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La evolucion viral depende en gran medida de las barreras inmunitarias y la densidad de la poblacién de
hospederos competentes. Se cree que mientras mas diversa sea la comunidad mayor variedad de respuestas
inmunes hace mas costosa la evolucion de nuevos virus, este fenébmeno se conoce como efecto de dilucion.
Por el contrario, si hay un mayor nimero de especies, y promueven la aparicion de virus, se conoce como
efecto de amplificacion. El rol de la diversidad biol6gica en la propagacion de patégenos, sugiere que nuevos
virus emergentes pueden encontrar oportunidad ecolégica si la diversidad es alta. En interfaces como granjas,
bordes de bosque y areas fragmentadas el rol de la biodiversidad en la amplificacion y dilucién de patégenos
permanece sin investigar.

Aqui se construye un modelo de estimacién del riesgo de amplificacion o dilucidn de un virus capaz a través
de un borde con distintos gradientes de Biodiversidad Sflux. Se hipotetiza que gradientes de Biodiversidad
con magnitud incremental vuelve costosa la adaptacién evolutiva de un virus en el borde.

Los resultados apoyan la hip6tesis de que la Biodiversidad actia como protectora en rangos intermedios y el
agente viral sufre dilucion, en contraste con valores bajos de Biodiversidad donde se observa el fenémeno de
amplificacion, de manera consistente con investigaciones anteriores. Sin embargo, para nuestra sorpresa, en
condiciones de muy alta Biodiversidad, la fragmentacion favorece el fenémeno de amplificacion y este ocurre
por los efectos conjuntos entre la Biodiversidad y la densidad poblacional. En ambientes con alto flujo de
hospederos y alta densidad pueden amplificar la evolucion de agentes virales. Este escenario genera
preocupacion sobre si el origen de nuevas cepas virales ocurre en interfaces fragmentadas de alta
biodiversidad y si la evolucion de los virus se amplifica o se diluye en ambientes Biodiversos.

Palabras clave: Amplificacion, Dilucién, Biodiversidad, Ajuste Biol6gico, interfaz ecoldgica.
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Abstract

Viral evolution is heavily influenced by host immunity and the density of competent host populations. A
greater diversity of immune responses within a host community is thought to increase the evolutionary
constraints on new viruses, a phenomenon known as the dilution effect. Conversely, if a greater number of
species promote viral emergence, it is known as the amplification effect. The role of biodiversity in pathogen
propagation suggests that emerging viruses may find ecological opportunity in high-diversity settings.
However, the role of biodiversity in pathogen amplification and dilution remains largely unexplored in
interfaces such as farms, forest edges, and fragmented areas.

Here, we construct a model to estimate the risk of viral amplification or dilution across an edge with varying
biodiversity gradients (Sflux). We hypothesize that increasing biodiversity gradients will render the
evolutionary adaptation of a virus at the edge more challenging.

Our results support the hypothesis that intermediate levels of biodiversity have a protective effect, leading to
viral dilution. This contrasts with low biodiversity scenarios where the amplification effect is observed,
consistent with previous research. Surprisingly, however, under conditions of very high biodiversity,
fragmentation favors amplification due to the combined effects of biodiversity and population density.
Environments with high host flux and density can amplify viral evolution. This raises concerns about whether
novel viral strains might originate in fragmented, high-biodiversity interfaces, and whether viral evolution is
ultimately amplified or diluted in biodiverse environments.

Key words: Amplification, Dilution, Biodiversity, Biological Fitness, Ecological interface.

Introduccion

Las interfaces ecoldgicas emergen a partir de disturbios naturales o disturbios
inducidos por la actividad antrépica (Arroyo-Rodriguez et al, 2015). Esencialmente la
caracteristica primaria de una interfaz es la formacion de una frontera a partir de la cual se
crea una diferencia de Biodiversidad a lo largo y ancho de un éarea al interior de un
fragmento (Fischer et al, 2007). La densidad de individuos a lo largo de esta interfaz en si
estd definida por la riqueza de especies desde el interior hasta el exterior de dicho
fragmento creando una zona de transferencia de especies y con ello de transferencia viral

zoondtica.

En ambientes artificiales estructurados como granjas de produccién, ciudades,
pueblos, caminos rurales y bosques artificiales, la transferencia de vertebrados entre una
zona a otra desempefia una funcion crucial en la transmisidn y propagacién de patdgenos
(Chavas et al, 2018). Esto en combinacion con el aporte que hacen las especies con
servicios ecologicos que estos animales prestan como, por ejemplo, la dispersion de

semillas por aves y murciélagos puede causar que estas funciones ecoldgicas antes
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benéficas, se conviertan en mecanismos de transmision de enfermedades (Gamarra et al,
2023, Tong et al, 2012).

El control de las poblaciones de vertebrados con potencial zoonético ha demostrado
ser ineficaz en la reduccion de la rabia (Dias et al, 2022) y en cambio ha afectado la
estructura y composicion de las comunidades virales y parésitos de los campos aledafios y
reservorios naturales antes limitados en la propagacion de enfermedades infecciosas por
barreras bioldgicas, pero que se han fragmentado y actualmente sufren de procesos de
explotacion (Olival et al, 2015).

Los terrenos baldios considerados reservorios naturales ayudan a mantener en buen
estado la salud ambiental de areas biogeograficas estratégicas para la preservacion de la
Biodiversidad (David et al, 2024). Por ejemplo las cadenas troficas y habitos alimenticios
de algunos vertebrados silvestres crean rutas de interaccién para la transmision de
patdgenos hacia sus depredadores naturales que son autorreguladas por la capacidad de
carga del ecosistema siguiendo dindmicas eco-evolutivas conocidas como efecto de la reina
roja (Van Valen 1973) donde el ajuste bioldgico entre patdgenos y especies es constante
durante la carrera evolutiva de adaptacion regulando la transmisibilidad de patdgenos
asociados a esta ruta trofica (Brockhurst et al, 2014, ). Este es el caso de la avispa
parasitoide Campoletis sonorensis la cual con la ayuda de un polydnavirus (PDV) modifica
la fisiologia de su hospedero Heliotheis virescens una mariposa usando el virus PDV, para
favorecer la insercion de sus larvas en la mariposa (Kent et al, 1999). Sin embargo, si dicha
ruta de transmision sufre pérdidas por caza indiscriminada o es interrumpida por la creacion
de una interfaz, la pérdida de diversidad al interior de este fragmento podria causar
inestabilidades en las tasas de depredacion del hospedero, el parasitoide o el patdgeno
perdiendo el bio control natural que el ecosistema ofrece (Bianchi et al, 2006).

La fragmentacidn del habitat y el cambio climatico estan alterando estas interacciones
ecoldgicas con consecuencias significativas para la salud de los ecosistemas (Nagelkerken
et al., 2008). Este efecto ha sido revisado por Nagelkerken et al. (2008) en manglares
intertidales que actan como interfaces ecoldgicas conectando la fauna terrestre y la fauna
marina, destacando la importancia de conservar estos ecosistemas para mantener la

biodiversidad.
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El equilibrio local entre la diversidad de vertebrados y los virus puede causar un
cambio en la evolucion de su viroma. Esta relacion se conoce como el efecto de diluciéon-
amplificacion y ocurre cuando una reduccién en la proporcion de hospedadores
competentes en el medio ambiente conduce a una disminucién en la transmisiéon de
enfermedades. Por el contrario, los efectos de amplificacion ocurren cuando hay un
aumento en la proporcion de hospedadores competentes, lo que lleva a un aumento en la
transmision de enfermedades (Ostfeld et al., 2018).

La amplificacion de patégenos ocurre cuando un aumento en la diversidad de
hospedadores favorece a especies que son competentes para transmitir enfermedades, lo
que puede resultar en un incremento en la prevalencia de patdgenos. Por ejemplo, en
sistemas donde los hospedadores competentes son dominantes, como en el caso de la
enfermedad transmitida por las garrapatas conocida como enfermedad de Lyme, la pérdida
de biodiversidad puede llevar a un aumento en la transmision del patégeno Borrelia
burgdorferi Luis et al. (2018) Keesing et al., 2010).

Por otro lado, la dilucién de patdgenos se refiere a la reduccién de la transmisién de
enfermedades a medida que aumenta la diversidad de especies, ya que la presencia de
especies menos competentes puede disminuir la probabilidad de contacto entre patdgenos y
hospedadores competentes (Civitello et al., 2015). Estudios han demostrado que &reas con
alta biodiversidad pueden actuar como amortiguadores contra la transmision de
enfermedades, 1o que sugiere que la conservacion de ecosistemas intactos puede ser una
estrategia efectiva para reducir la prevalencia de enfermedades infecciosas (Keesing et al.,
2010).

Sin embargo, la relacion entre biodiversidad y riesgo de enfermedades es incierta. La
pérdida de biodiversidad frecuentemente aumenta la transmision de enfermedades, pero
también se ha observado que la diversidad puede amplificar la transmisién en ciertos casos
(Salkeld et al., 2013). Por ejemplo, en sistemas donde los patdgenos tienen un modo de
transmision dependiente de la densidad de individuos como en Quiropteros coloniales
(Drexler et al, 2011). La adicidn de especies y de individuos por especie puede aumentar la
prevalencia de cualquier patdgeno (Mihaljevic et al., 2014).

Los fendmenos de amplificacion y dilucion de patdgenos podrian verse afectados por

la fragmentacion del habitat, el cambio climatico y la pérdida de funcion en los ecosistemas
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con la posibilidad de aumentar el riesgo de derrames zoonéticos hacia las poblaciones
humanas (Suzan et al., 2008). Por lo tanto, es crucial entender las interacciones complejas
entre biodiversidad, patdgenos y hospedadores para desarrollar estrategias efectivas de
manejo y conservacion que aborden los riesgos asociados con las enfermedades emergentes
(Johnson et al., 2015).

. Por ejemplo, en el caso del virus del dengue, estudios han demostrado que las &reas
con alta biodiversidad y una alta proporcion de hospedadores competentes pueden conducir
a una amplificacion del virus, lo que resulta en una mayor transmision (Humphreys. J,
2022). Esto destaca la importancia de considerar los efectos de la biodiversidad de los
vectores al evaluar el riesgo de los virus tropicales en un area determinada.

Los efectos de la biodiversidad vectores sobre la transmision de virus tropicales son
complejos y pueden estar influenciados por diversos factores, como el clima, el uso de la
tierra y el comportamiento humano. Por ejemplo, la deforestacion puede conducir a
cambios en el hébitat de los vectores, lo que puede afectar la transmisiéon de los virus
tropicales. Ademas, el comportamiento humano puede desempefiar un papel en la
amplificacion de la transmision de virus, como a través del almacenamiento de agua en
contenedores al aire libre, lo que puede proporcionar sitios de reproducciéon para los
mosquitos Aedes, los principales vectores del dengue, chikungunyay el virus Zika (Maciel-
de-Freitas et al., 2018).

La diversidad de hospedadores en el medio ambiente influye en la relacion entre la
biodiversidad de los hospedadores y la transmision de virus tropicales. Por ejemplo, los
estudios han demostrado que la presencia de vida silvestre puede afectar la transmision del
virus del Nilo Occidental, con algunas especies actuando como amplificadores y otras
como hospedadores sin salida (Kilpatrick et al., 2010). Esto destaca la necesidad de un
enfoque multidisciplinario para comprender las complejas interacciones entre los vectores,
los hospedadores y el medio ambiente en la transmisién de los virus tropicales.

En este estudio se derivan dos conceptos, el primero es el compartimento donde un
patogeno infecta a un hospedero competente, el segundo es el gradiente del flujo de
Biodiversidad y el tercero, la tasa de transferencia de taxones a través de una interfaz

emergente. Los modelos indican que la tasa de transferencia juega un doble papel al
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amplificar y diluir a bajas y a altas diversidades, debido a efectos evolutivos densidades
dependientes.

Esta primera aproximacién pretende proveer una ventana a la exploracion ecoldgica
para determinar elementos cuantitativos fundamentados en Ecologia y Biologia para

predecir la ecologia viral en gradientes de Biodiversidad.

Metodologia
Marco del Modelo
Parametros del Modelo

El modelo aqui propuesto estima el de riesgo de amplificacion o dilucion a través de
una interfaz ecologica que es biodiversa. Las condiciones de la interfaz ecoldgica
parametrizan los valores de diversidad usando el indice de Shannon, el ajuste bioldgico del
virus y el tamafio de la poblacién. El riesgo de amplificacion dilucion se estima en funcion

del nimero de especies por taxon en un gradiente de Biodiversidad.
Estimacion de la Biodiversidad (S)

La Biodiversidad corresponde aqui al indice de Shannon o diversidad de Shannon (S)
y se toma como el grado de diversificacion que una comunidad tiene, asumiendo que el

namero de individuos por especie tiene un limite maximo.
S
S= -2 nin(n;)
i=1

Ecuacion 1. Diversidad de Shannon



Tamafio de la poblacion (L)

El modelo utiliza tamarios fijos y limitados del nimero de especies en la poblacion,
con ello se determina que las especies que cruzan la frontera y los virus que se propagan a
través de ésta son finitos y limitados al nimero de taxones usados en esta formulacion. Para
efectos de esta investigacion se fijo L = 150. N6tese que mientras mas taxones mayor es el

indice de diversidad de Shannon segun la ecuacién 1.
Gradiente de Diversidad 08

El gradiente de diversidad oS se define como la diferencia de Biodiversidad que
ocurre en un area delimitada a través de la interfaz. Y cada particion sufre intercambio de

biomasa al interior y exterior de la particion con una constante, descrita por la Ecuacion 3.

Los parametros Sflux se definen como la diversidad en el borde menos la diferencia
de diversidad entre el fragmento y su exterior que comprende el flujo de animales por taxon

a través de la interfaz en un area determinada.

NuUmero neto esperado de individuos que cruzan la interfaz

Para estimar el indice de Biodiversidad de Shannon, se utiliza la ecuacion 1 la cual
indica en oOrdenes de magnitud cuantas especies por taxén hay. Dado que la ecuacion 1
utiliza el logaritmo, se espera que el nimero esperado de individuos sea el exponente de

cada valor de S.
Sﬂux
N=C=*e¢
Ecuacion 2. Numero esperado de Individuos dado un Indice de Shannon S

El intercambio de especies entre particiones, genera el efecto de dilucion y
amplificacion, cuando un patogeno entra en la particion. Su tasa de amplificacion y/o
dilucion se define por la densidad de la poblacion 6 multiplicado por el flujo de diversidad

S delimitado en un area dentro de la poblacion. Ecuacion 4.
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Densidad de Individuos en la interfaz
Se estima por definicion, el namero de individuos que cruzan la interfaz en un area
determinada por unidad de tiempo. Este parametro sensibiliza el modelo con respecto a los

individuos que cruzan la interfaz.

= R

Ecuacion 3. Densidad total de individuos por unidad de tiempo cruzando la interfaz
Tasa de dilucion y amplificacion
Este parametro describe la tasa de transferencia entre las dos interfaces de los
fragmentos S1 y S2. Notese que Sflux = (Sz2 — S1) y puede tomar valores negativos dado
que la diversidad local puede ser mayor o menor a cada lado de la interfaz. La tasa de
dilucion y amplificacion estd acompafada por la constante rho, la cual define la magnitud
de Stiux.

r=p* (Sﬂux)

Ecuacién 4. Tasa de transferencia de especies a través de la interfaz o borde
Ecuacion del Potencial de Dilucion

La ecuacion considera que la diferencia en la diversidad de un fragmento a través de
un borde con Diversidad c, es robusto tanto como Kd limite el potencial de amplificacion.
Dado que el tamafio de la poblacion y su flujo de diversidad reducen el potencial de

dilucion.

1+ e (e Sm)

D ~Cx*e™™ 4 (1/L)



Ecuacién 5. Efecto de Dilucion
Ecuacion del Potencial de Amplificacion

Esta ecuacion es en esencia reciproca a la ecuacion 5 de dilucion, esto significa que
por cada unidad de pérdida de biodiversidad, la interfaz es susceptible a ganar potencial de

amplificacion viral dado un flujo neto de diversidad Sflux.

Ka

A - 1 + efa * (C*Sﬂux) B

D

Ecuacion 6. Efecto de Amplificacion
Ajuste Bioldgico Viral

El ajuste Biologico Viral (V) es el resultado de la competencia entre la amplificacion

y la dilucion a través de una interfaz (S2 y S1).

Vo=A-D+2*(A-D)

Ecuacion 7. Ajuste Biologico Viral Neto
Numero de Individuos Infectados por Taxon

Dado que L es el tamafio de la poblacion o el nimero de taxones, la fraccion V. de
fitness viral corresponde a la fraccion de L como individuos infectados.

So=L* Vo

Ecuacion 8. Nimero de Individuos por Taxon Infectados



Tabla 1. Tabla de valores paramétricos y sus definiciones utilizadas en las simulaciones de
este estudio.

Parametro Definicion Ecuacion Valor
Parametro

Kay Kd Capacidad de dilucibn y o y 5y6 Ka=Kd=1

amplificacion

S indice de Diversidad Shannon 1

n NUmero de taxones 1 150

N NUmero efectivo de individuos 2

c Densidad de individuos por metro 3 cl=|c2=

cuadrado por unidad de tiempo

r Tasa de transferencia de especies a 4 r=0.001
través de la interfaz
r=6.33
D Dilucion 5
A Amplificacion 6
Vo Ajuste bioldgico Viral 7
S® NUmero de Individuos por Taxon 8

Fuente: Elaboracion Propia.
Modelo de Amplificacion y Dilucion

La tasa de amplificacion y Dilucion se estima por medio de dos ecuaciones logisticas
con tasas de reaccion determinadas por la tasa de transferencia neta a ambos lados de una
interfaz ecoldgica. La interfaz, la cual depende de la tasa de transferencia de diversidad a
través del borde implica que el transporte de biomasa a través de una interfaz limita la

susceptibilidad que tiene un ecosistema a amplificar o diluir un virus (Ka y Kd EQ5 vy

EQ6).

La tasa de dilucion intrinseca es modulada por el nimero de individuos por especie,
ya que el agente viral puede explotar la baja diversidad y la alta densidad de individuos
presentes en la poblacion independientemente.



En conjunto el marco del modelo considera a los efectos de Amplificacion y Dilucion
se como fendmenos reciprocos permitiendo estimar el ajuste bioldgico de un patégeno a

diferentes niveles de Sfiux como se muestra en la ecuacion 7 y ecuacion 8.

Simulaciones
Paquetes estadisticos en R base se utilizaron para determinar los inputs y outputs de

las simulaciones el codigo. Codigo en Anexo 1.

Resultado y discusion

En este modelo de simulacion, se asumen 150 taxones susceptibles a la infeccién por
un patogeno viral. Por ende, las condiciones iniciales de la simulacion, es decir cada punto
a lo largo del gradiente de diversidad son eventos independientes. El virus, infecta la
poblacion a través de una interfaz ecoldgica esta interfaz se delimita a partir del contacto
entre dos areas o particiones que pueden ser un borde geogréfico, la sobreposicion de
rangos entre comunidades, o una zona urbana periférica formando un gradiente entre el

fragmento, el borde y el exterior del fragmento (Figura 1).

8Sﬂu.\'
' ' S2 Borde en un Area Fragmentada
(o)
3 g g
8 S= -2 njn(n;)
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Figura 1. Representacion de las condiciones del modelo en un escenario de &rea
fragmentada Dos zonas S2 se encuentra al interior del fragmento y S1 al exterior estan



divididas por un borde. Las dos zonas intercambian especies a una tasa Sfiux. Como se
muestra en el plano cartesiano la izquierda donde la magnitud de los gradientes de
diversidad c1y c2 se entrecruzan en el borde de la interfaz ecoldgica. La diversidad neta se
estima con la formula de Shannon — Wienner (ecuacion 1).

El modelo estima el potencial de que un virus se propague y sea viable cuando cruza
una interfaz Figura 1 Panel derecho. Esta interfaz se caracteriza porque presenta diferencias
en la rigueza y abundancia de especies hospederas en un area determinada cuantificada por
el indice de Shannon Ecuacion 1y el numero de individuos esperado por taxon Ecuacion 2

en un gradiente de diversidad por metro cuadrado Ecuacion 3.

Los bordes entran en contacto con areas cuya diversidad es distinta S1y S2 Figura 1.
En este sistema, la suma de la diversidad de todos los fragmentos S2 + S1 = S satisfaciendo
la ecuacion 1 o el indice de Shannon.

La tasa de amplificacion / dilucion depende intrinsecamente de que exista una
diferencia de biodiversidad entre el fragmento y su interfaz o borde. Por lo tanto, depende
del intercambio neto de biomasa a traves del borde. En este punto el nimero de individuos
totales por taxon a través de la interfaz descrita por la Ecuacion 4 y el gradiente de
diversidad implica que el potencial de dilucion y/o amplificacion es sensible al transporte
de especies hospederas del virus entre las dos partes del fragmento.

Notese que la interfaz delimita una particion y el flujo maximo de individuos de
distintos taxones a lo largo del gradiente. EI niUmero de especies se distribuye en unidades
de distancia a lo largo del gradiente de diversidad Sriux. Esto significa que las especies que
viven en cada una de las particiones crean los limites de los bordes en la interfaz. En este
modelo, el borde se define por las densidades relativas de especies por taxén y no esta
definido por condiciones geoldgicas. Figura 1. En este sentido el gradiente de diversidad

Stiux se puede entender como el flujo neto de especies a traves del borde.

Para probar los limites del modelo, se utilizaron parametros de gradiente c1 =29y
c2 = -2.6. Con una tasa de intercambio neto de especies a través del borde < r = 0.001 >.
Notese que la interfaz resaltada por la linea gris vertical indica el punto del recambio de
especies a través de la interfaz (Figura 1). Teniendo en cuenta lo anterior, el gradiente de

diversidad se comprende como un area lineal que se extiende desde la particién S2 a la
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particion S1 satisfaciendo el flujo neto de especies Saux entre las dos particiones de un

fragmento como se indica en la ecuacion 3.

Para estimar el potencial de amplificacion y dilucion entre los 2 fragmentos, se usé
una tasa de transferencia de especies a través de la interfaz relativamente baja < r = 0.001 >
que en términos practicos indica que la transferencia neta a través de la interfaz es de 1

unidad de biomasa de cualquier taxon por area por unidad de tiempo (Figura 2).

Los resultados muestran que con < r = 0.001> la baja transferencia de especies a
través del borde promueve fendmenos de dilucion en condiciones de bajo Sriux. EI potencial

de dilucion se mantiene cercaa D = 0.5 (linea azul) y A = -0.5 (linea anaranjada).

Notese que a medida que se simulan valores de Srux hacia el interior del fragmento
S1, el potencial de dilucion decae y el potencial de amplificacion incrementa. Cuando Siux

> 5 en el fragmento S1 (Figura 2).

Fragmento S2 Fragmento S1

r=0.001

borde

2 36

S2

baD

4.1

22

0.1 11 21 1 6.1 7.1

31 41 s
Sﬂux =0S

Figura 2. Potencial de dilucion y amplificacion en condiciones de baja transferencia de
biomasa < r = 0.001 > a través de la interfaz. Se representa el potencial de amplificacion y
dilucién eje — y versus  Sriux en el eje X. La linea azul indica el potencial de dilucion. La
linea naranja describe el potencial de amplificacion En el panel derecho, se definen 2 areas
concéntricas que se definen en su interior por el gradiente de diversidad Sriux l0s puntos
rojos y azules representan especies al interior del fragmento.



Los resultados muestran que los limites mas altos de Squx dada una tasa de
transferencia es < r = 0.001 >, el nimero de especies por taxén en el fragmento S2
mantiene la dilucion, pero incrementa el riesgo de amplificacion viral al interior del

fragmento S1.

Para probar los limites de este modelo, y si los resultados anteriores son consistentes,
se evalua la ecuacion 5y 6 con valores <r> mas altos. Para ello, se ajusta la tasa de
transferencia a < r = 6.63> 0 13.26 veces mayor que las condiciones de la Figura 2, de

acuerdo con los parametros anteriormente adoptados en el modelo.

S2 S1

54

Zp

4

borde

S2

dAD

1 6.1 71

0.1 11 21 31 41 5
Sfux = 0S Distancia [U.A]

Figura 3. Potencial de dilucion y amplificacidn con tasas de transferencia < r = 6.63 >. La
linea azul describe el potencial de dilucién, la linea naranja describe el potencial de
amplificacion. En el panel derecho, se delimitan 3 &reas concéntricas dentro del gradiente
de diversidad Sriux. Las 3 areas por color muestran distinto potencial de amplificacion segun
lo muestra el plano cartesiano. El dibujo complementario a la derecha muestra 3 zonas
coloreadas en naranja y azul, equivalentes a las zonas S2, Zp, y S1..

Las simulaciones muestran que al incrementar <r = 6.63> (13.26X), el potencial de
dilucion inicia en valores minimos D= 0 (linea azul) esto indica que al haber baja
diversidad, cualquier patdgeno que surja afuera del fragmento, tiene muy baja probabilidad
de ser diluido mientras que por el contrario el potencial de amplificacion toma valores
mayores o iguales a 1 (A = 1.0 linea naranja) o valores de maxima amplificacion. En este
escenario la tasa de transferencia < r = 6.63 > a través del borde favorece fendmenos de
amplificacion, de manera similar a un derrame zoonoético a través de una interfaz ecoldgica

previo a una epidemia. N6tese que la amplificacién es maxima cuando las condiciones de
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Stiux < 3 (Figura 3). Mientras que a valores Sfux >= 3 inician la supresién de la
amplificacion viral (Figura 3).

Los resultados indican que al combinar las ecuaciones 5 y 6, las diferencias de al
menos 3 6rdenes de magnitud en Srux muestran que la supresion viral es favorable hacia el

efecto de dilucion (D)

Esta dinamica define tres regiones S2 con caracter amplificador Zp con carécter
protector y S1 con caracter amplificador. Dado que la tasa de transferencia <r> es
suficiente para movilizar especies a lo largo de un gradiente se asume que el borde
representa un disturbio ecolégico pronunciado entre S2 y S1 como se muestra en la Figura
3. ElI comportamiento de este modelo es importante para estimar los efectos de la
diversidad a lo largo de un disturbio embebido en un gradiente de diversidad, ademas que
conjuga el efecto de borde y deja entrever el efecto de supresion de agentes virales en zonas
de densidad media.

Las simulaciones anteriores revelan el riesgo de amplificacion o dilucién, desde el
punto de vista de la diversidad de especies hospederas competentes presentes en el
gradiente Sflux. Sin embargo, es esencial estimar el ajuste bioldgico teérico de un agente

viral emergente a lo largo de las 3 zonas definidas anteriormente.

Para estimar el ajuste biologico de un agente viral, se toman los efectos combinados
de amplificacion (A) y dilucién (D) como se describe en la ecuacién 7. Y se asume que el
paso del agente viral es reversible a traves del borde <r = 6.63> por lo tanto la tasa de
replicacion viral es directamente proporcional a la tasa de amplificacion segun las

ecuaciones 5y 6.

Los resultados de ajuste biologico viral Ve se estiman utilizando la ecuacién 7 donde
el segundo término de la ecuacién 2*(A — D) indica que cuando el recambio de especies
través de la interfaz es r > 0 los virus pueden circular desde adentro hacia afuera de la
interfaz y viceversa. Con ello el ajuste bioldgico viral V. se entiende como el transporte
de un virus con potencial de propagacion por taxon por especie por unidad de tiempo y esta
relacionado linealmente con el potencial de amplificacion por ende con el fin de mantener

la simplicidad del modelo, en este estudio no se simula la tasa de replicacién viral per se y
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en cambio se asume que la maxima tasa de replicacion esta relacionada con el maximo
potencial amplificador, dado que si existe un minimo potencial amplificador a lo largo del
fragmento, entonces un virus emergente podrd maximizar su capacidad de propagacion,

maximizando su capacidad replicadora dada esta oportunidad ecoldgica.

El ajuste biologico viral a través de una interfaz S2, S2 con gradiente de diversidad
Stiux Y I = 6.63 simulado para un maximo de 150 taxones por la Ecuacion 1 se muestra en la
Figura 4, donde las lineas azules muestran eventos idiosincraticos de la biodiversidad,
simulados con un agente viral emergente susceptible a amplificacion por el efecto conjunto
entre la dilucion y la amplificacién a lo largo de un gradiente de diversidad Sflux. La linea
roja muestra los eventos idiosincraticos donde las condiciones eran adecuadas para
determinar el éxito infeccioso de agentes virales a lo largo del mismo gradiente de
diversidad.
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A-D+2*(A-D)
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Figura 4. Ajuste Bioldgico de un agente viral a través de un gradiente de diversidad Stiux
delimitado por un borde. El ajuste biolégico de un agente viral fluctia a lo largo de un
gradiente Sriux determinado por 2 fragmentos S2 y S1. En el eje vertical se muestra la tasa
neta del fitness viral Vo las lineas azules muestran simulaciones donde el virus es diluido
al interior del fragmento, mientras que las lineas rojas son simulaciones donde el virus es
amplificado al interior del fragmento.
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En la Figura 4 se observan en 3 zonas donde el V. toma valores altos, y valores
negativos o de supresion viral descritas graficamente en el panel derecho de la Figura 4.

Tres zonas son descritas por la ecuacion 7 que delinean el ajuste biolégico viral a
través de una interfaz con alto grado de intercambio de especies. Los resultados aqui
descritos muestran que no todos los casos de infeccion son amplificados ni todas las
simulaciones finalizan con agentes virales diluidos o amplificados, debido a las condiciones

particulares de cada simulacion respecto a la distribucion de la biodiversidad.

A pesar de que los efectos de dilucion sean suficientes para suprimir el efecto
amplificador del mismo modo la diversidad a lo largo del gradiente muestra que la
probabilidad de fitness viral flucta del exterior al interior del fragmento. Teniendo en
cuenta los resultados anteriores a partir del ajuste bioldgico del virus se puede estimar el
namero de individuos infectados a través del borde para cada valor de diversidad a lo largo
del gradiente Stiux. EI nimero de individuos infectados con potencial A y/o D a lo largo del
gradiente es el objetivo principal de esta investigacion donde se estima el riesgo zoonético

a traves de un borde de fragmento.

S, =L * Vo
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Figura 5. El orden de magnitud de individuos infectados por especie con un agente viral de
fitness Vo. Las lineas azules representan simulaciones donde el nimero de taxones
infectados resulta en la evolucion de virus no competentes mientras que las lineas rojas
indican simulaciones de taxones infectados que resulta en taxones competentes para la
propagacion viral.

La estimacién del namero de individuos infectados se calcula con la ecuacion 8 o

(Sw) Esta ecuacion indica que, para estimar el numero de individuos por taxon, este se

deriva usando el exponente del indice S de Shannon.

Los resultados de la figura 5, muestra el nUmero de taxones susceptibles a infeccion
So por un agente viral a lo largo de un gradiente de diversidad Sfux con una tasa de
transferencia < r = 6.63> entre el fragmento S1 y S2. Valores de So < I indican que el
namero de individuos infectados es menor a 10 y S > 2 es mayor a 100, las lineas azules
indican especies con caracteristicas relativas a efectos de dilucidn, mientras que la linea

roja, son especies con potencial amplificador (Figura 5).

Concomitante con el nimero de taxones en riesgo de ser infectados a lo largo de un
gradiente de diversidad, es posible estimar el porcentaje de individuos por taxon infectados
a lo largo del gradiente (Figura 6) que se calcula, contando el nimero de lineas rojas y
azules para cada Stiux y multiplicando por el total de individuos esperados segun la ecuacion
de Shannon (Figura 6). Los datos en la figura 6 estan normalizados por el nimero maximo

de individuos.

Aqui el ajuste biologico viral Vo se multiplica por el nimero de individuos totales de
la poblacion que incluye a todos los taxones, éste denominado L es un parametro de la

simulacion que define el tamafio del ecosistema.
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Figura 6. Porcentaje estimado de la suma de infectados por un agente viral infeccioso,
a lo largo de un gradiente Squx. La tasa de recambio de especies a través del borde es <r =
6.63> La linea roja indica el niamero de infectados del total de individuos incluyendo todos
los taxones. La linea azul es el porcentaje de individuos con potencial de dilucion.

Los resultados sugieren tres fronteras bien definidas por transiciones de primer orden,
cercanas a Stux > 3.1y Srux > 7.0. Es evidente que el efecto de la diversidad, incrementa la
resiliencia de ecosistemas cercanos a Sflux = 3.0. Sin embargo, el resultado mas importante
y a su vez paradojico es el efecto de la diversidad al interior del fragmento, donde se estima
coexisten la mayor cantidad de especies Ssiux > 7. Los resultados muestran que en todas las
simulaciones existen individuos infectados, el nimero de virus no decae a cero incluso en

las regiones de Sflux donde el fitness es negativo.



La probabilidad de infeccion nunca es cero al evaluar la ecuacion 8 con respecto al
flujo de diversidad, valores de flujo de diversidad alrededor de 4 presentan el menor
numero de infecciones. Para cuantificar con precision estas estadisticas, de todas las
simulaciones con pardmetros r = 6.6 ¢1 = 2.9y ¢2 = -2.6, se calcula el niUmero de veces que
un ecosistema es capaz de diluir o amplificar un virus como se muestra en la Figura 6. El
namero de individuos infectados por taxon, es representado por la linea roja, y el nimero
de individuos infectados con actividad diluyente de infeccién viral en la poblacion, se
representa por la linea azul. NoOtese que la zona de gradiente de diversidad segura esta
delimitada entre S = {3.2,7.0} sin embargo el porcentaje de individuos infectados nunca
Ilega a cero.

Discusion
Efectos de amplificacion y dilucion con bajo recambio a través de un borde.
En este estudio sobre los efectos de dilucion amplificacion se modelaron el e

fecto de la diversidad de especies, cuantificado por la diversidad de Shannon (S) y la
tasa intrinseca de recambio entre interfaces S1 y S2 (Figura 1). El objetivo principal es
estimar el potencial de dilucion o amplificacion de un agente viral emergente basado en su
riesgo zoonotico a través de una interfaz ecoldgica a través de un gradiente de diversidad
representado en el panel grafico de la Figura 1. Para efectos de simplicidad, en este estudio,
el fragmento y el borde tienen valores de diversidad limite alrededor de 2 Ordenes de
magnitud de diferencia.

Aqui la diversidad estd definida por el nimero de especies por taxon dada su
abundancia Ecuacion 1. La ecuacion de Shannon define la suma acumulativa del nimero
mas probable de taxones encontrados en un area y tradicionalmente se usa como proxy para
cuantificar el grado de diversidad de un ecosistema En este contexto, la diversidad de
Shannon muestra cuan cuén robusto es un area en términos de la abundancia y riqueza de
especies y es un indicador esencial para cuantificar el grado de disturbio de un area (Hua et
al, 2004).
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Algunos autores relacionan a que un mayor nimero de especies 0 taxones en un
fragmento, confieren un efecto amortiguador de la zoonosis a la biodiversidad (Chabas et
al, 2018, Rodelo et al, 2015, Bianchi et al, 2006, ), esto es consistente con la idea de que
mientras mas heterogénea sea la poblacion, el costo de adaptacion viral incrementa por
cada nuevo hospedero (Altizer et al, 2003) presuntamente debido a que la probabilidad de
que un virus se vuelva infeccioso y se propague se reduzca con el namero de hospederos
(Peixoto et al, 2006). Sin embargo, algunos autores indican que los efectos amortiguadores
de la diversidad pueden en algunos casos promover la adaptacion causando amplificacion o

dilucion del agente viral (Vourc™H et al, 2011).

La estimacion de amplificacion y/o dilucion es compleja, debido a la gran variedad de
factores ecologicos, genéticos y poblacionales que pueden afectar la dinamica infecciosa
del patogeno, sin embargo, para simplificar el problema el modelo aqui propuesto en las
ecuaciones 5 y 6 toma en cuenta el parametro, < r > de recambio de especies a través del
borde para evaluar los efectos de amplificacién y de dilucion basado en la tasa de

transferencia por taxon.

Dado que la distribucion de la Biodiversidad en el planeta cambia segin gradientes
latitudinales, barreras geograficas y zonas climaticas, la tasa de diversificacion y el
gradiente de diversidad son parametros esenciales para caracteriza el flujo neto de especies
a través de un gradiente de diversidad (Schulter et al, 2017) con ello se tomaron valores de
diversidad desde S = 0 hasta S = 8.0 y se gener6 un gradiente definido por Sfiux como se
muestra en la Figura 1 Ssux = {0 < dS < 7}. Con ello se estima que el recambio de especies
entre los fragmentos S2 y S1 juega un papel importante en la transmisién viral y méas adn

en el potencial zoondtico del agente viral.

La ecuacion 4 describe este fendbmeno a través de la interfaz (Figura 2) cuando el
recambio es muy bajo < r = 0.001 > las ecuaciones 5 y 6 muestran potenciales de
amplificacion (A = -0.5) y dilucion (D = 0.5) mientras la diversidad sea baja Sfiux < 3 en
este esto se explica debido a que las especies a cada lado S1 y S2 tienden a permanecer
confinadas con baja probabilidad de cruzar el borde. En la Figura 2 se evidencia este

fendmeno describiendo una condicion ideal donde las distintas especies no se transfieren a
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través del borde. Esto significa que ante la presencia de un agente viral dado que la
transferencia de especies es baja, el potencial amplificador permanece bajo.

Naiman y Décamps (1997) destacan que las interfaces ecoldgicas, como por ejemplo
zonas riberefias, actian como reguladores del flujo de energia y materiales entre parches
ecologicos adyacentes. La diversidad por unidad de area en este sentido incrementa el
numero de especies y con ello la probabilidad de que una especie cruce a través del interfaz
indicativo de funciones ecosistémicas especificas sea por habito alimenticio, rango
ecoldgico o nicho (Cavanaugh et al, 2014).

La pérdida de biodiversidad en interfaces con bajo recambio no presenta una relacion
directa con respecto al potencial amplificador de un agente viral, simplemente por la baja
densidad y bajo numero de especies esto en términos del agente viral se debe en buena
medida a que los patdgenos emergentes estan confinados por barreras climaticas,
geoldgicas o ambientales que puedan mantener las bajas tasas de transferencia < r > de la

Figura 2.

Los resultados de la Figura 2 son consistentes en parte con la funcion amortiguadora
de la biodiversidad. Sin embargo se observa que a niveles muy altos de diversidad, el
potencial amplificador incrementa de manera repentina hacia el interior del gradiente donde
la cantidad de especies es mayor (Figura 2) este resultado se sustenta en que la variedad en
la diversidad genetica de los hospederos, en conjunto con factores densidad dependientes y
ecologicos (Luis et al, 2018, Ferraguti et al, 2021 ) hacen a los hospederos menos
competentes a la infeccidn, sin embargo segun los resultados de la simulacién 1 (Figura 2)
este efecto protector se mantiene hasta niveles de Srux cercanos a S = 5. A partir de este

punto Sriux > 5 el fendmeno de amplificacion aumenta con la diversidad.

El comportamiento contraintuitivo del modelo asume en principio un efecto protector
de la biodiversidad, sin embargo, cuando los valores de diversidad son altos el incremento
de las especies por unidad de area, en este caso desde S1 hasta S2. Esto coincide con el
aumento en la densidad de individuos dentro del fragmento reflejando efectos densidad
dependiente que favorecen el fenomeno de amplificacion a traveés de un gradiente de
diversidad (Waters et al, 2013)
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En las simulaciones anteriores, la tasa de transferencia < r > revela que el potencial
de riesgo de amplificacion o dilucion a lo largo de un gradiente diversidad Srux €s
idiosincratico, es decir que todas las especies son diferentes entre si, y no se asume
igualdad. En este articulo se reinterpreta esta idea como la suma de las diversidades y
patrones ecoldgicos a través de un gradiente de borde como eventos Unicos para cada taxon,
este fendmeno ha sido descrito ya anteriormente en como efectos idiosincraticos de la
biodiversidad (Pueyo et al, 2007) y se propone aqui que el papel amortiguador de la
diversidad tiene fases de amplificacion y fases de dilucion, estas fases se pueden observar

en la Figura 2.

Se conoce que los efectos densidad dependientes en modelos de transmision viral
incrementan la probabilidad de epidemias locales (Gao et al, 1992). En las simulaciones de
la Figura 2 nuestro modelo es consistente con las hipétesis de dilucion y amplificacion e
incluye efectos densidad dependientes considerados por las ecuaciones 5y 6 cuando la tasa

de transferencia a través del borde < r > es muy baja.
Efectos de amplificacidn y dilucion con alto recambio a través de un borde.

El papel del recambio de especies a través del borde es importante en ecosistemas
fragmentados porque las especies que circulan entre fragmentos, forman gradientes de
diversidad (Decaens et al, 2018). En el borde, la densidad de contactos zoondticos y
epizodticos es alta promoviendo el “spill over” de virus, vectores y hospederos (Jones et al,

2013).

En escenarios de disturbio ecolégico y fragmentacién de habitat, la mayoria de
especies que ocupan un area de disturbio, migran hacia fragmentos que permanecen con
cobertura vegetal densificando asi regiones de bosque interconectado (Hending et al, 2024).
Se cree que una matriz de bosque interconectada es importante para la restauracion de los
ecosistemas, sin embargo, los efectos densidad dependientes de la fragmentacién a lo largo
del borde pueden ser positivos 0 negativos segun las especies (Fletcher et al, 2018). Para
dar un sustento teorico a este problema en relacion al potencial de dilucion o amplificacién
de un borde, en las simulaciones de la Figura 3, se observa que la transferencia de especies

a través de la interfaz del disturbio es suficientemente alta para que el borde se defina en si
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mismo alrededor de valores de S > 3. La tasa de transferencia <r = 6.63> permite que el
borde mantenga un gradiente de diversidad, equivalente al total de biomasa por especie por
taxon por unidad de tiempo indicativo de el recambio de especies en ambas direcciones al

interior y al exterior del fragmento.

Al simular el potencial de amplificacion y dilucién de las ecuaciones 5 y 6, se
obtienen dos curvas con 3 fases que describen el potencial de amplificacién y dilucion a lo
largo de un gradiente Sriux. LOS resultados muestran 3 zonas de riesgo zoonotico desde
afuera del fragmento al interior del mismo. La curva azul de la figura 3 indica el potencial
de dilucion, el cual es minimo en gradientes de diversidad bajos, esto se entiende como que
un agente viral que se establece en un borde con baja diversidad de hospederos
competentes, tiene la posibilidad de adaptarse dentro del fragmento. Mientras que, en
diversidades més altas, por encima de S > 3, el nimero de especies amortigua la
propagacion viral. Estos resultados son consistentes con la idea general de que, a menor
diversidad, mayor riesgo de amplificaciéon dado el caso donde un fragmento causa
suficiente inestabilidad en la biodiversidad local, dejando pocas especies; los agentes
virales presentes, son capaces de adaptarse rapidamente a los hospederos remanentes,

debido a que no existe amortiguacion trans especifica de los contactos epizo6ticos.

La figura 3 también muestra que, si el gradiente de diversidad incrementa, el
potencial de amplificacién decae progresivamente, incluso, mucho antes de que el potencial
de dilucién incremente significativamente. Este resultado indica que la diversidad ejerce un

efecto amortiguador apalancado por el niUmero de especies.

Es importante resaltar que la zona de proteccion (Zp) se extiende a niveles de
diversidad en el rango DSflux = 3 =< S > 5 sin embargo colapsa a niveles muy altos de
diversidad Squx > 5. Este resultado es contraintuitivo, en principio porque el efecto de
dilucién se apoya en que la alta diversidad de especies tiene un efecto amortiguador frente a
un patdégeno emergente. Sin embargo, la densidad de especies por unidad de area
contribuye positivamente al potencial zoondtico entre hospederos competentes lo cual es
densidad dependiente (Smith et al, 2009).
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En este modelo, la ecuacidon 5 considera que el potencial de dilucion depende de la
capacidad de amortiguacién que un numero de individuos por especie posee dentro de la
poblacion, capaces de impedir la propagacion viral en la poblacion, y la contribucion
densidad dependiente del numero de individuos totales dado un numero de individuos por
valor de diversidad S. Esto significa que la ecuacion 5 naturalmente considera que no solo
la tasa de transferencia y la diversidad son importantes para evitar la propagacion de un
agente viral, sino que el numero efectivo de estos individuos es fundamental para que el

potencial de dilucion de pie a zonas de amortiguacion de patégenos (Figura 3).

Las ecuaciones 5 y 6 determinan el potencial amortiguador de fragmentos dado un
borde y un gradiente de diversidad hacia el interior de un fragmento. En esencia el
potencial amortiguador describe el nimero de veces que un fragmento puede soportar el
paso de un agente viral antes de que se propague. Por ende, el ajuste bioldgico del virus

esta directamente relacionado con el potencial de amplificacion (Ecuacion 7).

La estimacion del ajuste biologico viral Ve es esencial para determinar la
probabilidad de que un virus infecte y sobreviva en una poblacion determinada, esto
significa que dado un gradiente de diversidad Sriuix a través de un borde perteneciente a un
fragmento, dominado por las ecuaciones 5 y 6, el ajuste bioldgico viral V., resulta de la

competencia entre el potencial de dilucion y el de amplificacion del fragmento.

Aunque en el modelo aqui propuesto, es posible simular un fragmento con tasas de
recambio distintas entre fragmentos, para simplicidad en la prueba del concepto, se decide
implementar una sola tasa de transferencia. Esto es posible dado que el virus actGa como
polizonte en especies que cruzan el borde y mientras mas especies crucen el borde; mayor
es el paso de virus a lo largo del borde induciendo mayor nimero de contactos por unidad
de area. En este sentido, el ajuste bioldgico del virus no dependera Unicamente del potencial
de amplificacion, sino también de la densidad por unidad de area de individuos por especie

a traves del borde del fragmento.

Los resultados descritos en la Figura 4 muestran que el ajuste bioldgico del virus
cambia con la variacion del efecto de dilucion y amplificacion dejando entrever 3 zonas,

incluida una zona Zp de proteccion en la cual el ajuste bioldgico viral es negativo y dos
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zonas donde el ajuste bioldgico viral es alto. La figura 4 ademas muestra 2 lineas
coloreadas de rojo y azul, donde las lineas rojas son simulaciones en las cuales un agente
viral resulta ser exitoso infectando hospederos competentes a lo largo del gradiente de
diversidad S > 7, mientras que las lineas azules indican agentes virales que terminan siendo
diluidos por hospederos no competentes s a lo largo del mismo gradiente de diversidad. En
una representacion grafica espacial se describen las zonas de proteccion relativas a la
periferia del fragmento, este resultado es consistente con otras investigaciones que
coinciden en que la aparicion de bordes tiene incidencia directa en el nimero de parasitos
gastrointestinales y virus hanta virus (Chapman et al, 2006, Suzan et al, 2008), el
incremento se debe a menudo al cambio en la dinamica entre especies causada por la
fragmentacion. Y resalta el efecto ambiguo que tiene la diversidad en la transmision y
evolucion de enfermedades en ecosistemas fragmentados en comunidades especificas
(Randolph et al, 2012), sin embargo, a pesar de lo idiosincratico del efecto estas
simulaciones revelan que esta dualidad puede ser explicada por el gradiente neto de la
diversidad y la tasa de transferencia de hospederos infectados competentes y no

competentes a través del borde (Figura 5 y Figura 6).

Conclusiones

Estos resultados indican que la diversidad es un potente neutralizador de patdgenos
en valores intermedios de Sriux (Figura 3), pero puede ser un amplificador cuando el

fragmento induce el aumento del intercambio de especies a través de este mismo.

Se observa también que la tasa de recambio ayuda a los ecosistemas con gradientes
de alta diversidad, a resistir los fendmenos de amplificacion y a favorecer la dilucién,
especialmente porque el aumento en la diversidad, conlleva al incremento en el costo
adaptativo de los virus lo que previene el arraigo de un patégeno y su alto recambio a través

de redes troficas con.

En esencia la baja diversidad es amplificadora de agentes virales, debido a que los
patdgenos pueden adaptarse a la Unica especie presente en el borde. Este es el caso de las
fincas de cria de animales para consumo humano que colindan con fragmentos de alta

diversidad o corredores biologicos, los cuales concentran diversidad biolégica pero también
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transportan consigo virus y otros patogenos. En este caso el cual es el peor de los
escenarios, el borde de alta diversidad bioldgica, permite la transferencia <r> de taxones a

través del borde permitiendo zoonosis.

Este estudio quiere estimular el desarrollo de tecnoldgicas y métodos cuantitativos en
la prediccidon de zoonosis y el desarrollo de politicas publicas aplicadas para la toma de
decisiones. El uso de modelos generalistas, permite tener una perspectiva general del riesgo
potencial de amplificacion o dilucion, y con ello estimar geograficamente regiones o zonas
de riesgo y de conservacion ecosistémica. Esto permite la medicidn de alta precision y toma
de decisiones fundamentadas en datos, para desarrollar planes de manejo, politicas publicas

y de salud ambiental en la vigilancia y conservacion de ecosistemas.
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