como
la Cordillera de los Andes. Por lo tanto, existe un debate considerable sobre
la importancia de los mecanismos que pueden influir en la biodiversidad de
estos parasitos y la de sus hospedadores (intermediarios y definitivos),
siendo los procesos ecoldgicos, evolutivos, historicos y estocasticos
defendidos como las causas principales por diferentes investigadores (Willig
y Presley, 2018; Doussang, 2019).



De esta manera, se evidencia un mosaico de diferencias espaciales y
temporales entre las diferentes regiones geograficas a nivel global cuando de
estos parasitos se trata. Por ejemplo, de acuerdo a investigaciones
realizadas en algunos paises de América latina, se reportan prevalencias del
15,9 a 24,0% en Colombia (Rodriguez y Matta, 2001; Basto et al., 2006),
10,7 a 35,3% en Brasil (Fecchio et al., 2011, LaCorte et al., 2013) y de 16,94
a 41,0% en Venezuela (Belo et al., 2012, Praderes, 2016).

La Malaria aviar es un término que de acuerdo a diversos autores se
usa para denominar a las infecciones en aves causadas por Haemosporidios
de los géneros Plasmodium, Haemoproteus y Leucocytozoon; sin embargo,
suele estar asociada unicamente al género Plasmodium por su protagonismo
en la malaria humana. La patogenicidad de los Haemosporidios es muy
variable, difiriendo segun las diferentes especies de parasitos y de
hospedadores. Estas infecciones son comunmente asociadas con cuadros
de anemia, apariencia de sangre delgada y acuosa, agrandamiento en
higado y bazo (hepatomegalia y esplenomegalia respectivamente),
enfermedades secundarias, y es comun la presencia de pérdida de apetito,
apatia, dificultad para respirar y debilidad (Friend et al., 1999; Matta y
Rodriguez, 2001; Martinez de la Puente, 2010; Inga, 2017).

Para el diagndstico de hemoparasitos se emplea en forma
complementaria las técnicas de deteccion molecular a través de la
amplificacion del gen mitocondrial parasitario en la sangre del ave
hospedadora y la caracterizacion de los hemosporidios a través de sus
caracteristicas morfolégicas en el examen microscopico; ya que la
observacion de frotis sanguineos en el microscopio éptico permite observar
el parasito en el ciclo eritrocitico y cuantificar la intensidad de la infeccion,
mientras que la técnica de PCR permite detectar una baja parasitemia e

identificar el género y especie de los parasitos involucrados en la infeccion.



Es comun la presencia de mas de un linaje de haemosporidios en aves
silvestres, por lo que es recomendable emplear una combinacién de las dos

técnicas para detectar infecciones mixtas (Borunda, 2019; Torres, 2019).

La malaria humana es una de las enfermedades mas antiguas y
mortales en humanos presentando de acuerdo a la Organizacion Mundial de
la salud (2021) un estimado de 241 millones de casos y 627.000 muertes en
85 paises durante el 2020. Esto explica porque la investigacién en aves ha
sido un tema tan importante de estudio e histéricamente de interés general,
debido a que las infecciones en aves representan un modelo de gran utilidad
en el estudio de las enfermedades transmitidas por vectores en humanos.
Por ejemplo, la primera determinacion del ciclo biologico completo de las
especies de Plasmodium causantes de malaria humana se obtuvieron
gracias a estudios realizados con los parasitos de malaria aviar (Loaiza,
2004; Valera et al., 2017).

Los parasitos haemosporidios son un reconocido recurso bioldgico,
como elementos fundamentales para la comprension de los ciclos biolégicos
y presiones sobre los ecosistemas, sin embargo, la informacién disponible es
todavia insuficiente, teniendo en cuenta la cantidad de especies conocidas y
las que se calcula que existen. Por lo tanto, la falta de informacion nacional y
general acerca de la biologia y distribucion de estos parasitos y sus vectores,
son importantes factores a considerar para la conservacion de la
biodiversidad de las poblaciones y sus ecosistemas bioldgicos (Cruz y
Posada, 2003; Muriel, 2020).

A diferencia como podria ser con otros organismos, se sabe muy poco
como se agrupan las comunidades de parasitos; y aunque es reconocido que
las variaciones ambientales y la disponibilidad de nichos son factores de

influencia significativa en la mayoria de los taxones de animales y plantas,



aun no se han hecho suficientes estudios para entender completamente el
comportamiento y la diversidad de las especies de parasitos a nivel mundial
dificultando asi nuestra capacidad de predecir como el cambio global

afectara la aparicion de enfermedades parasitarias.

El Convenio sobre la Diversidad Biolégica (NU, 1992), reconoce la
importancia de la diversidad bioldgica para la evolucién y el mantenimiento
de los sistemas necesarios para la vida de la biosfera (Aguilera y Silva,
1997); siendo necesario la conservacion de la diversidad biolégica y su
utilizacién sostenible como reconocidos puntos de gran importancia a nivel
global. Pero para poder llevar a cabo acciones en este sentido es necesario
el conocimiento exhaustivo de la biodiversidad en cada pais. (Giménez de
Mendoza, 2003). De esta manera, en un pais megadiverso como Venezuela
resulta de gran importancia llevar a cabo estudios en campos como
Taxonomia, Sistematica, Genética, Ecologia, Morfologia y Biogeografia, con

fines de conservacion y uso sustentable de la diversidad biologica.

En 1973 el Dr. Arnoldo Gabaldon inici6 labores sobre malaria en aves
durante 14 anos sin interrupcion en Venezuela. Para el 31 de diciembre de
1987 se examinaron la sangre de 25.773 aves, constituyendo asi uno de los
mayores esfuerzos que se hayan hecho en solicitud de los plasmodios
aviarios, contribuyendo al aumento de los conocimientos en este campo de la
parasitologia y dando como resultados finales la demostracion de un modelo
realizable con comodidad para el estudio de la holoendemicidad, la
revalidacion de dos especies suramericanas, la descripcién de cinco nuevas
y de un nuevo subgénero de parasitos de las aves, reconocidos como validos
en el mundo cientifico; y aportando luego en lo que concierne a la
distribucion geografica de Venezuela, entre 1972 y 1991, la evidencia de
Haemospordios aviarios en 18 entidades federales en las regiones de la

Cordillera de la Costa, Los Llanos y Guyana; durante el cual, se



caracterizaron 22 morfoespecies de parasitos hematicos intracelulares
(Requena, 2012; Romero-Palmera et al., 2019).

Después de las investigaciones del Dr. Arnoldo Gabaldén, hasta el
2011 hubo una ausencia en los estudios sobre Haemosporidios en aves en
Venezuela. Asimismo, en el marco del 2012, Belo et al. (2012) evaluaron 527
aves silvestres encontrando una prevalencia general de parasitos del 41%,
representando 17 linajes mitocondriales: 7 parasitos del género Plasmodium
y 10 del género Haemoproteus. Durante el mismo periodo, Mijares et al.,
(2012) buscaron la presencia de Haemosporidios, encontrando una
prevalencia total baja de 11%. Luego le siguieron los estudios de Praderes
(2016), que obtuvdé una prevalencia general del 16,94%; siendo para el
género Plasmodium un 9,5%, Haemoproteus 4,55% y Microfilarias 2,89%; el
estudio de Acevedo y Camacaro (2015), encontrando Plasmodium sp.
(85,7%) y Haemoproteus sp. (14,3%) en aves silvestres; y Silva-Sanchez et
al. (2016) identificando 144 individuos positivos con una prevalencia general
del 18,07%; obteniendo para el género Plasmodium un 9,66%, para

Haemoproteus un 8,66%, Trypanosoma 0,75% y Microfilarias 1,00%.

Las diferencias en la prevalencia, la distribucién geografica y el rango
de hospederos de los hemosporidios estan asociadas con las preferencias
de habitat, la abundancia y los habitos de alimentacion dentro de esos
habitats de los insectos vectores adecuados, y las diferencias fisiolégicas
innatas (aun no comprendidas bien) que hacen que algunas aves
hospederas sean mas susceptibles que otras (Friend et al., 1999). En
Venezuela, Gabaldén (1998) predice que el alto indice de infecciones de
parasitos del género Plasmodium que se encontré en aves de esta parte de
la Region Neotropical, atraeria especialistas a estudiar el area. De esta
manera, reporta como hospedador 13 érdenes, 25 familias y 74 especies,

después de evaluar 25.560 aves entre los afios 1972y 1986 (Tabla 1y 2).



Tabla 1. Hospedadores aviares de hemoparasitos en Venezuela

Orden 1972 - 1986 2004 - 2005 2009 2012 - 2015
N° F E N° F E N° F E N° F E
Muestreados 25560 25 | 74 547 11 20 | 47 12 | 24 1369 36 110
Anseriformes 26 2 5
Charadriiformes 6 2 2 7 2 2
Ciconiiformes 142 4 20 1 1 1
Columbiformes 69 1 4 1 1 1 121 3 6
Coraciformes 3 1 1 1 1 1
Falconiformes 8 2 4
Galliformes 62 4 5
Gruiformes 52 1 3 1 1 1
Passeriformes 74 7 28 NR 9 14 4 3 4 147 9 32
Pelecaniformes 7 2 2
Piciformes 1 1 1 NR 1 1 2 1 2
Psittaciformes 1 1 1 NR 1 1 2 1 2
Strigiformes 2 1 2
Struthioniformes 1 1 1
Total 453 29 | 78 216 11 16 5 4 3 283 20 48

NR: Datos no representados en la publicacion. F: Familia, E: Especie.

Modificado de Romero-Palmera et al. (2019).

A pesar de la importancia de estos estudios, acceder a las
informaciones de este tipo ha sido, tradicionalmente, un proceso lento; por lo
que resulta imperativo un cambio en esta situacion y para ello el desarrollo
reciente de tecnologias y analisis de datos han aportado un enorme impulso,
mejorando el uso de la informacién (Lorenzo et al., 2006). Esta es una tarea
del area de la bioinformatica que, aunque presenta muchos desafios,
también ofrece muchos beneficios significativos para la ciencia que estudia la
biodiversidad (Zarate et al., 2017).

De este modo, la informatizacion de la biodiversidad permite la
disponibilidad de datos a nivel de especies en Internet y relacionarlos con
otros tipos de datos en areas tales como biologia molecular, ecosistemas y
capas geoclimaticas. El analisis y entendimiento de estos datos es clave para
poder conservar y proteger la vida en el planeta, incluyendo la especie
humana (Garita y Mata, 2007).



Tabla 2. Distribucién espacio-temporal de Haemosporidios en aves de

Venezuela
Serie de
Estado Tiempo N° P H L Especie de parasitos
(afos)
Amazonas 1972-1973 4 2 2 Plasmodium (Novyella) vaughani; Plasmodium (Novyella) sp.;
Haemoproteus sp.
) . 1973 4 1 3 Haemoproteus sp.
Anzoategui -
2004-2005 NR Plasmodium sp.; Haemoproteus sp.
Plasmodium (Giovannolaia) sp.; P. (G) circumflexum;
Plasmodium (Haemamoeba) sp.; P. (H) cathemerium; P.
Apure 1973-1988 269 203 45 12 (H)matutinum; Plasmodium (Huffa) sp.; P. (Hu)
elongatum;Plasmodium (Novyella) sp.; P.(N)yuxtanucleare;
Haemoproteussp.; H. buconis; H. ortalidum;Leucocytozoom
Plasmodium sp.; Plasmodium (Giovannolaia) sp.; Plasmodium
; (Haemamoeba) sp.; Plasmodium (Huffa) sp.; Plasmodium
1972-1991 256 118 225 (Novyella) sp.; P. (N) bertii; P.(N) yuxtanucleare;
Aragua Haemoproteus sp.; Trypanosoma
2009 5 3 1 1 Plasmodium sp.; Haemoproteus sp.; Leucocytozoon sp.
} Plasmodium sp.; Plasmodium (Novyella) sp.; Haemoproteus
2012-2014 962 81 18 3 columbae; Haemoproteus sp.; Leucocytozoon sp.; microfilaria.
Plasmodium (Haemamoeba) sp.; P. (H) lutzi; P. (H) relictium;
Barinas 1974-1990 26 23 3 Plasmodium (Novyella) sp.; P(N) bertii; Haemoproteus sp.; H.
celi; Trypanosoma
Bolivar 1973 5 3 Plasmodium (Novyella) sp.; Haemoproteus sp.
Plasmodium sp.; Plasmodium (Novyella) sp.; Plasmodium
Carabobo 1972-1990 20 6 14 (Haemamoeba) sp.; P. (H) matutinum; Haemoproteus sp.; H.
handai; H. ortalidium
Cojedes 1973-1975 39 5 34 SPFI)asmodlum (Novyella) sp.; P. (N) columbae; Haemoproteus
Delta .
Amacuro 1976 4 4 Haemoproteus sp.; H. plataleae
Plasmodium sp.; Plasmodium (Giovannolaia) sp.; Plasmodium
: (Haemamoeba) sp.; P.(H) cathemerium; P. (H) relictium;
1973-1991 186 58 126 Plasmodium (Novyella) sp.; P(N) bertii; Haemoproteus sp.; H.
handai; H. rotundus; Trypanosoma
Falcén 2004-2005 NR Plasmodium sp.; Haemoproteus sp.
Plasmodium (Giovannolaia) sp.; Plasmodium (Haemamoeba)
2013-2015 797 87 70 sp.; Plasmodium (Novyella) sp.; Plasmodlum sp.; _
Haemoproteus sp.; H. columbae; Trypanosoma sp.;
microfilaria.
1972-1980 49 30 19 Plasmod!um (Glovannolala.) sp.; Plasmodium (Huffa) sp.;
Guarico Plasmodium (Novyella) sp.; Haemoproteus sp.; H. cracidarum
2013 45 Microfilaria
1973-1975 33 3 30 Plasmodium (Novylella) sp.; P. (N) yuxtanucleare;
Lara Haemoproteus sp.; H.ortalidium
2004-2005 NR Plasmodium sp.; Haemoproteus sp.
Mérida 1973-1984 1 1 10 Plasmod_lum (Novyella) sp.; Haemoproteus sp.; H. fallisi; H.
hedymelis
Miranda 1975 1 1 Plasmodium (Haemamoeba) sp.
Nueva ; .
Esparta 2004-2005 NR Plasmodium sp.; Haemoproteus sp.
Plasmodium (Giovannolaia) sp.; P.(G) gabaldoni; Plasmodium
Portuguesa 1973-1984 264 66 198 (Haemamoeba) sp.; Plasmodium (Huffa) sp.
Haemoproteusortalidium; H. rotundus
Sucre 1977-1978 12 1 10 PIe_lsr_nod}um (Giovannolaia) .sp.; Plas_m_odllljm (Haemamoeba)
relictium; Haemoproteus sp.; H. ortalidium; H. rotundus
Plasmodium (Giovannolaia) sp.; Plasmodium (Haemamoeba)
- ; sp.; P. (H) relictium; P.(H) tejerai; Plasmodium (Novyella) sp.;
Trujillo 1972-1977 65 24 89 P. (N)bertii; P. (N) vaughani; P. (N)justanucleare;
Haemoproteus sp.; H. ortalidium
Yaracuy 1973-1975 21 21 Haemoproteus sp.
Plasmodium (Haemamoeba) lutzi; Plasmodium sp.;
Zulia 2013 242 23 11 Haemoproteus cracidarum, H. turtus; H. ortalidum; H. spp.;

microfilarias

Modificado de Romero-Palmera et al. (2019).



La necesidad de extraer la mayor informacién posible de los recursos
biolégicos ha impulsado incluso el origen de una disciplina denominada
informatica de la biodiversidad o bioinformatica. Esta es una nueva area que
desarrolla y utiliza Tecnologias de Informacién y Comunicacion (TIC) para
administrar, analizar y comprender informacion acerca de diversidad
bioldgica, valiéndose de la tecnologia y el conocimiento en las ciencias
computacionales, sistemas de informacion geografica y de bases de datos,
percepcion remota y estadistica para asi apoyar su conservacion. Por
consiguiente, debido a su importancia en la conservacion de la biodiversidad,
es parte fundamental de iniciativas como el 'Clearing House Mechanism'
(CHM) del Convenio sobre la Diversidad Bioldgica y el 'Gobal Biodiversity
Information Facility'(GBIF) (Soberdn y Peterson, 2004; Mata, 2006; Garita y
Mata, 2007).

Cuevas et al. (2020) define los gradientes latitudinales de diversidad
(GLD) como “patrones biogeograficos que explican la diversidad bioldgica
global, donde la riqueza de especies tiende a correlacionarse negativamente
con la latitud, decreciendo desde las regiones tropicales hacia los polos”. Se
han observado gradientes latitudinales de diversidad en estudios sobre
protozoos parasitos de primates, virus de roedores y ectoparasitos de peces,
entre otros (Rohde y Heap, 1998; Nunn et al., 2005; Bordes et al., 2011,
Clark, 2018). A nivel global son pocos los estudios que analizan este patron
de distribucién espacial en la distribucién de los hemosporidios; sin embargo,
en América del sur es donde la mayoria de estos estudios se han llevado a
cabo reflejando la influencia de las comunidades de hospedadores y el
habitat sobre la prevalencia y diversidad de los hemosporidios en distintas
latitudes (Merino et al. 2008; Fecchio et al. 2020).

El estudio pionero de las GLD de parasitos haemosporidios fue el de

Merino et al. (2008), quienes observaron que la prevalencia se asocio



negativamente a bajas latitudes para Plasmodium y Haemoproteus y por el
contrario, se asociaba positivamente en el caso de Leucocytozoon.
Demostraron, contrario al clasico GLD, que tanto la prevalencia como la
diversidad de Leucocytozoon disminuyen hacia las regiones tropicales,
asociandose a zonas montafiosas en latitudes y elevaciones altas,
mostrando un gradiente latitudinal de diversidad inverso. Asi, este trabajo
puso en evidencia que los gradientes geograficos en la prevalencia de
hematozoarios aviares difieren entre géneros de parasitos y hemisferios,
probablemente en relacion con la existencia de interacciones vector-parasito-

huésped apropiadas (Fecchio et al. 2020) (Grafica 5 y Figura 11).

Dada la necesidad de estudios que evaluen las influencias a
macroescala de los procesos evolutivos y contemporaneos sobre la
biodiversidad de los parasitos, se utilizé una base de datos global para
evaluar patrones de diversidad de parasitos y estructura filogenética, para asi
ofrecer un mayor conocimiento sobre la biodiversidad de los parasitos de la
malaria aviar a nivel global y especificidad de estos parasitos, vectores y
hospedadores, ayudando de esta manera a identificar los posibles factores
que gobiernen la propagacién global de estos parasitos que causan

enfermedades.

La realizacién y disefio de bases de datos y mapas biogeograficos de
parasitos Malaricos y otros Haemosporidios en aves, en la actualidad y a lo
largo del tiempo, es lo que promovera la estimacion de la biodiversidad de
los parasitos Haemosporidios a nivel global, y sobre todo apuntando a la
importancia de la region neotropical (Venezuela) como un importante
reservorio de nuevos linajes de Haemosporidios; Ademas, permitir la
disponibilidad de datos a nivel de especies en Internet y relacionarlos con
otros tipos de datos abre nuevas vias de analisis y genera informacién que

contribuye activamente a preparar informes de acuerdo con variables que
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permitan conocer el estado actual de la biodiversidad y la riqueza de linajes,
asi como proporcionar aportes en material estadistico y de investigacion
cientifica, promoviendo asi el desarrollo de areas como la biologia evolutiva,
ecologia, biogeografia, conservacién y manejo de recursos e, incluso, en
cuestiones de salud publica (Graham et al., 2004; Lorenzo et al., 2006; Garita
y Mata, 2007; Delgadillo & Gongora, 2009; Zarate et al., 2017).

De los resultados obtenidos, este trabajo pondra en evidencia aquellos
patrones biogeograficos que expliquen la diversidad biologica de los
haemosporidios aviares, empleandose los factores asociados a su
distribucion y diversidad (La diversidad de hospedadores, los factores
bioclimaticos y la dispersién de linajes). De esta manera, convirtiendo los
datos, mapas y esquemas en referencia nacional e internacional, asi como
una pieza fundamental en la representacién de la biodiversidad a nivel

global.
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OBJETIVO GENERAL

Determinar la biodiversidad de los parasitos haemosporidios de los

géneros Plasmodium, Haemoproteus y Leucocytozoon en aves

OBJETIVOS ESPECIFICOS

Describir la biogeografia y distribucion espacio temporal de parasitos de
las familias Plasmodiidae, Haemoproteidae y Leucocytozoidae, asi como
la de sus hospedadores y vectores.

Caracterizar los estudios y patrones macroecolégicos sobre la
biodiversidad de los parasitos haemosporidios.

Alinear las secuencias genéticas de citocromo b (cyt-b) de cada linaje de
haemosporidios por género.

Andlizar las secuencias genéticas para inferir el arbol filogenético
correspondiente a cada género.

Relacionar los datos filogenéticos y de distribucion mundial de cada
género en un arbol filogenético de distribuciones geograficas ancestrales.
Evaluar la diversidad y dispersién filogenética de los diferentes géneros
de Haemosporidios.

Determinar los gradientes latitudinales de diversidad de los parasitos

malaricos en aves en regiones endémicas.
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MATERIALES Y METODOS

Tipo de investigacion

El estudio fue de tipo retrospectivo y descriptivo de corte transversal,
con el objeto de utilizar y analizar datos filogenéticos y de distribucién de
parasitos Haemosporidios (géneros Plasmodium, Haemoproteus vy
Leucocytozoon), y de sus hospedadores aves y vectores, en habitats y
tiempos determinados; y asi tener como finalidad el de ofrecer un mayor
conocimiento sobre la biodiversidad de los parasitos de la malaria aviar en
Venezuela y a nivel global, identificar especificidad de los parasitos y sus
hospedadores y patrones espacio-temporales u otros posibles factores que
podrian influir en la composicion de las comunidades de parasitos en todo el

mundo.

Ubicaciéon: Mundial.

Periodo de tiempo: actual

Manejo de los datos y distribuciones geogréaficas

Se recopilaron los datos en el programa “Microsoft Excel 2016” la
informacion de distribuciéon de parasitos y sus respectivas secuencias de
linajes unicos de citocromo b (cyt-b) desde una base de datos de codigo

abierto (MalAvi; http://mbio-serv2.mbioekol.lu.se/Malavi/) y se afadieron

adicionalmente los datos de distribucién publicados en Venezuela, como una
de las mayores fuentes en investigaciones realizadas sobre los parasitos

Haemosporidios hasta la fecha de octubre del 2023.
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La informacion extraida del MalAvi viene dada por un conjunto de
datos de distribucidn y caracterizacibn de parasitos Haemosporidios
(Haemoproteus, Plasmodium y Leucocytozoon), asi como la de sus
hospedadores y vectores, siendo datos rigurosamente analizados vy
suministrados por diferentes estudios. Los parasitos se detectan mediante
PCR y se identifican amplificando un fragmento de la secuencia del
citocromo b (cyt-b) pudiéndose entender cada linaje unico como un parasito
unico (Bensch et al., 2004). Dentro del conjunto de datos de cada linaje se
especifican las coordenadas donde se realiz6 el estudio y para las
ubicaciones de muestra a las que les faltaban coordenadas geograficas, las
latitudes y longitudes se asignaron utilizando las coordenadas centrales del
pais donde se produjo el muestreo. Los datos se organizaron y se
representaron geograficamente con la ayudo del sistema de tablas dinamica
de Excel y de la herramienta de conversion de datos e informes en linea de
Looker Studio.

Reconstrucciones y analisis filogenéticos

Para las reconstrucciones filogenéticas se descargo el conjunto total
de las secuencias de linajes del Malavi en formato Fasta (4917 secuencias)
filtrandose aquellas secuencias que cubre un fragmento de cédigo de barras
inferior a 405pb (Waldenstrom et al., 2004), asegurando que la informacién
filogenética estuviera disponible para todos los parasitos analizados, y
dividiéndose por genero para un total de 4592 secuencias (1777
Haemoproteus, 1384 Plasmodium y 1431 Leucocytozoon). Posteriormente se
procedié a alinear por género los conjuntos de secuencias y determinar el
modelo de analisis filogenético para el conjunto datos mediante el programa
MEGA.
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Para el analisis de relaciones filogenéticas se procedidé al igual que
varias investigaciones anteriores como la de Clark (2018). Las alineaciones
de secuencias de cyt-b de parasitos se procesaron en BEAST v1.10.4
(Drummond y Rambaut, 2007), a través de CIPRES Science Gateway (Miller
et al., 2010). El modelo utilizado para el analisis de cada género fue el
modelo general reversible en el tiempo (GTR) con heterogeneidad de tasa
distribuida g y sitios invariantes (indicado como optimo por el analisis previo
en MEGA). Se especifico una especiacion previa de Yule, y se corrié por
género 2 cadenas Markov Chain Monte Carlo (MCMC) de 50.000.000 de

generaciones, muestreando cada 10.000 y con un burn-in del 20%.

Se combinaron las parejas de cadenas de cada género y los arboles
fueron sometidos a un remuestreo de 160.000 generaciones. Tras el
procesamiento de los datos y elaboracién del arbol filogenético, se procedio
a la visualizacién, interpretacion y de los datos en FigTree v1.4.4.
Posteriormente para la correlacion de los datos filogenéticos y de distribucién
mundial se realizd el arbol filogenético de distribuciones geograficas
ancestrales y la estimacion de patrones espaciales de diversificacion
geografica mediante el software RASP (Reconstruct Ancestral State in
Phylogenies) utilizando el modelo BBM (Bayesian Binary MCMC) (Ronquist y
Huelsenbeck, 2003, Ali et al., 2012, Yu et al., 2015).

15



RESULTADOS

Haemosporidios en aves a nivel global.

La distribucion global de Haemosporidios aviarios hasta la fecha de
octubre del 2023, segun 590 reportes de investigacion de la Base de Datos
de Parasitos Haemosporidios Aviarias (MalAvi) del Departamento de Biologia

de la Universidad de Lunt, Lituania (http://mbio-serv2.mbioekol.lu.se/Malavi/),

y en conjunto de los datos recuperados en Venezuela, sefiala un resultado
del 54,37% (Figura 1); del cual esta estimacion incluyé los géneros
Leucocytozoon, Plasmodium y Haemoproteus, evidenciandose que estos dos
ultimos son los mas prevalentes (Figura 2). De esta manera, se encontré que
los Haemosporidios se encuentran ampliamente distribuidos en 112 paises
de los continentes de Asia, Africa, Europa, Oceania, y América, de los que se
incluyen una gran diversidad de islas y archipiélagos como las Islas Caiman,
Guadalupe, Martinica, Isla de Navidad, Montserrat, Mayotte, entre otras
(Tabla 3, 4,5,6,7y8).

De acuerdo a lo anterior, gracias a la diversidad de los estudios de
linajes mitocondriales del Citocromo B, los haemosporidios se ubican hasta la
actualidad en 16692 puntos geograficos, con 2253 especies de
hospedadores y 461 especies de vectores involucrados. Del mismo modo,
los registros de morfoespecies de parasitos tipificados molecularmente
evidencian un total de 4917 linajes del Citocromo b agrupado en 248
morfoespecies (Figura 3), siendo 47 del género Plasmodium (Tabla 9), 177

de Haemoproteus (Tabla 10) y 24 de Leucocytozoon (Tabla 11).
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Distribucion de los parasitos Haemosporidios en aves

Figura 1. Distribucién global de Haemosporidios aviarios, segun reportes de
investigacion hasta la fecha de octubre del 2023.

Nota: Mapa geogréfico en base a la cantidad de parasitos encontrados en los reportes de
investigacion .de Venezuela desde 1972 y para las demas regiones los reportes de
investigacion publicados desde el afio 2000 en la base de datos MalAvi.
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20,00%

3000 15,00%
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Leucocytozoon

Plasmodium HaemoproteusLeucocytozoon

Haemosporidios encontrados a nivel mundial

Figura 2. Distribucion global de parasitos de los géneros Plasmodium,
Haemoproteus y Leucocytozoon.
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Tabla 3. Distribucién en Africa de Haemosporidios. Cantidades de parasitos
encontrados por género segun reportes de investigacion de la base de datos
MalAvi.

Africa
Paises, islas y archipiélagos Géneros de parasito Total
Haemoproteus Leucocytozoon Plasmodium

Algeria 20 2 3 25
Ascension Island 1 1
Benin * * * *
Botswana 2 2 4
Cameroon 113 * 273 386
Cape Verde 10 15 25
Comoros 2 * 2
Equatorial Guinea * * * *
Gabon 5 * * 5
Ghana * * 4 4
Kenya 5 13 18
Madagascar 71 184 191 446
Malawi 100 164 167 431
Mali 1 1
Mauritius * *
Mayotte 2 * 2 4
Morocco 208 46 41 295
Mozambique * *
Namibia * *
Nigeria 4 3 15
Réunion 8 * 8
Rwanda * *
Sao Tomé and Principe * * 2
Seychelles * * *
South Africa 254 8 145 407
Tanzania 6 54 60
Tunisia 8 8
Uganda * 2 2
Zambia 20 8 28
Zimbabwe * *
Total 823 415 941 2179

Nota: * Cantidades indeterminadas por el registro de envios del MalAvi.

Tabla 4. Distribucion en Asia de Haemosporidios. Cantidades de parasitos
encontrados por género segun reportes de investigacion de la base de datos
MalAvi.

Asia
Paises, islas y archipiélagos Géneros de parésito Total
Haemoproteus Leucocytozoon Plasmodium

Armenia 20 7 27
Azerbaijan 3 3
China 205 111 192 508
India 252 37 289
Iran 40 2 1 43
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Israel 1 * 1 2

Japén 50 92 244 386
Kazakhstan 4 * 4
Korea, South * * *
Kyrgyzstan 38 7 45
Malaysia 9 * 16 25
Mongolia 7 1 1 9
Myanmar * 25 3 28
Philippines 73 12 10 95
Russia 62 8 61 131
Singapore * * *
Thailand 9 75 29 113
Turkey 125 14 32 171
Vietham * *
Total 898 340 641 1879

Nota: * Cantidades indeterminadas por el registro de envios del MalAvi.

Tabla 5. Distribucién en Europa de Haemosporidios. Cantidades de parésitos
encontrados por género segun reportes de investigacion de la base de datos
MalAvi.

Europa
Paises, islas y archipiélagos Géneros de parasito Total
Haemoproteus Leucocytozoon Plasmodium

Austria 14 96 120 230
Belgium * *
Bosnia and Herzegovina 4 1 5
Bulgaria 141 30 137 308
Czech Republic 18 128 26 172
Finland 9 2 11
France 1 70 71
Germany 43 170 134 347
Greece 11 4 15
Hungary 180 44 224
Italia 11 15 49 75
Latvia 1 1 2
Lithuania 13 * 4 17
Netherlands 315 33 348
Norway 11 8 19
Poland 19 72 48 139
Portugal 93 35 155 283
Romania 6 29 35
Serbia 9 1 6 16
Slovakia 41 21 74 136
Espafia 328 64 629 1021
Sweden 503 160 466 1129
Switzerland 23 5 29 57
Ukraine * * *
United Kingdom 31 1 24 56
Total 1799 824 2093 4716

Nota: * Cantidades indeterminadas por el registro de envios del MalAvi.
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Tabla 6. Distribucién en Norte América y centro América de Haemosporidios.
Cantidades de paréasitos encontrados por género segun reportes de
investigacion de la base de datos MalAvi.

Norte Américay centro América

Paises, islas y archipiélagos Géneros de parasito Total
Haemoproteus Leucocytozoon Plasmodium

Belize 2 2 4
Bermuda 21 21
Canada 199 453 141 793
Cayman Islands 5
Costa Rica 1 * * 1
Dominica * * *
Dominican Republic * *
Grenada * *
Guadeloupe 292 241 533
Guatemala 5 3 8
Honduras 3 3
Martinique 145 187 332
Mexico 86 33 13 132
Nicaragua 10 10
Panama 2 2
Saint Lucia * *
The Bahamas * *
Trinidad and Tobago * *
United States 294 1214 1104 2612
Total 1031 1716 1709 4456

Nota: * Cantidades indeterminadas por el registro de envios del MalAvi.

Tabla 7. Distribucion en Oceania de Haemosporidios. Cantidades de parésitos
encontrados por género seguln reportes de investigacion de la base de datos
MalAvi.

Oceania
Paises, islas y archipiélagos Géneros de parésito Total
Haemoproteus Leucocytozoon Plasmodium

Australia 123 * 61 184
Christmas Island 25 25
French Polynesia 9 9
New Caledonia 2 2
New Zealand * 230 230
Northern Mariana Islands * *
Papua New Guinea 23 5 28
Vanuatu 2 2
Total 171 * 309 480

Nota: * Cantidades indeterminadas por el registro de envios del MalAvi.
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Tabla 8. Distribucion en Sur América de Haemosporidios. Cantidades de
parasitos encontrados por género segun reportes de investigacion de la base
de datos MalAvi.

Sur América
Paises, islas y archipiélagos Géneros de parasito Total
Haemoproteus Leucocytozoon Plasmodium

Argentina 29 70 36 135
Bolivia 4 1 5
Brasil 235 37 434 706
Chile 80 93 52 225
Colombia 111 80 76 267
Ecuador 122 5 60 187
Falkland Islands (Islas Malvinas) 1 1
Guyana * * *
Perd 302 183 252 737
Uruguay * * *
Venezuela 936 16 736 1688
Total 1820 484 1647 3951

Nota: * Cantidades indeterminadas por el registro de envios del MalAvi.
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Figura 3. Morfoespecies de Haemosporidios tipificados a nivel global.
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Tabla 9. Morfoespecies del género Plasmodium

Especies de Plasmodium

Regiones

Referencias bibliograficas

Plasmodium ashfordi

Europa, Africa subsaharigna, Medio
Oriente y Norte de Africa

Valkiunas et al 2007b

Plasmodium cathemerium

Europa, Medio Oriente y Norte de Africa,
Norte América, Centro América, Sur
Ameérica, Asia, Oceania

Aly et al 2020;
Cadena-Ortiz et al 2018;
Wiersch et al 2005

Plasmodium circumflexum

Europa, Africa su,bsahariana, Medio
Oriente y Norte de Africa, Norte América,

Palinauskas et al 2007;
Valkiunas et al 2014

Asia
Plasmodium collidatum Europa, Asia, Oceania Patanova et al 2021
Plasmodium delichoni Europa Valkiunas et al 2016a

Plasmodium elongatum

Europa, Africa subsahariana, Medio
Oriente y Norte de Africa, Norte América,
Centro América, Sur América, Asia,
Oceania

Valkiunas et al 2008a

Plasmodium gallinaceum

Norte América, Sur América, Asia

Perkins y Schall 2002

Plasmodium globularis

Africa subsahariana

Valkiunas et al 2008b

Plasmodium
homocircumflexum

Europa, Africa subsahariana, Norte
Ameérica, Sur América

Palinauskas et al 2015

Plasmodium
homonucleophilum

Europa, Africa subsahgriana, Medio
Oriente y Norte de Africa, Asia

llgunas et al 2013

Plasmodium homopolare

Norte América, Sur América

Gonzalez et al 2015;
Walther et al 2014

Plasmodium juxtanucleare

Asia

Martinsen et al 2007;
Murata et al 2008;
Omori et al 2007;

Plasmodium lucens

Africa subsahariana

Valkiunas et al 2009a

Plasmodium lutzi

Norte América, Sur América

Gonzalez et al 2015;
Mantilla et al 2013a

Plasmodium matutinum

Europa, Norte América, Asia, Oceania

Valkiunas et al 2017a

Plasmodium megaglobularis

Africa subsahariana

Valkiunas et al 2008b

Plasmodium multivacuolaris

Africa subsahariana

Valkiunas et al 2009a

Plasmodium nucleophilum

Norte América, Centro América, Sur
América

Chagas et al 2013

Plasmodium parahexamerium

Africa subsahariana

Valkiunas et al 2009a

Plasmodium paranucleophilum

Norte América, Sur América

Tostes et al 2017

Plasmodium polare

Europa

Beadell et al 2006

Plasmodium relictum

Europa, Africa subsahariana, Medio
Oriente y Norte de Africa, Norte América,
Centro América, Sur América, Asia,
Oceania

ligunas et al 2013;
Kazlauskiene et al 2013;
Palinauskas et al 2007;

Valkiunas et al 2007b;
Valkiunas et al 2018

Plasmodium rouxi

Medio Oriente y Norte de Africa

Marzal et al 2011;

Zhu unpubl 3
Plasmodium sp. Norte América, Centro América, Sur Escalante et al 1998;
Ameérica, Asia Zhu unpubl 1;
Zhu unpubl 2
Plasmodium tejerai Sur América Silveira et al 2013
Plasmodium unalis Norte América, Centro América, Sur Mantilla et al 2013b;
América Tostes et al 2018

Plasmodium vaughani

Europa, Africa subsahariana, Medio
Oriente y Norte de Africa, Norte América,
Sur América, Asia, Oceania

Zehtindjiev et al 2012
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Tabla 10. Morfoespecies del género Haemoproteus

Especies de Haemoproteus

Regiones

Referencias bibliograficas

Haemoproteus antigonis

Norte América, Asia

Bertram et al 2017

Haemoproteus asymmetricus

Europa, Norte América, Sur
Ameérica

Valkiunas et al 2021

Haemoproteus attenuatus

Europa, Africa subsahari@na,
Medio Oriente y Norte de Africa

Valkiunas et al 2006

Haemoproteus balmorali

Europa, Africa subsaharigna,
Medio Oriente y Norte de Africa,
Asia

Hellgren et al 2007a;
Valkiunas et al 2008c;
Valkiunas et al 2013a

Haemoproteus belopolskyi

Europa, Africa subsaharigna,
Medio Oriente y Norte de Africa,

Valkiunas et al 20074a;
Valkiunas et al 2013a

Asia
Haemoproteus brachiatus Europa, Asia Valkiunas et al 2019
Haemoproteus bukaka Oceania Goulding et al 2016

Haemoproteus catharti

Norte América

Yabsley et al 2018

Haemoproteus coatneyi

Norte América, Centro América,
Sur América, Oceania

Gonzalez et al 2015;
Mantilla et al 2016;
Martinsen et al 2008

Haemoproteus columbae

Europa, Africa subsaharigna,
Medio Oriente y Norte de Africa,
Norte América, Sur América, Asia

Chagas et al 2016

Haemoproteus concavocentralis

Europa

Dimitrov et al 2014

Haemoproteus coraciae

Europa

Vaclav et al 2016

Haemoproteus cyanomitrae

Africa subsahariana

lezhova et al 2010

Haemoproteus danilewskyii

Medio Oriente y Norte de Africa

Martinsen et al 2006

Haemoproteus enucleator

Africa subsahariana

Beadell et al 2006

Haemoproteus erythrogravidus

Centro América, Sur América

Mantilla et al 2016

Haemoproteus fringillae

Europa, Medio Oriente y Norte de
Africa, Norte América

Krizanauskiene et al 2006;
Martinsen et al 2008;
Valkiunas et al 2008¢c

Haemoproteus fuscae

Africa subsahariana

Ivanova et al 2018

Haemoproteus gavrilovi Europa Dimitrov et al 2016
Haemoproteus hirundinis Europa, Medio Oriente y Norte de Valkiunas et al 2014
Africa
Haemoproteus homobelopolskyi Africa subsahariana lezhova et al 2011
Haemoproteus homogeneae Europa Valkiunas et al 2019
Haemoproteus homohandai Sur América Valkiunas et al 2017b
Haemoproteus homoleiothrichus Asia Ishtiaq et al 2018
Haemoproteus homominutus Europa, Medio Oriente y Norte de Valkiunas et al 2019
Africa
Haemoproteus homopalloris Europa Chagas et al 2018
Haemoproteus homopicae Europa Valkiunas et al 2019
Haemoproteus homovelans Europa Dimitrov et al 2014
Haemoproteus ilanpapernai Asia Karadjian et al 2014

Haemoproteus iwa

Africa subsahariana, Norte
Ameérica, Centro América, Sur
América, Oceania

Levin et al 2011

Haemoproteus jenniae

Europa, Sur América

Levin et al 2012

Haemoproteus killangoi

Africa subsahariana, Oceania

Clark et al 2016;
Ivanova et al 2018

Haemoproteus lanii

Europa, Africa subsaharigna,
Medio Oriente y Norte de Africa,

Hellgren et al 2007a;
Valkiunas et al 2013a

Asia
Haemoproteus larae Asia Inumaru et al 2020
Haemoproteus leiothrichus Asia Ishtiag et al 2018
Haemoproteus macrovacuolatus Sur América Matta et al 2014b
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Haemoproteus magnus

Europa, Medio Oriente y Norte de
Africa

Krizanauskiene et al 2006;
Martinsen et al 2008

Haemoproteus majoris

Europa, Africa subsaharigna,
Medio Oriente y Norte de Africa,
Norte América, Asia

lilgunas et al 2019;
Krizanauskiene et al 2006

Haemoproteus manwelli

Europa

Dimitrov et al 2016

Haemoproteus micronuclearis

Africa subsahariana

lezhova et al 2011

Haemoproteus minchini

Africa subsahariana

Chavette et al 2017

Haemoproteus minutus

Europa, Medio Oriente y Norte de
Africa, Norte América, Sur
Ameérica, Asia

Hellgren et al 2007a;
Palinauskas et al 2013;
Valkiunas et al 2008c;
Valkiunas et al 2013a

Haemoproteus motacillae

Europa, Africa subsaharigna,
Medio Oriente y Norte de Africa,
Asia

Dimitrov et al 2013

Haemoproteus multipigmentatus

Centro América, Sur América

Valkiunas et al 2010b

Haemoproteus multivolutinus

Africa subsahariana

Valkiunas et al 2013c

Haemoproteus noctuae

Europa, Asia

Bukauskaite et al 2015

Haemoproteus nucleocentralis

Sur América

Anjos et al 2021

Haemoproteus nucleocondensus

Europa, Africa subsaharigna,
Medio Oriente y Norte de Africa

Krizanauskiene et al 2012;
Valkiunas et al 2013a

Haemoproteus nucleofascialis

Africa subsahariana

lezhova et al 2011

Haemoproteus ortalidum

Sur América

Chagas et al 2017

Haemoproteus pallidulus

Europa

Krizanauskiene et al 2010

Haemoproteus pallidus

Europa, Africa subsaharigna,
Medio Oriente y Norte de Africa,
Norte América, Asia, Oceania

Krizanauskiene et al 2006;
Valkiunas et al 2008c;
Valkiunas et al 2013a

Haemoproteus palloris

Europa, Africa subsahariana,
Medio Oriente y Norte de Africa,
Asia

Dimitrov et al 2016

Haemoproteus parabelopolskyi

Europa, Africa subsahari@na,
Medio Oriente y Norte de Africa

Valkiunas et al 2007a;
Valkiunas et al 2013a;
Valkiunas et al 2014;
Valkiunas et al 2019

Haemoproteus parahirundinis Europa Valkiunas et al 2020
Haemoproteus Norte América, Centro América, Valkiunas et al 2013c
paramultipigmentatus Sur América

Haemoproteus paranucleophilus Africa subsahariana lezhova et al 2011
Haemoproteus paraortalidum Sur América Ferreira-Junior et al 2018a

Haemoproteus paruli

Norte América, Sur América

Ricklefs y Fallon 2002

Haemoproteus passeris

Europa, Medio Oriente y Norte de
Africa, Asia

Martinsen et al 2006;
Martinsen et al 2008

Haemoproteus pastoris

Europa, Africa subsaharigna,
Medio Oriente y Norte de Africa,
Asia

Valkiunas et al 2014

Haemoproteus payevsKkyi

Europa, Africa subsahariana,
Medio Oriente y Norte de Africa

Krizanauskiene et al 2006;
Valkiunas et al 2013a

Haemoproteus picae

Norte América

Martinsen et al 2008

Haemoproteus ptilotis

Oceania

Clark et al 2015a

Haemoproteus sacharovi

Norte América, Sur América

Krizanauskiene et al 2013

Haemoproteus sanguinis

Africa subsahariar]a, Medio
Oriente y Norte de Africa, Asia

Martinsen et al 2006

Haemoproteus syrnii

Europa, Medio Oriente y Norte de
Africa

Bukauskaite et al 2015;
Karadjian et al 2013;
Valkiunas et al 2014

Haemoproteus tartakovskyi

Europa, Medio Oriente y Norte de
Africa, Norte América, Centro
América, Asia

Valkiunas et al 2008c;
Valkiunas et al 2013a;
Zehtindjiev et al 2012

Haemoproteus thraupi

Africa subsahariana, Norte

Ricklefs y Fallon 2002
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América

Haemoproteus tinnunculi

Europa

Valkiunas et al 2019

Haemoproteus turtur

Medio Oriente y Norte de Africa

Martinsen et al 2006

Haemoproteus vacuolatus

Africa subsahariana

Valkiunas et al 2008b

Haemoproteus valkiunasi

Centro América, Oceania

Merino et al 2012

Haemoproteus velans

Norte América

Groff et al 2019

Haemoproteus vireonis

Norte América, Centro América,
Sur América

Gonzalez et al 2015;
Perkins 2008

Haemoproteus witti

Sur América

Gonzalez et al 2015

Haemoproteus zosteropis

Africa subsahariana, Oceania

Clark et al 2016

Tabla 11. Morfoespecies del género Leucocytozoon

Especies de Leucocytozoon

Regiones

Referencias bibliograficas

Leucocytozoon buteonis

Europa, Norte América

Valkiunas et a/ 2010a

Leucocytozoon californicus

Europa, Norte América

Walther et al 2016b

Leucocytozoon caulleryi Asia Omori et al 2008
Leucocytozoon danilewskyi Europa Ortego y Cordero 2009
Leucocytozoon fringillinarum Norte América, Centro América, Sur Lotta et a/ 2013
América Perkins 2008
Leucocytozoon grallariae Sur América Lotta et al 2019
Leucocytozoon lovati Asia Sato et al 2007

Leucocytozoon majoris

Europa, Norte América, Centro
América, Asia

Perkins 2008

Leucocytozoon mathisi

Europa, Norte América, Asia

Valkiunas et al 2010a

Leucocytozoon neotropicalis Sur América Lotta et al 2019
Leucocytozoon polynuclearis Norte América Groff et al 2022
Leucocytozoon quynzae Sur América Matta et al 2014a
Leucocytozoon sabrazesi Asia Hirakawa et al unpubl
Leucocytozoon schoutedeni Africa subsahariana, Asia Sehgal et al 2006b
Leucocytozoon sp. Sur América Lotta et al 2015

Leucocytozoon toddi

Africa subsahariana

Barraclough et al 2008

La amplitud de distribucion de

las diferentes comunidades de

Haemosporidios se ha demostrado en todas las regiones geograficas del

mundo, a excepcién de la Antartica, asi como en territorios especificos donde

la falta de estudios de la misma es evidente; lo que sugiere necesario

aumentar los estudios y reportes adecuados que finalmente apoyen a una

mejor estimacion de la biodiversidad de estos parasitos. Hasta la actualidad

sigue en aumento los numeros de dichas investigaciones, sin embargo desde

el 2013 (afo con mayor cantidad de estudios publicados) la tendencia ha

sido decreciente (Figura 4).
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La mayor concentracion de parasitos Haemosporidios reportados en la
actualidad ha sido en Estados Unidos, seguido de Venezuela, Suecia,
Espafa, Canad4, Peru, Brasil, el archipiélago de Guadalupe y China (Figura
5). Por el contrario cuando se estima la distribucion especifica por género,
Haemoproteus y plasmodium se observan con una mayor prevalencia en
regiones tropicales y algunas regiones de climas templados, a diferencia del
género Leucocytozoon que aumenta su prevalencia en climas mas frios y
latitudes mayores. Por ejemplo, cuando se estima las diferentes prevalencias
de estos parasitos en un pais neotropical como Venezuela se observa como
la distribucién y cantidad de las comunidades de los parasitos de los géneros
Haemoproteus y plasmodium es mayor en comparacién con los reportados
para Leucocytozoon (Figura 6). Por otro lado, Sur América tiene la mayor
diversidad de linajes de Haemosporidios en comparacién a otras regiones
(Tabla 12), siendo a su vez el género Haemoproteus el que posee la mayor

diversidad de linajes reportados hasta ahora (1954 linajes) (Figura 7).
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Figura 4. Frecuencia temporal de estudios sobre Haemosporidos en aves
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Figura 5. Mapas geograficos de distribucion y cantidad de parasitos
Haemosporidios por género segun reportes de investigaciéon en MalAvi hasta
la fecha de octubre del 2023.
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Figura 6. Mapa geogréafico de Venezuela sobre la distribucién y cantidad de
parasitos Haemosporidios por género segun reportes de investigacion hasta
la fecha de octubre del 2023.

Tabla 12. Linajes de Haemosporidios reportados a nivel mundial

MOy

Género de parasito AS NA NA CA SA E A (0] Total
Haemoproteus 321 114 236 101 458 279 335 181 1954
Plasmodium 258 42 111 53 641 203 178 71 1483
Leucocytozoon 248 66 280 34 254 264 206 13 1472
Total 827 222 627 188 1353 748 719 265 4915

AS: Africa subsahariana; MO y NA: Medio Oriente y norte de Africa; NA: Norte América; CA: Centro

Ameérica; SA: Sur América; E: Europa; A: Asia; O: Oceania.
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Figura 7. Linajes de Haemosporidios reportados a nivel mundial

Hospedadores y vectores de Haemosporidios.

Las aves se clasifican en base a varias caracteristicas como; tamano,
color, tipo del ala, tipo de pico, entre otras. En Venezuela, por ejemplo, se
cuenta con una guia de campo titulada: Birds of Venezuela, de Steve Hilty
(2003), de acuerdo a la cual existen 20 érdenes, 82 familias, 589 géneros y
1384 especies de aves registradas en Venezuela. Como interaccion basal, la
infeccion de hospederos aviares tiene una larga historia co-evolutiva, y es

ancestral a las infecciones que vemos en humanos por P. falciparum y P.
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vivax (Praderes, 2016; Chang, 2017). Hasta la fecha en los envios de la base
de datos MalAvi se han reportado 4917 linajes del Citocromo b en 2253
especies de 27 ordenes, distribuidos en todos los continentes a nivel mundial
(Tablas 13, 14 y 15).

Tabla 13. Ordenes de aves involucrados como hospedadores de
Haemosporidios en Africa, Asiay Europa.

Africa Asia Europa
Ordenes de Géneros de Total Géneros de Total Géneros de Total
hospedadores parésito parasito parésito
H L P H L P H L P

Anseriformes 1 1 3 11 3 17 3 2 5
Apodiformes
Apterygiformes
Bucerotiformes 2 2 1 5
Caprimulgiformes 1 1
Charadriiformes 1 1 10 2 4 16 3 7 4 14
Ciconiiformes 1 6 7 1 4 6 11 1 1 4 6
Coliiformes 1
Columbiformes 21 3 1 25 11 4 1 16 4 16 5 25
Coraciiformes 27 7 5 39 5 5 2 12 4 7 11
Cuculiformes 9 3 2 14 2 1 3
Falconiformes 1 7 2 10 28 29 15 72 13 57 14 84
Galbuliformes
Galliformes 3 6 1 10 1 53 19 73 1 10 11 22
Gaviiformes 1 1 2
Gruiformes 11 5 8 24 3 3 11 17 2 6 8
Musophagiformes 2 2 2 2
Passeriformes 269 273 727 1269 390 92 229 711 325 176 679 1180
Pelecaniformes 1 1 2 1 1
Phoenicopteriformes 4 4 1 1
Piciformes 7 1 4 12 2 2
Psittaciformes 3 1 4
Sphenisciformes 2 14 16 2 2
Strigiformes 3 9 12 25 12 13 50 5 14 7 26
Tinamiformes
Trochiliformes
Trogoniformes 1 1 1 3
Total 358 330 757 1445 482 218 318 1018 356 289 743 1388

Nota: H: Haemoproteus, P: Plasmodium, L: Leucocytozoon.
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Tabla 14. Ordenes de aves involucrados como hospedadores de
Haemosporidios en Norte América, Centro América, Sur Américay Oceania.

Norte Américay Sur América Oceania
Centro América
Ordenes de Géneros de Total Géneros de Total Géneros de Total
hospedadores parésito parasito parasito
H L P H L P H L P

Anseriformes 16 43 18 77 5 1 18 24
Apodiformes 1 1 1 1
Apterygiformes 3 3
Bucerotiformes
Caprimulgiformes 1 1 1 2 3 1 1
Charadriiformes 1 1 6 8 8 1 9 6 6
Ciconiiformes 5 1 6 1 6 7 1 1
Coliiformes
Columbiformes 14 14 112 2 11 125 1 1
Coraciiformes 2 3 1 6 2 2
Cuculiformes 2 2 1 1
Falconiformes 7 23 2 32 1 4 5
Galbuliformes 8 12 20
Galliformes 19 23 6 48 1 5 6
Gaviiformes 1 1 2
Gruiformes 4 4 1 3 4
Musophagiformes
Passeriformes 391 719 483 1593 425 209 816 1450 54 2 112 168
Pelecaniformes 7 7 3 3 5 5
Phoenicopteriformes 1 1
Piciformes 7 7 6 6 10 22
Psittaciformes 2 3 5 7 7
Sphenisciformes 3 3 6 6 2 2
Strigiformes 5 13 4 22 3 4 7
Tinamiformes 2 1 3
Trochiliformes 3 1 4 54 35 37 126
Trogoniformes
Total 473 831 524 1828 637 259 939 1835 65 2 131 198

Nota: H: Haemoproteus, P: Plasmodium, L: Leucocytozoon.
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Tabla 15. Ordenes de aves involucrados como hospedadores de
Haemosporidios en conjunto de las cantidades respectivas de familias,
géneros y especies encontrados a nivel mundial.

Ordenes de hospedadores Familias Géneros Especies
Anseriformes 1 16 31
Apodiformes 1 2 2
Apterygiformes 1 1 2
Bucerotiformes 1 2 3
Caprimulgiformes 2 3 5
Charadriiformes 5 18 28
Ciconiiformes 4 14 18
Coliiformes 1 1 1
Columbiformes 1 15 37
Coraciiformes 5 15 25
Cuculiformes 4 7 12
Falconiformes 2 17 48
Galbuliformes 2 6 10
Galliformes 5 21 28
Gaviiformes 1 1 2
Gruiformes 3 11 19
Musophagiformes 1 3 3
Passeriformes 62 494 1151
Pelecaniformes 3 4 7
Phoenicopteriformes 1 2 3
Piciformes 4 19 32
Psittaciformes 2 8 12
Sphenisciformes 2 5 7
Strigiformes 2 11 26
Tinamiformes 1 1 2
Trochiliformes 1 26 48
Trogoniformes 1 1 1

Por otro lado, los insectos del género Culicoides (Ceratopogonidae)
son los principales vectores de Haemoproteus, los culicidos (Culicidae) de
Plasmodium y los simulidos (Simuliidae) de Leucocytozoon (Tabla 16).
Ademas, los parasitos del género de Plasmodium tiene la mayor cantidad de
Morfoespecies de vectores involucrados (51), seguido de Haemoproteus (31)

y Leucocytozoon (20) (Figura 8).
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Tabla 16. Vectores involucrados como transmisores de parésitos
Haemosporidios.
Vector Gén,er.o e Territorios Referencias bibliograficas
parasito
Aedes albopictus Plasmodium Brazil, ltaly y Guimaraes et al. 2021; Martinez-
Japan de la Puente et al. 2015; Ejiri et
al 2008; Odagawa et al. 2022;
Tanigawa et al. 2013
Aedes canadensis Plasmodium United States Kimura et al 2010
Aedes esoensis Plasmodium Japan Ejiri et al 2011¢c
Aedes quadrivittatus Plasmodium Mexico Abella-Medrano et al 2018
Aedes vexans Haemoproteus, Turkey Inci et al 2012
Plasmodium
Anopheles mascarensis  Plasmodium Madagascar Schmid et al 2017a
Armigeres subalbatus Plasmodium Japan Kim y Tsuda 2012
Cogquillettidia aurites Haemoproteus, Cameroon Njabo et al 2009;
Plasmodium Njabo et al 2011
Coquillettidia metallica Plasmodium Cameroon Njabo et al 2009
Coquillettidia Plasmodium Cameroon Njabo et al 2009;
pseudoconopas Njabo et al 2011
Culex annulioris Plasmodium, Cameroon y Njabo et al 2011;
Haemoproteus = Madagascar Schmid et al 2017a
Culex bitaeniorhynchus  Plasmodium Japan Kim y Tsuda 2012
Culex boninensis Plasmodium Japan Inumaru et al unpubl a
Culex coronator Plasmodium Brazil Guimaraes et al 2021
Culex guiarti Plasmodium Cameroon Njabo et al 2011
Culex hortensis Plasmodium Italy Martinez-de la Puente et al 2015
Culex inatomii Plasmodium Japan Kim y Tsuda 2012;
Kim y Tsuda 2015
Culex maxi Plasmodium Brazil Guimaraes et al 2021
Culex modestus Haemoproteus, Spain Ferraguti et al 2013a
Plasmodium
Culex neavei Haemoproteus, Cameroon Njabo et al 2011
Plasmodium
Culex nigripalpus Plasmodium Brazil Guimaraes et al 2021
Culex nigropunctatus Plasmodium Japan Ejiri et al 2011b
Culex perexiguus Haemoproteus, Spain Ferraguti et al 2013a
Plasmodium
Culex perfidiosus Haemoproteus, Cameroon Njabo et al 2011
Plasmodium
Culex pipiens Leucocytozoon, Austria, Czech Schoener et al 2017; Synek et al
Plasmodium,y  Republic, 2013b; Zele et al 2014; lurescia
Haemoproteus France, Italy, et al unpubl; Martinez-de la
Japan, Puente et al 2015; Ejiri et al
Lithuania, 2009; Ejiri et al 2011a; Ejiri et al
Madagascar, 2011c; Inumaru et al 2021a; Kim
Portugal, Spain, y Tsuda 2010; Kim y Tsuda
Switzerland, 2012; Kim y Tsuda 2015; Kim et
Turkey y al 2009b; Odagawa et al 2022;
United States Shirotani et al 2009;
Kazlauskiene et al 2013; Schmid
et al 2017a; Ventim et al 2012c;
Ferraguti et al 2013a; Glaizot et
al 2012; Lalubin et al 2013; Inci
et al 2012; Kimura et al 2010;
Culex poicilipes Plasmodium Cameroon Njabo et al 2011
Culex quinquefasciatus  Plasmodium Japan Ejiri et al 2008; Inumaru et al

33



unpubl a

Culex restuans Plasmodium Mexico Carlson et al 2011; Abella-
United States Medrano et al 2018; Kimura et al
2010
Culex sasai Plasmodium Japan Kim et al 2009a
Culex sp. Plasmodium Brazil Ferreira et al 2016; Guimaraes et

al 2021

Culex theileri

Plasmodium y

Portugal, Spain

Ventim et al 2012c; Ferraguti et

Haemoproteus vy Turkey al 2013a; Inci et al 2012
Culex tritaeniorhynchus  Plasmodium Japan Inumaru et al 2021a; Kim y
Tsuda 2012
Culicoides arakawae Haemoproteus  Japan Inumaru et al 2023
Culicoides Haemoproteus  Bulgaria, Spain Bobeva et al 2013; Ferraguti et al
circumscriptus 2013b
Culicoides festivipennis Haemoproteus, Czech Republic  Synek et al 2013b; Chagas et al
Plasmodium y Lithuania 2022
Culicoides impunctatus  Haemoproteus  Russia Ziegyte et al 2017
Culicoides kibunensis Haemoproteus, Czech Republic, Synek et al 2013b; Santiago-
Plasmodium Germany, Japan Alarcon et al 2013; Inumaru et al
y Lithuania 2023; Chagas et al 2022
Culicoides nubeculosus Haemoproteus Lithuania Ziegyte et al 2016
Culicoides obsoletus Haemoproteus  Lithuania Chagas et al 2022
Culicoides pallidicornis  Haemoproteus  Lithuania Chagas et al 2022
Culicoides pictimargo Haemoproteus  Japan Inumaru et al 2023
Culicoides pictipennis Haemoproteus  Bulgaria, Bobeva et al 2013;
Germany y Santiago-Alarcon et al 2013;
Lithuania Chagas et al 2022
Culicoides punctatus Haemoproteus  Japan Inumaru et al 2023
Culicoides scoticus Haemoproteus  Germany Santiago-Alarcon et al 2013
Culicoides segnis Haemoproteus  Czech Republic, Synek et al 2013b;
Lithuania Chagas et al 2022
Culicoides sigaensis Haemoproteus, Japan Inumaru et al 2023
Plasmodium
Culicoides sp. Haemoproteus  Czech Republic  Synek et al 2016
Culiseta annulata Plasmodium Turkey Inci et al 2012
Gigantodax misitu Leucocytozoon Colombia Lotta et al 2016
Greniera denaria Leucocytozoon  United States Murdock et al 2015
Lutzia fuscanus Plasmodium Japan Ejiri et al 2008
Lutzia vorax Plasmodium Japan Ejiri et al 2009; Kim et al 2009b
Mansonia Plasmodium Brazil Ferreira et al 2016
pseudotitillans
Mansonia sp. Haemoproteus, Brazil Guimaraes et al 2021
Plasmodium
Mansonia sp. 1 BR-2012 Plasmodium Japan Ejiri et al 2008
Mansonia titillans Plasmodium Brazil Ferreira et al 2016
Mansonia uniformis Plasmodium Cameroon Njabo et al 2011
Microlynchia Haemoproteus  Ecuador Valkiunas et al 2010b
galapagoensis
Ochlerotatus caspius Plasmodium Spain Ferraguti et al 2013a
Ochlerotatus scapularis Haemoproteus, Brazil Guimaraes et al 2021
Plasmodium
Ochlerotatus Haemoproteus, Ecuador, Bataille et al 2012;
taeniorhynchus Plasmodium Mexico Carlson et al 2011
Prosimulium hirtipes Leucocytozoon  Japan Sato et al 2009
Psorophora discrucians Haemoproteus  Brazil Ferreira et al 2016
Simulium angustipes Leucocytozoon  Germany Chakarov et al 2020
Simulium asakoae Leucocytozoon  Thailand Pramual et al 2020
Simulium aureum Leucocytozoon  Germany Chakarov et al 2020
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Simulium bicolotatum Leucocytozoon  Colombia Lotta et al 2016

Simulium Leucocytozoon  Thailand Pramual et al 2020
chumpornense
Simulium exulatum Leucocytozoon  United States Murdock et al 2015
Simulium japonicum Leucocytozoon  Japan Sato et al 2009
Simulium lineatum Leucocytozoon  Turkey Inci et al
Simulium lundstromi Leucocytozoon  Germany Chakarov et al 2020
Simulium muiscorum Leucocytozoon  Colombia Lotta et al 2016
Simulium petricolum Leucocytozoon  Germany Chakarov et al 2020
Simulium rubzovianum  Leucocytozoon Germany Chakarov et al 2020
Simulium securiforme Leucocytozoon Czech Republic  Synek et al 2013b
Simulium silvestre Leucocytozoon  United States Murdock et al 2015
Simulium uchidai Leucocytozoon  Japan Sato et al 2009
Simulium vernum Leucocytozoon Czech Republic  Synek et al 2016;

y Germany Chakarov et al 2020
Tripteroides bambusa Plasmodium Japan Odagawa et al 2022
Uranotaenia Haemoproteus, Madagascar Schmid et al 2017a
alboabdominalis Plasmodium
Uranotaenia neireti Plasmodium Madagascar Schmid et al 2017a
Uranotaenia sp. Haemoproteus, Madagascar Schmid et al 2017a

Plasmodium

Wyeomyia adelpha Plasmodium Mexico Abella-Medrano et al 2018
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Figura 8. Morfoespecies de vectores involucrados en la transmision de
parasitos de los géneros de Haemoproteus, Plasmodium y Leucocytozoon
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Filogenética de Haemosporidios

Una vez obtenidas las alineaciones de secuencias de cyt-b de
Plasmodium, Haemoproteus, y Leucocytozoon de la base de datos MalAvi se
procesaron en BEAST v1.10.4 para la posterior elaboracion del arbol
filogenético, para su consecuente visualizacion e interpretaciéon de datos en
FigTree v1.4.4. En las figuras 9, 10 y 11 podemos apreciar una muestra de
los arboles procesados en FigTree para cada género, presentando en cado
nodo su respectivo valor de dispersion posterior expresado en porcentaje (los
multiples archivos de datos correspondientes a cada analisis se pueden

consultar en https://mega.nz/folder/mAMmUISL#y9XEiSihwbC VB4ANHXm iQ.).

La Conjuncion de los datos filogenético y de distribucién mundial de
los parasitos permitié la estimacion de patrones espaciales de diversificacion
geografica representados en un arbol filogenético para cada genero (figura
12). De acuerdo a los resultados, las predicciones fueron positivas a la
diversidad filogenética para los tres parasitos, es decir, la diversidad de
hemosporidios y la composicion de la comunidad variaron ampliamente entre

regiones a escala global
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Figura 9. Visualizacion del arbol filogenético de Plasmodium con datos a nivel

global segun los reportes del MalAvi.
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Como se ha demostrado a lo largo de los resultados, los factores
asociados a la distribucion y diversidad de los hemosporidios aviares pueden
estar asociados primero a la diversidad de hospedadores, donde se
evidencia que el ensamble de las comunidades de Haemosporidios es
influenciado de manera distinta dependiendo del género y la latitud, esto a su
vez asociado a las condiciones favorables en los habitats de los
hospedadores; seguido a los factores bioclimaticos como la temperatura,
precipitacion y habitat, los cuales crean las condiciones idoneas para el
desarrollo parasitario y/o la competencia vectorial, encontrandose que
dependiendo de la latitud pueden funcionar como filtros ambientales,
observandose facilmente en los mapas anteriormente expuestos; y por
ultimo, otros factores como la migracion de las aves y las barreras
geograficas facilitan o restringen respectivamente la dispersion de linajes. Por
ejemplo: La cordillera de los Andes que, dependiendo de su elevacion,
facilitara la dispersiéon de linajes en distintas latitudes (Cuevas et al., 2020).
Todo lo planteado se puede resumir en una serie de graficas hipotéticas a

continuacion (Figura 12):
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DISCUSION

Los parasitos causantes de la malaria aviar son un grupo sumamente
diverso, sin embargo, su distribucién geografica y el éxito en su dinamica de
transmision depende de las condiciones del ecosistema, la distribucion de las
especies huésped y las del vector artropodo, y de la capacidad invasora del

parasito (Marzal, 2012; Moens y Pérez-Tris, 2016).

Debido al perjuicio que los parasitos ejercen en sus hospedadores,
estos cobran un especial interés en la biologia de la conservacion, dado que
las infecciones por parasitos sanguineos se presentan como una de las
posibles causas de la pérdida de biodiversidad, exhibiendo una profunda
importancia en la extincidon de las especies endémicas. Asi, el estudio del
parasitismo se presenta también como una herramienta fundamental para
comprender el efecto de éstos en el mantenimiento de sus poblaciones
hospedadoras (Warner, 1968; Praderes, 2016).

Existen dos aspectos fundamentales a considerar sobre el efecto de
los Haemosporidios en sus hospedadores, los cuales tienen una gran
influencia en la biodiversidad, abundancia y patrones de distribucion espacial
en diversos escenarios ecolégicos y climaticos. En primer lugar, los parasitos
afectan directa e indirectamente en sus hospedadores, a causa de los
procesos que ejercen para sobrevivir y reproducirse; y por los mecanismos
de defensa del vertebrado asociados a la respuesta inmunologica. De este
modo, los parasitos ejercen sobre sus hospedadores una enorme presion
selectiva por medios como puede ser el de afectar sus capacidades de
supervivencia y reproduccién, lo cual hace que tengan una gran relevancia
en la modulacion del tamafio poblacional de los hospedadores. En segundo
lugar, esta el efecto deletéreo que ejercen los parasitos sanguineos sobre las

aves (Romero-Palmera et al., 2019).
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Los factores bioticos (asociados a los hospedadores) y abidticos (p.ej.,
condiciones climaticas, barreras geogréficas), asi como las intervenciones
humanas en el ambiente, son utiles para comprender los patrones de
diversidad de los parasitos hemosporidios, sus vectores y la susceptibilidad
de hospedadores. Por lo tanto, algunos de estos factores que pueden
explicar las diferencias de biodiversidad de los parasitos Haemosporidios
encontrados entre las familias y especies huéspedes se mencionan a

continuacion.

El primer factor que causa una gran diferencia en los datos obtenidos
es la temperatura y humedad, dado que los insectos son animales
ectotérmicos, por lo que los cambios de la temperatura ambiental tienen gran
efecto sobre el parasito. Las temperaturas altas, hasta cierto limite superior,
permiten una finalizacién mas rapida del ciclo de vida del parasito dentro del
vector, de esta manera, los ambientes mas calidos estimulan las tasas de
crecimiento, la capacidad reproductiva y los estados infecciosos de los
parasitos; por otro lado, el clima humedo permite que los vectores estén
activos durante todo el afio y que las aves sean residentes permanentes
(Hernandez-Lara et al., 2017; Torres, 2019; Cuevas et al., 2020).

La estacionalidad, es la segunda variable a mencionar en la
prevalencia y parasitemia de Haemosporidios porque los vectores son muy
sensibles a las condiciones climaticas locales. Muchos estudios han
informado una mayor prevalencia de parasitos Haemosporidios durante los
meses calidos y lluviosos del afio porque la precipitacion y la temperatura
permiten una mayor abundancia y actividad de los mosquitos hemato6fagos
(Hernandez-Lara et al.,, 2017). Otra variable importante es la elevacion o
latitud, considerando que la malaria aviar tiene niveles altos de transmision

en tierras bajas, intermitente a elevaciones medias y baja o inexistente en
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elevaciones altas; la abundancia y/o diversidad del vector suele disminuir
hacia latitudes mas altas y también existen efectos negativos por la baja
temperatura en el desarrollo del parasito (Marzal et al.,, 2011; Montalvo,
2021).

La deforestacion es otro de los factores mas contundentes que
intervienen en las enfermedades infecciosas emergentes y reemergentes
alterando todos los elementos de los ecosistemas locales. Estas alteraciones
interrumpen las interacciones entre el hospedador y el parasito aumentando
el riesgo de brotes epizodticos en vertebrados salvajes; ademas, afectan el
nivel de estrés de los animales a través del hacinamiento y desplazamiento
de sus territorios, lo cual afecta la respuesta inmune del huésped. Por otra
parte, las pérdidas de habitat, en las etapas iniciales, tienden a aumentar las
densidades de los organismos que dependen de los fragmentos de bosques
restantes, por lo que la tasa de transmision de patdgenos dentro del
fragmento aumenta junto con el impacto del patégeno sobre la poblacion
huésped. De esta manera, especies endémicas con rangos geograficos
reducidos son mas vulnerables a infecciones (Yasuoka y Levins, 2007,
Bonneaud et al. 2009; Inga, 2017; Montalvo, 2021).

La gran diferencia de distribucion de los parasitos Haemosporidios
mostrados en los resultados también guarda relacion con el hospedador
(Migracién, tipo de nido y sociabilidad). Diversos estudios sefalan que las
aves que participan en bandadas mixtas son mayormente infectadas con
Haemoproteus y Leucocytozoon, y que las aves residentes podrian estar
mas infectadas que las aves migratorias (Montalvo, 2021). Por otro lado, el
tiempo de incubacion de los huevos esta inversamente relacionado con la
prevalencia de hemoparasitos, mostrando que el mayor tiempo de incubacién
permite un mejor desarrollo de un sistema inmune (Moller y Nielsen, 2007).

Fecchio et al. (2011), demostro en su estudio que existen mayores niveles de
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parasitismo por Haemoproteus en aves neotropicales que viven en grupos y
se reproducen cooperativamente, y mayores niveles de parasitismo por
Plasmodium en especies que anidan en cavidades o copas cerradas. Asi, los
parametros reproductivos y de comportamiento de los huéspedes pueden ser

responsables de su exposicion diferencial a los vectores.

Por Jultimo, existe una asociacion entre la prevalencia de
hemoparasitos y la busqueda de alimento o la altura del nido porque los
vectores son mas abundantes hacia el dosel (Montalvo, 2021). De esta
manera, la exposicion diferencial a vectores haemosporidios es otro campo
de estudio que apoya la comprensién de los mecanismos que producen esta

variacion espacial.

Estos factores han sido muy relevantes para entender procesos
asociados a la relacion parasito-hospedador en distintas zonas
biogeograficas. De esta manera la rapida propagacion que presentan estos
parasitos se explica considerando el elevado numero de mosquitos
presentes en zonas donde estos insectos se reproducen, la reducida
cantidad de aves disponibles para su alimentacion y los impactos humanos
en el medio ambiente, ya sea a través del cambio climatico o impactos
directos en el habitat, de los cuales desempefian un papel en la aparicion de
enfermedades infecciosas que dan lugar a epidemias (Bonneaud et al. 2009;
Montalvo, 2021).

Todos estos factores biodticos y abidticos hacen que los patrones de
transmision puedan variar como un mosaico geografico. De este modo, los
parasitos haemosporidios tienen un rol fundamental en la estructuracién de
las comunidades de hospederos, pudiendo afectar la abundancia de

diferentes especies, asi como regular su evolucion (Torres, 2019).
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En contraste a los resultados de esta investigacién, en febrero del
2018, Romero-Palmera et al. (2019) sefalaron que la distribucion de los
parasitos haemosporidios en aves a nivel global se encontraba en un
52,74%, siendo acorde con otras investigaciones en las que se evidencian un
aumento en el numero de reportes sobre estos parasitos, aunado a la
amplitud de la diversidad y distribucion en mas de la mitad de los paises a
nivel mundial; por lo que se estima un aumento gradual y continuo de dichas
cifras tanto como de sus reportes asociados. Ademas, se sigue reflejando
una variacion constante en la estructura biogeografica entre los géneros de
parasitos y como el numero de las morfoespecies del género Haemoproteus
siguen predominando con respecto a Plasmodium y Leucocytozoon, siendo
este ultimo el que posee la menor cantidad de tipificaciones a nivel molecular

actualmente.

El analisis global de las comunidades de hemosporidios aviares dio a
conocer puntos criticos de diversidad y asi como sus constantes reportes en
todas las regiones geograficas del mundo, a excepcion de la Antartica, donde
los vectores necesarios para su transmision estan ausentes por las
condiciones climaticas. Ademas, la distribucion geografica en cuanto a las
relaciones filogenéticas de Haemosporidios, la especificidad de linajes es alta
para Norteamérica y mas generalista para los otros continentes (Outlaw y
Ricklefs, 2009; Torres, 2019).

Los estudios de hemosporidios aviares han ido aumentando hasta la
actualidad, sin embargo, desde el 2013 la tendencia ha disminuido, lo que
podria dificultar poder hacer mejores estudios en el futuro, considerando que
conocer la biogeografia del parasito nos puede ayudar, ademas, a reflejar
diferencias fundamentales en las tendencias de cambio de huésped,
similitudes en la composicion filogenética del huésped o el momento de las

radiaciones evolutivas del huésped aviar (Clark, 2018).
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Cuando se sondea los linajes unicos de los géneros de
Haemosporidios reportados es evidente que el Haemoproteus es el que
posee la mayor diversidad, al contrario de los demas géneros. Entre las
posibles causas, la mas destacada es que podria reflejar la capacidad de
cambio de hospedador del parasito, donde una mayor tendencia al cambio de
huésped podria reducir la diversidad si menos parasitos ocupan nichos de
espacio relativamente mas amplios en una regiéon. De esta forma, se podria
evidenciar una hipétesis importante resaltada por varios estudios, donde la
especificidad del huésped del parasito influye en la biodiversidad de la
comunidad. Asi, las diferencias que influyen en la biodiversidad pueden estar
relacionadas con el comportamiento heteroxénico de los parasitos y las
caracteristicas intrinsecas de cada especie de ave (Gabaldon, 1998; Clark,
2018).

Por otro lado, los Passeriformes en todas las regiones a nivel global
suponen el orden con la mayor cantidad de infecciones de Haemosporidios
muestreadas, ademas de tener la mayor cantidad de familias, géneros vy
especies encontradas con estos parasitos; por ello en diversos estudios
utilizan las aves Passeriformes como modelo ideal para determinar la
influencia de los factores ambientales, la transmision y prevencion, asi como

las interacciones entre huéspedes y parasitos (Marzal, 2012; Mena, 2018).

Otros posibles impulsores de Ila diversidad filogenética de
haemosporidios incluyen la diversidad y especificidad de vectores. Este
ultimo fue claro entre los diferentes géneros de Haemosporidios, donde los
insectos del género Culicoides (Ceratopogonidae) son los principales
vectores de Haemoproteus, los culicidos (Culicidae) de Plasmodium y los
simulidos (Simuliidae) de Leucocytozoon, siendo los parasitos del género de

Plasmodium los que tienen la mayor cantidad de Morfoespecies de vectores
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involucrados. Las posibles influencias de la biologia de los hospedadores y
los vectores en la diversidad regional de Haemosporidios representan
importantes modelos para la investigacion de los hemosporidios, sin olvidar
también que se requiere un conjunto mas amplio de marcadores moleculares
para aumentar la resolucion filogenética de estos parasitos (Gabaldon, 1998;
Clark, 2018).

La observacion filogenética de los Haemosporidios permitié exhibir
resultados consistentes con la hipétesis del conservadurismo de nicho
tropical, donde las regiones que demostraron una mayor diversidad fueron
congruentes a una mayor singularidad filogenética. De esta manera, fue
posible evidenciar que las regiones tropicales favorecen una alta
diversificacidn neta y una dispersion limitada de linajes evolutivos a areas no
tropicales, suceso que ha sido postulado y comprobado por varios estudios,
concluyendo que las comunidades diversas comparten menos de sus
historias evolutivas que con las regiones circundantes. Por lo tanto, investigar
los mecanismos historicos que han dado forma al ensamblaje de la
comunidad anfitriona podria ser mas importante que otros posibles factores
(Holt et al., 2013; Murray et al., 2015; Clark, 2018).

Este estudio reflejé que la variacion global en la diversidad filogenética y
geografica de las comunidades de hemosporidios aviares en general no
siguen un gradiente latitudinal; Sin embargo, se ha demostrado tendencias
de diversidad (riqueza de linajes) y prevalencias positivas para los géneros
de Haemoproteus y Plasmodium que se asocie a regiones que son
“hotspots” de biodiversidad para sus hospedadores aviares, guardando de
esta manera preferencias por regiones tropicales y algunas regiones de
climas templados. Por el contrario, en el caso del género Leucocytozoon,
tanto la prevalencia como la diversidad disminuyen hacia las regiones

tropicales, asociandose positivamente a zonas montafiosas en latitudes y
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elevaciones altas, mostrando un gradiente latitudinal de diversidad inverso,

contrario al clasico GLD y confirmando las hipotesis de diversos estudios.
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CONCLUSIONES Y RECOMENDACIONES

Para que la transmision de los hemosporidios sea efectiva se
necesitan de factores asociados al hospedador, al parasito y al vector en un
medio ambiente permisivo, y su estudio representa una herramienta
fundamental para comprender el efecto de éstos en el mantenimiento de sus
poblaciones hospedadoras. En este sentido, los parasitos cobran un especial
interés en la biologia de la conservacion, y como su propagacion e infeccién
son una de las posibles causas de la pérdida de biodiversidad, se situan
como una de las causas mas importante de la pérdida de endemismos.
Como consecuencia, se ha convertido en una seria preocupacion para la

salud aviar y para la conservacion de los ecosistemas.

Aunque los gradientes latitudinales y los climas tropicales todavia no
explican los patrones de biodiversidad global de los hemosporidios aviares,
se ha descubierto amplias diferencias biogeograficas entre los géneros de
parasitos e identificado puntos criticos de diversidad de los parasitos, asi
como la de sus hospedadores y vectores. Sin embargo, para poder
desenmaranar estos patrones y asi identificar los diferentes mecanismos
causales requiere todavia mas estudios, asi como aumentar el adecuado

muestreo de hemosporidios aviares a lo largo del tiempo.

Asi mismo, resulta importante ampliar en el futuro los estudios
relacionados al comportamiento y distribucion de los vectores vy
hospedadores asociadas a los parasitos haemosporidios, presentandose
especialmente que el comportamiento y la especificidad de los vectores y las
aves hospedadoras tiene un importante impacto que podria ayudar a explicar

la distribucién de estos parasitos.
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Los procesos y mecanismos que subyacen la variacidon espacial de los
GLD, seguiran siendo un fenébmeno importante para investigar, ya que no
solo se asocia a la rigueza de especies, sino que permite explicar aspectos
taxonoémicos, filogenéticos y funcionales de la biodiversidad a distintas
escalas geograficas. De esta manera, la documentacién de patrones
globales de biodiversidad, examinar la interaccion entre la historia evolutiva
compartida y la diversidad filogenética, y la comprensién de los mecanismos
que producen estas variaciones puede proporcionar informacion importante
sobre los impulsores de la biodiversidad de parasitos a escalas globales y

agregar pasos criticos en el disefio de estrategias globales de conservacion.
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