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RESUMEN

Los patrones de distribucién geografica de parasitos en hospederos vertebrados a larga
escala han sido poco estudiados y aun son desconocidos. En el presente estudio, evalué
la riqueza de parasitos en diferentes poblaciones de Abrothrix olivaceus (Rodentia,
Cricetidae) y Thylamys elegans (Didelphimorphia, Didelphidac) en un gradiente
latitudinal dentro de su rango de distribucién en Chile, en relacion a diferentes variables
ambientales y caracteristicas propias de los hospederos. No se observo el patron de
distribucién de especies de parasitos en un gradiente latitudinal en las dos especies de
hospederos evaluadas. Se reportan 10 nuevas asociaciones pardsito/hospedero, y se
reporta la extensién de los rangos de distribucion en Chile de algunas especies de
ectoparasitos, Ademas, se describen 6 nuevas asociaciones pardsito/vector para 2
especies de parésitos sanguineos. Por otro lado, se evalud si existe una relacion entre
parasitismo y la masa corporal de los hospederos, y si este se ve sesgado por el sexo de
los hospederos en ambas especies de mamiferos. No se observé ninguna relacion entre el
parasitismo y la masa corporal de las dos especies de hospederos. Por otro lado, el
parasitismo fue mayor en hembras de ambas especies de hospederos, rechazando la

hipétesis del parasitismo sesgado por machos y masa corporal.



ABSTRACT

The geographical distribution patterns of parasites in a large scale have been little
studied and are unkown. In the present study, | evaluated parasite richness in different
populations of Abrothrix olivaceus (Rodentia, Cricetidae) and Thylamys elegans
(Didelphimorphia, Didelphidac) in a latitudinal gradient within their distributional
ranges in Chile, in relation to different environmental factors and host characteristics.
There was no pattern of distribution of species of parasites in the two host species tested.
Ten new parasite-host associations are described, and we report the extension of
distributional ranges within Chile of several ectoparasite species. Moroever, six new
biological cycles for 2 species of parasites arc described. Furthermore, we assessed
whether parasitism has negative effects on the body size of hosts, and if this is biased by
the sex of the hosts in both studied mammlian species. There was no relationship
between parasitism and the body size in the two host species. On the other hand,
parasitism was higher in females of both host species, rejecting the male-biased

parasitism and body size hypothesis.



INTRODUCCION GENERAL

La variacién de la diversidad de especies en relacion al gradiente latitudinal ha
sido ampliamente estudiada desde los afios 50 (véase Willig y col. 2003). Muchos
estudios convergen en que la diversidad en los tropicos es mayor comparada con
ambientes de alta latitud (Pianka, 1966; Stevens, 1989; Willig y Sandlin, 1991;
Rosenzweig, 1995; Gaston, 1996; Brown y Lomolino, 1998; Nunn y col. 2005;
Lindenfors y col. 2007; Merino y col. 2008a). El gradiente latitudinal de diversidad es
dependiente de una serie de factores abidticos (e.g., temperatura, precipitaciones, entre
otros), los cuales pueden afectar la distribucion y estructura poblacional de las especies
en tiempo ecolégico y/o evolutivo (véase Willig y col. 2003). Se han propuesto mas de
treinta hipdtesis que engloban estos factores y que estan asociadas al gradiente
latitudinal de diversidad de especies. Algunos estudios han criticado fuertemente cstas
hipétesis, sugiriendo que este patrén de biodiversidad no es una regla universal para
todos los organismos vivos (e.g., Rohde, 1992; Currie, 1991; Chown y col. 2004). Sin
embargo, estos estudios criticos solo constituyen aproximadamente el 10% de los casos
(véase Willig y col. 2003).

La temperatura ambiente, la cual incrementa hacia latitudes menores, seria una
variable importante en la mayoria de las explicaciones propuestas (Willig y col. 2003), y
podria determinar el patrén de diversidad de especies. Se propone que seria mas costoso

energéticamente vivir en regiones de alta latitud porque presentan ambientes con baja
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temperatura que afectarian las respuestas fisiologicas de los organismos, a diferencia de
los que habitan en regiones de baja latitud (Turner y col. 1987; Currie, 1991). Por otra
parte, la humedad ambiental, variable relacionado positivamente con las precipitaciones
(di Castri y Hajek, 1976), aumenta hacia los tropicos. Sin embargo, dada la ubicacion
geografica de Chile, limitada por la diagonal arida al norte de Chile y por las intensas
precipitaciones de los ecosistemas templados del sur (Armesto y col. 1996), se observa
que la humedad ambiental incrementa hacia regiones de mayor latitud (di Castri y
Hajek, 1976). Esta variable debe ser considerado en estudios relacionados a la riqueza de
ectoparasitos, ya que éstos se ven influenciados directamente por la humedad ambiental
(Grullan y Cranston, 2005; Canals y Cattan, 2008; Moreno, 2010). De igual manera, la
productividad primaria, que incrementa hacia regiones de baja latitud (Willig y col.
2003), aunque en Chile se observa un fenémeno inverso (Armesto y col. 1996; Cavieres
y Sabat, 2008), también ha sido relacionada con un incremento en la riqueza,
abundancia, prevalencia y carga parasitaria (Meller, 1998; Poulin y Morand, 2004; Nunn
y col. 2005; Lindenfors y col. 2007; Salkeld y col. 2008).

Algunos autores, en estudios que comparan hospederos pertenecientes a
diferentes taxa, sugieren que otras variables como el rango geografico, la masa corporal,
la conducta y la dieta de cada especic hospedera son fundamentales en la variacion de
riqueza de parasitos (Cattan, 1992; Poulin y Morand, 2004; Lindenfors y col. 2007).
Aparentemente, un trabajo realizado por Moreno (2010) seria ¢l unico estudio que
compard la riqueza de parasitos en hospederos de una misma especie (Milvago
chimango) a lo largo de un gradiente latitudinal, evaluando la influencia de distintas

variables ambientales en diferentes poblaciones de hospederos.



Los parasitos representan una fuente importante de mortalidad en poblaciones
naturales (Degen, 2008). Los parasitos tienen efectos negativos sobre rasgos de historia
de vida, sobrevivencia y reproduccién de sus hospederos (Moller, 1997; Merino y col.
2000; Fitze y col. 2004), lo que tiene fuertes consecuencias ecoldgicas y evolutivas
(Anderson y May, 1991). Aunque el sistema inmune de los hospederos estd disefiado
para minimizar el efecto de los parésitos, la energia que se destina hacia las funciones
inmunoldgicas reduce la energia disponible para otros procesos, como el crecimiento y
la reproducciéon (Sheldon y Verhulst, 1996; Derting y Compton, 2003). Dadas las
diferencias fisiologicas y conductuales entre hembras y machos dentro de una misma
especie (Addis, 1946), los procesos a los cuales se destina la energia son diferentes, y
frente a ello, la existencia de dimorfismo sexual mediado por parasitismo es evidente. La
mayoria de estudios propone una supremacia de las hembras sobre los machos frente al
parasitismo en vertebrados, es decir, que las hembras al interior de una especie serian
menos susceptibles a ser parasitadas (Addis, 1946; Schalk y Forbes, 1997; Moore y
Wilson, 2002; Brei y Fish, 2003; Wilson y col. 2003; Morand y col. 2004). Sin embargo,
diversas recomendaciones se han planteado para no generalizar estas hipdtesis (véase
Morales-Montor y col. 2004).

La presente tesis parece ser el primer estudio que evalua la distribucion de las
especies de parésitos a una escala regional, en relacién a una amplio nimero de variables
ambientales y algunas caracteristicas intrinsecas de una misma especie de hospedero
mamifero (estudidndose dos especies de pequefios mamiferos, cada una por separado; el

roedor Abrothrix olivaceus y el marsupial Thylamys elegans). Ademas, se pone a prueba



la hipétesis de supremacia de las hembras sobre los machos frente al parasitismo, en las

dos especies de pequefios mamiferos estudiados.



CAPITULO I

Riqueza de parasitos en dos especies de pequefios mamiferos de Chile,
Abrothrix olivaceus y Thylamys elegans: distribucion geografica y

nuevas asociaciones parasito-hospedero



RESUMEN

La diversidad de parasitos en vertebrados incrementa desde regiones polares (altas
latitudes) hacia regiones ecuatoriales (bajas latitudes). Algunas explicaciones para este
patron de diversidad en parasitos podrian ser la variacion de la temperatura ambiente, la
humedad ambiental y la productividad primaria, las cuales provocan una diferencia
considerable en la estabilidad climética y caracteristicas del habitat entre regiones de
baja y alta latitud. La mayoria de parasitos son mas sensibles a los climas cambiantes y
frios de altas latitudes, provocando una disminucién en su abundancia y riqueza. En el
presente estudio se compard la riqueza de ectopardsitos y pardsitos sanguineos en
poblaciones de Abrothrix olivaceus (Rodentia, Cricetidae) y Thylamys elegans
(Didelphimorphia, Didelphidae) en un gradiente latitudinal dentro de su rango de
distribucién en Chile. Se observd un patrén de distribucion de especies de ectopardsitos
y pardsitos sanguineos distinto al gradiente esperado en las dos especies de hospederos
evaluadas. Ademas, se reportan por primera vez 10 asociaciones pardsito/hospedero,
mientras que 5 especies de ectoparasitos extienden su rango de distribucién en Chile.
Finalmente, se mencionan 6 nuevas asociaciones pardsito/vector para 2 especies de

parésitos sanguineos, incluyendo sus hospederos intermediarios y definitivos.



ABSTRACT

Parasite diversity in vertebrates increases from polar regions (high latitudes) to
equatorial regions (low latitudes). Some explanations for this pattern of diversity in
parasites include the variation of environmental temperature, relative humidity and/or
primary productivity, which cause important differences in the climate stability and
habitat characteristics between regions with different latitudes. Most parasites are more
sensitive to changing climates and to cold characteristic of high latitudes, causing a
decrease in its abundance and richness. The present study compared the richness of
ectoparasites and blood parasites in different populations of Abrothrix olivaceus
(Rodentia, Cricetidae) and Thylamys elegans (Didelphimorphia, Didelphidae) in a
latitudinal gradient within its distribution range in Chile. We observed no pattern
latitudinal distribution in ectoparasites or in blood parasites species in the two host
species studied. In addition, 10 associations parasite/host are reported for the fist time,
while 5 ectoparasites species extending their distributional range in Chile. Finally, 5 new
biological cycles for two parasites species are described, including intermediate and

definitive hosts.



INTRODUCCION

Una de las hipdtesis mas estudiadas y que pretende explicar el gradiente
latitudinal de diversidad de especies, es la hipotesis de energia ambiental (HEA) (véase
Willig y col. 2003). Esta hipotesis considera la respuesta fisioldgica de los organismos a
la temperatura, la cual se ve afectada por un ambiente fisico cambiante provocado por un
ingreso variable de energia solar dependiente de la latitud. Segtin la HEA, seria mas
costoso fisiologicamente vivir en regiones de alta latitud porque presentan ambientes
mas variables v estacionales que aquellas regiones de baja latitud (Currie y Paquin,
1987, Turner vy col. 1987; Currie, 1991). Asi, la temperatura ambiente, la cual
incrementa hacia bajas latitudes, seria una factor importante en la mayoria de las
explicaciones propuestas para explicar el gradiente latitudinal de diversidad de especies
(véase Willig y col. 2003). Otro factor importante que explica el patron de diversidad de
especies es la productividad primaria (Robinson, 1966), la cual incrementa hacia
regiones de baja latitud. Sin embargo, en Chile se observa que el gradiente de
productividad incrementa hacia regiones de mayor latitud (Armesto y col. 1996;
Cavieres y Sabat, 2008; Bozinovic y col. 2009). Esto se explica por la ubicacion
geografica de Chile, limitada por la diagonal arida al norte, con gran influencia de la

corriente fria de Humbolt, y por las abundantes precipitaciones de los ecosistemas
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templados del sur, por lo cual se observa un marcado patrén de incremento de las
precipitaciones hacia regiones de mayor latitud (di Castr1 y Hajek, 1976).

Dada su condicién de organismos ectotermos, los parasitos experimentan
clevados costos fisiologicos por vivir en regiones de baja temperatura (Randall y col.
1997), lo cual puede influir sobre el desarrollo de sus estadios tempranos y por lo tanto,
sobre su sobrevivencia y abundancia (Rossanigo y Gruner, 1994; Simkova y col. 2001;
Masler y col. 2008). Algunos estudios han demostrado que la riqueza de parésitos en
primates y diferentes taxa de mamiferos carnivoros (excluyendo a los marsupiales)
disminuye hacia altas latitudes (Nunn y col. 2005; Lindenfors y col. 2007). El mismo
patrén se ha observado en un estudio de prevalencia de pardsitos sanguineos cn aves
paseriformes realizado en Chile (Merino y col. 2008a). Por otro lado, se ha demostrado
que la riqueza, abundancia, prevalencia y carga parasitaria aumentan hacia zonas de
mayor productividad primaria (Meller, 1998; Poulin y Morand, 2004; Nunn y col. 2005;
Lindenfors y col. 2007; Salkeld y col. 2008). Esto se debe a que una alta produccion de
recursos se refleja en un incremento de la abundancia de sus hospederos (Pianka, 1966),
por lo tanto, un incremento del “recurso” de los parasitos (ie., los hospederos),
modulard su estructura comunitaria (Price, 1990). Asi mismo, un alto porcentaje de
humedad en el aire (relacionado positivamente con las precipitaciones) favorece el
incremento de la actividad de garrapatas (Hubalek y col. 2003), ovoposicién de pulgas
(véase Canals y Cattan, 2008) y la riqueza, prevalencia y abundancia de Acaros,
garrapatas, piojos y mosquitos (Merino y Potti, 1996; Mullens y col. 2005; Moreno,

2010).
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Aunque el gradiente de temperatura en Chile sigue el patron latitudinal universal
de disminucion a mayor latitud, la produccién primaria y humedad ambiental no siguen
el mismo patrén, Debido a que en Chile la diversidad aumenta de norte a sur en un rango
latitudinal amplio, este fendmeno inverso en el tradicional gradiente latitudinal
relacionado a los patrones de produccion primaria y humedad (e.g., di Castri y Hajek,
1976), no muestran una correlacion negativa con el patron latitudinal de diversidad de
especies, como es lo tradicionalmente observado en otros continentes (Luebert y
Pliscoff, 2006). Esta particularidad muestra un panorama interesante para estudiar el
gradiente latitudinal de diversidad de especies. Moreno (2010) propone que la humedad
ambiental estd relacionada postiviamente con la riqueza, abundancia y prevalencia de
ectoparasitos en Milvago chimango en la zona centro-sur de Chile, sugiriendo que esta
variable determina la estructura comunitaria de pardsitos en esta especie de hospedador.
Sin embargo, aparentemente, este trabajo representaria el unico estudio que relaciona
variables ambientales con la riqueza de parasitos en Chile.

Los parasitos se pueden dividir en dos grandes grupos: microparasitos y
macroparasitos. Los micropardsitos son principalmente organismos unicelulares, como
los virus, bacterias y protozoos. Por lo general, estos organismos estin asociados a
enfermedades infecciosas, que pueden ser transmitidas de manera directa o indirecta
(i.e., a través de hospederos intermediarios o vectores). Los macroparasitos son parasitos
metazoos mas grandes, como algunos helmintos endoparasitos (gusanos) y los
artrépodos ectoparasitos (Morand y col. 2006). En los ectoparasitos artropodos, se
pueden distinguir aquellos que se alimentan de la sangre de su hospedero (es decir, son

pardsitos hematéfagos), entre los que se destacan los oérdenes Siphonaptera (pulgas),
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Phthiraptera (piojos), Diptera (moquitos) y Hemiptera (chinches, ejem. Vinchuca),
dentro de la clase Insecta, y Acariformes (4caros) y Parasitiformes (garrapatas), dentro
de la clase Aracnida. Debido a la dieta hematofaga, estos ectopardsitos pueden causar
diferentes enfermedades y/o transmitir agentes patégenos. Por ejemplo, muchas especies
de garrapatas pueden causar algunas enfermedades en sus hospederos, como dermatosis,
envenenamiento, otoacariasis ¢ incluso pueden transmitir toxinas que causan paralisis
(Guglielmone y col. 2003), a la vez que muchas de las especics de hospederos se
comportan como vectores de diferentes enfermedades infecciosas (Hoogstraal, 1985;
Warner y col. 2002; Sangioni y col. 2005). Asi mismo, las pulgas también son
ectoparasitos hematéfagos de muchos hospederos vertebrados (Fredes, 2008), y
considerando su gran potencial como vector, pueden transmitir diversas enfermedades
infecciosas en aves, pequefios mamiferos y otras especies de mamiferos mas grandes,
incluyendo a los seres humanos (Ruiz del Rio, 1938; Macchiavello, 1948, 1954).

Los pequefios mamiferos representan uno de los grupos mas parasitados por
pulgas y garrapatas (e.g., Krasnov y col. 2008; Alarcon, 2000, 2003; Guglielmone y col.
2003, Gonzalez-Acufia, 2008). Varias especies de pulgas y garrapatas han sido
identificadas en mamiferos de Chile (Lahille, 1916; Kohls, 1969; Keirans y col. 1976;
Alarcon 2000, 2003). Sin embargo, se desconoce si algunas de estas especies se
comportan como vectores de parasitos sanguineos que infectan pequefios mamiferos.

Abrothrix olivaceus (Waterhouse, 1837), considerado un miembro del género
Chroeomys por Nowak (1999), es un pequefio roedor de habitos nocturnos que se
distribuye desde el limite con Pert al norte hasta Tierra del Fuego en el sur, y en el

sureste de Argentina (provincia de Neuquén, Rio Negro y Chubut), aproximadamente
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desde los 18° S hasta los 47° S (Muiloz-Pedreros y Yénez, 2000; Iriarte, 2008). Existen
registros de A. olivaceus que lo identifican como hospedero de Trypanosoma cruzi,
agente etiologico de la enfermedad de Chagas (Rozas y col. 2005, 2007). Algunos
cctoparasitos, mayoritariamente pulgas (véase Alarcén, 2000, 2003) y en menor grado
algunas especies de garrapatas (véase Gonzalez-Acufia v Guglielmone, 2005), fueron
descritas para esta especie, algunos de los cuales podrian ser vectores de parasitos
sanguineos.

Thylamys elegans (Waterhouse, 1838) es un marsupial endémico de las costas
del Pacifico de Chile y Perti (Muiioz-Pedreros, 1992), aunque se propone que las
poblaciones en Pert constituyen una especie diferente (Meynard y col. 2002). Este
pequefio marsupial nocturno habita en areas de matorral semi-arido y mediterraneo y en
zonas aridas (Mufioz-Pedreros y Yénez, 2000), con poblaciones que se distribuyen en
Chile desde la II region de Antofagasta, especificamente en la desembocadura del Rio
Loa (E. Palma, com. per.), hasta la VIII region del Bio-Bio, en la localidad de Burca
(Mufioz-Pedreros, 1992), ubicados geograficamente entre los 21°25° S, 70°02° O y
36°32° S, 72°55 O, respectivamente. Thylamys elegans es considerado hospedero de
algunos parasitos sanguineos, como Trypanosoma cruzi (Rozas y col. 2005, 2007), y
Sarcocystis sp. (Merino y col. 2008b), sin embargo, se desconoce el vector para este
ultimo parasito. Por otro lado, algunos ectoparasitos, como pulgas y garrapatas han sido
descritas para diferentes especies de Thylamys y otros marsupiales sudamericanos (véase
Barros-Battesti y col. 2000; Gonzalez-Acufia y Guglielmone, 2005; Lareschi y col.

2007; Marin-Vial y col. 2007).
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Aparentemente no existen estudios enfocados en evaluar si la temperatura
ambiente, la humedad relativa y la productividad primaria son una posible explicacion
del patron de diversidad de pardsitos en hospederos mamiferos, sin embargo, estas
variables podrian ser factores abidticos limitantes de la diversidad de parasitos. Los
parasitos externos al ser ectotermos tienen, mayoritariamente, baja tolerancia a los
ambientes frios que se observan a altas latitudes, por lo que se esperaria que la riqueza
de ectopardsitos en poblaciones de Thylamys elegans y Abrothrix olivaceus esté
relacionada negativamente con el gradiente latitudinal norte-sur, y a su vez, al ser
potenciales vectores de parasitos sanguineos, estos ultimos también se vean afectados en
términos de riqueza. En contraste, los ectoparasitos también se ven favorecidos por altas
condiciones de humedad ambiental que se observan a mayor latitud, por lo que podria
esperarse que la riqueza de ectoparasitos en las poblaciones chilenas de Thylamys
elegans y Abrothrix olivaceus esté relacionada positivamente con el gradiente latitudinal
norte-sur, y a su vez se esperaria que los parédsitos sanguineos sigan el mismo patron que
los ectoparasitos. De igual manera, ¢l incremento de la productividad primaria en Chile
hacia regiones de mayor latitud podria tener un efecto positivo en la abundancia de los
recursos, por lo tanto, se esperaria que la riqueza de ectoparasitos y parasitos sanguineos
en poblaciones de Thylamys elegans y Abrothrix olivaceus esté relacionada

positivamente con el gradiente latitudinal norte-sur.

El presente trabajo parece ser el primer estudio orientado a evaluar la riqueza de
ectopardsitos y parasitos sanguineos, y la influencia de los factores ambientales
mencionados sobre una misma especie de hospedero mamifero (estudidndose dos

especies de pequefios mamiferos, cada una por separado, el roedor Abrothrix olivaceus y
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el marsupial Thylamys elegans), considerando una amplia porcion de su distribucion
geografica, la cual abarca mas de 1.600 km en sentido norte-sur, es decir,
aproximadamente 15° de rango latitudinal. Ademas, sc espera caracterizar la comunidad
de parasitos sanguineos y ectopardsitos de estas dos especies de hospedero en la zona
norte y centro de Chile, y la relacion de los ectopardsitos como potenciales vectores de

parasitos sanguineos.
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MATERIALES Y METODOS

Area de estudio

Durante los meses de encro, febrero y marzo del 2009 fueron evaluadas seis
localidades dentro del rango de distribucién geografica de las especies Thylamys elegans
y Abrothrix olivaceus en Chile. El muestreo se realizo de norte a sur en las siguientes
localidades:

i) Desembocadura del Rio Loa, ubicada en la II region de Antofagasta, dentro de la
formacion vegetal desierto absoluto (segin nomenclatura de Luebert y Pliscoff,
2006). Esta zona se caracteriza por ser el Unico estuario de la region con
presencia de algunos humedales pequefios que rodean al rio y presencia de
escasos parches de vegetacion arbustiva (Tabla 1, figura 1) (Direccion General
de Aguas, 2004; Luebert y Pliscoff, 2006).

ii) Parque Nacional (P.N.) Pan de Azicar, ubicado en el limite de la IT y III region
de Antofagasta y Atacama, respectivamente, pertencce a la formacién vegetal
matorral desértico (sensu Luebert y Pliscoff, 2006). En esta localidad se destacan
dos zonas vegetativas diferentes, una de ellas obedece a la tipica vegetacion de
las zonas aridas, donde destacan las cacticeas, y la segunda zona obedece a los

sectores cercanos a la costa, donde existe mayor diversidad de vegetacion
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iii)

iv)

vi)

arbustiva, debido a la presencia de la neblina costera (Tabla 1, figura 1)
(CONAF, 2002; Luebert y Pliscoff, 2006).

Parque Nacional (P.N.) Llanos del Challe, en la 1IT Regién de Atacama. El clima
corresponde al desierto costero con nubosidad abundante, responsable de la
cubierta vegetacional, principalmente, de caracter xerdfilo (Tabla 1, figura 1)
(CONAF, 1997; Luebert y Pliscoft, 2006).

Parque Nacional (P.N.) Fray Jorge, en la IV Region de Coquimbo. Ubicado
dentro de la formacién vegetal matorral desértico (sensu Luebert y Pliscoff,
2006), presenta una zona vegetacional caracteristica de matorral costero, y una
zona particular caracterizada por un remanente del Bosque humedo pluvial
Valdiviano (Tabla 1, figura 1) (CONAF, 1998; Luebert y Pliscoff, 2006).
Quebrada de La Plata, en la Region Metropolitana. Ubicada dentro de la
formacion vegetal matorral esclerdfilo, que corresponde a la zona de matorrales
arborescentes esclerdfilos (Tabla 1, figura 1) (Luebert y Pliscoff, 2006).

Dichato, localidad ubicada en la VIII Region del Bio-Bio. Aunque se encuentra
dentro de la formacion vegetal del bosque esclerofilo-caducifolio, la intensa
deforestacion del bosque nativo muestra un paisaje practicamente cubierto de

plantaciones de pino (Pinus spp.) (Tabla 1, figura 1) (Luebert y Pliscoff, 2006).
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Tabla 1. Localidades de captura a lo largo de Chile. Se indican las coordenadas de las
localidades evaluadas de norte a sur.

Localidad Latitud - Longitud Posicion UTM
Desembocadura del Rio Loa 21°2531.83" & 19 K 391903
70°02'34.97" W 7630400
P.N. Pan de AzGcar 26°09'39.29" S 19 J 333181
70°40'08.51" W 7105424
P.N. Llanos del Challe 28°11'07.31" S 19 J 288909
71°09'11.08" W 6880577
P.N. Fray Jorge 30°39'49.81" S 19 J 245348
71°3927.80" W 6604639
Quebrada de La Plata 33°29'41.79" S 19 H 323720
70°53'51.29" W 6292230
Dichato 36°3126.03" S 18 H 686689
72°54'53.53" W 5955919
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Figura 1. Localidades estudiadas a lo largo de Chile.
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Toma de muestras

En cada localidad se construyeron siete transectos ubicados de forma paralela y
separados cada 50 metros. Cada transecto tuvo 25 estaciones de captura separadas cada
10 metros de distancia. En cada estacién se instald una version modificada de trampa
plegable para captura viva tipo Sherman (8 x 9 x 22 ¢cm), las cuales fueron colocadas
sobre el suelo, sumando un total 175 trampas por noche. El cebo usado consistio en una
mezcla de avena, atin y platano, con el fin de atraer tanto a marsupiales (omnivoros)
como a roedores (herbivoros). Las trampas fueron revisadas y cerradas al amanecer de
cada dia de colecta y activadas con cebo fresco durante la tarde para minimizar el

consumo de este por insectos.

Los mamiferos capturados fueron medidos, pesados, sexados y marcados con un
crotal metalico numerado siguiendo los protocolos convencionales descritos en Diaz y
col. (1998). Para una mejor manipulacién y asi causar el menor impacto sobre los
individuos capturados, estos fueron anestesiados por unos segundos usando el anestésico
inhalatoric ISOFLURANO al 100%. Posteriormente, de cada individuo se tomaron
muestras de sangre (50ul) por puncbn retro -orbital, usando un capilar de 75ul (véase
van Herck y col. 2001). De la sangre extraida, se deposité un volumen aproximado de
40pl en tarjetas FTA, disefiadas especialmente para almacenar y conservar ¢l DNA
proveniente de diferentes tejidos para andlisis moleculares. El resto de la sangre
obtenida, se us6 para realizar un frotis de capa fina con portaobjeto, el cual se dejé secar

al aire libre durante 3 minutos para luego ser fijado con etanol absoluto y tefiido con
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solucion Giemsa (1/10v/v) por 45 minutos en la zona de estudio siguiendo ¢l protocolo
descrito en Merino y col. (2008b). Estos frotis fueron almacenados para futuros analisis

morfoldgicos de probables parasitos sanguineos presentes en la sangre del hospedero.

Una vez recuperados los individuos de la anestesia, se procedid a colectar los
ectopardsitos presentes. Para ello, cada individuo capturado se colocod dentro de una caja
plastica y fueron cepillados con alcohol al 70%, con el fin de adormecer a los
ectoparasitos y facilitar su colecta. Usando una pinza fina, se colectaron todos los
ectopardsitos que cayeron dentro de la caja y aquellos que aun se encontraban sobre el
cuerpo del hospedero. Con el fin de homogenizar la recoleccion de ectopardsitos en
términos de abundancia, este proceso fue cronometrado por 5 minutos para cada
hospedero. Todos los ectoparasitos colectados de un mismo hospedero fueron colocados
en un tubo Eppendorf de 1,5 ml durante 36 horas para asi esperar que la digestion de
sangre dentro del ectoparasito finalice (Schall y Smith, 2006) y de esa manera asegurar
que cualquier parasito sanguineo identificado dentro del ectoparasito no provenga de la
sangre de algin hospedero infectado. Posteriormente, se agregd 1 ml de alcohol al 70%
para su conservacion (Beverridge y col. 1985). Todos los individuos de 4. olivaceus y T.

elegans fueron liberados en el mismo lugar de captura y manipulacion.

Identificacion taxondémica

La identificacién taxondmica de los pequefios mamiferos se realiz6 usando las
guias y libros de mamiferos de Chile (Mufios-Pedreros y Yafiez, 2000, 2009; Iriarte,

2008).
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Por otro lado, la identificacion taxonémica de los ectopardsitos se realizd en
colaboracién con diferentes investigadores taxénomos expertos (véase mas adelante).
Aquellos ejemplares pertenecientes a los ordenes Siphonaptera (pulgas) y Acariformes
(4caros) fueron aclarados con KOH y montadas sobre ldminas portaobjetos para su
posterior identificacién morfologica siguiendo los protocolos y claves convencionales
descritos en Hopkins y Rothschild (1956), Johnson (1957), Smit (1987) y Linardi y
Guimaraes (2000). Un grupo de dcaros pertenecientes a la familia Laelapidae que no
pudieron ser identificados fueron denominados Spl, otro grupo de la familia
Macronyssidae tampoco identificado se denomind Sp2 y finalmente un amplio niimero
de ejemplares de Acaros no identificados se denomind Sp3. Este proceso se realizd en el
Centro de Estudios Parasitolégicos y de Vectores (CCT La Plata — CONICET - UNLP),
Argentina, en colaboracion con la Dra. Marcela Lareschi. Por otro lado, los ejemplares
pertenecientes al  orden  Parasitiforme  (garrapatas) fueron  identificadas
morfologicamente usando una lupa estereoscopica y luego preparadas para ser
observadas en un Microscopio de Escaneo Electrénico (SEM) siguiendo el protocolo de
Corwin y col. (1979). Esta etapa se realizo en colaboracion con el Dr. Santiago Nava y
el Dr. Alberto Gugliclmone en la Estacién Experimental Agropecuarias Rafaela,
Instituto Nacional de Tecnologia Agropecuaria (INTA, Argentina). Finalmente, los
individuos del orden Phthiraptera (piojos) fueron montados en balsamo de Canada
siguiendo las técnicas descritas por Palma (1978). Este proceso se realizé en
colaboracién con el Dr. Daniel Gonzéalez-Acuna de la Facultad de Medicina Veterinaria

de la Universidad de Concepcion (sede Chillan).
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Los ejemplares de ectoparasitos identificados fueron depositados en las
colecciones correspondientes a los laboratorios y museos donde se realizd su
identificacién, mientras que un ¢jemplar de cada especie fue depositado como muestra

tipo en el Laboratorio de Ecologia Terrestre de la Universidad de Chile.

La identificacion taxonémica de parasitos sanguineos se realizo usando técnicas
moleculares. Esta consistié en la extraccion de ADN de la sangre colectada en las
tarjetas FTA usando el método AMONIO-ACETATO. Luego, mediante la reaccion en
cadena de la polimerasa (PCR) se amplificaron diferentes segmentos de genes
mitocondriales, dependiendo de la especie de parasitos sanguineos que se buscaba
amplificar. En la tabla 2 se muestra la combinacién de partidores, la temperatura de
anillamiento (Ta) de cada uno de ellos, los genes usados, y las especies a la que
corresponde cada par de partidor. La reaccion de PCR consistio de 25ul de volumen que
contenia entre 20ng y 100ng de extracto de DNA, 50mM de KCI, 10mM de Tris-HCI,
1,5ul de MgCly, 0,2mM de cada ANTP, 1uM de cada partidor y 1,25U de AmpliTaq
Gold (Applied Biosystems, Foster City, CA, USA). Los ciclos de reaccion en el
Termociclador (modelo PXE 0.5, Electron Corporation) siguieron los siguientes
pardmetros: 94°C por 10 minutos (activacién de la polimerasa); 40 ciclos a 95°C por 40
segundos, Ta (dependiendo de la combinacion de partidores usados) por 1 minuto (véase
tabla 2), 72°C por 1 minuto; y una extensién final de 72°C por 10 minutos. Se realizaron
3 replicas de cada PCR (por muestra y par de partidores) en un gradiente de
concentracién del extracto de DNA para asi incrementar las probabilidades de amplificar

parasitos sanguineos.
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Para identificar la presencia de parésitos sanguineos dentro de la cavidad de los
ectopardsitos, se utilizaron las mismas técnicas moleculares. Estas consistieron en la
extraccién de DNA de cada individuo de ectoparasito usando el método AMONIO-
ACETATO. Posteriormente, mediante la reaccion en cadena de la polimerasa (PCR) se
amplificaron diferentes segmentos de genes mitocondriales, dependiendo de la especie
de parasitos sanguineos que se intentaba amplificar (Tabla 2). Para este proceso se
utilizé el mismo grupo de partidores, concentraciones de reaccion de PCR y condiciones
del termociclador descritos previamente. Para esta etapa solo se¢ seleccionaron un grupo
de ejemplares de garrapatas y pulgas, previamente identificados taxonomicamente, con

el fin de evaluar su capacidad como probables vectores de pardsitos sanguineos.

Todos los fragmentos de DNA obtenidos después de los ensayos de PCR fueron
cuantificados por comparacién usando un marcador de DNA a través de electroforesis
en geles de agarosa al 2%. Los productos de PCR positivos fueron secuenciados usando
un secuenciador automatico (MACROGEN Inc.) con el fin de identificar

especificamente cada especie de parasito.
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Tabla 2. Combinacion de partidores (“forward” y “reverse”) con los respectivos genes
codificantes, la temperatura de anillamiento que se usé en cada PCR, el grupo taxonémico
que amplifica y la secuencia de cada partidor. Entre paréntesis se observa ¢l ntmero
aproximado de pares de bases (pb) que amplifica cada pareja de partidores. Los codigos
de las posiciones de bases mixtas son: D =G-A-T; Y =C-T.

Primers Ta G Secuencia G
Forward | Reverse | (°0) n =3 rupo
NBAIb HPF? 56 18S tDNA GTT GAT CCT GCC AGT AGT/ Hepafozooln
(1200 pb) GACTTC TCCTTC GTCTAAG Sarcocystis
Cythb GGG TCA AAT GAGTTTCTG G/ Plasmodium
PALU-F | PALU-R
37 (400 pb) | DGG AAC AAT ATG TAR AGG AGT Babesia
165 rDNA CCTCCTTCAGTT AGGCTGG /
P24E P12b 58 ton
@00pb) | GAG ATG GCTTTT GGA GATTA | Dortonella
5873 5755 60 18S IDNA | CGA AYA ACT GCY CTATCA GC/ | Trypanesoma
(400 pb) CTA CGA ACCCTTTAA CAGCA Leishmania

Analisis de datos

La identificacién taxonémica usando los fragmentos de DNA secuenciados, se

realizo

con

ayuda

del

algoritmo

BLAST de

GenBank

(http://blast.ncbi.nlm.nih.gov/Blast.cgi). El primer paso consistio en limpiar y editar las
secuencias del DNA obtenido usando el programa MEGA 5, para posteriormente
alinearlas en BLAST y observar dentro de que grupo especifico se alinean las

secuenciadas.

Se estimaron los siguientes indices y pardmetros comunitarios de los parasitos
(externos y sanguineos) identificados en las poblaciones de 4. olivaceus y T. elegans
evaluadas: abundancia media (AM = ntimero total de individuos de todas las especies de

parasitos en cada poblacién de hospedero dividido por el nimero de hospederos,
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infectados y no infectados, de cada poblacion), prevalencia (P(%) = numero de
hospederos infectados dividido por el total de individuos capturados, multiplicado por
100) y ademds se calculd un indice de riqueza de pardsitos sanguineos, ectoparasitos y el
total de paréasitos, con el fin de corregir la riqueza parasitaria por el nimero de
individuos capturados de cada especie de hospedero por localidad. Este fue medido
como ¢l nimero de especies identificadas de pardsitos sanguineos, ectoparasitos y el
total de especies de parésitos en cada poblacion de hospedero dividido por el nimero de
total de hospederos de cada especie capturados. Ademds, se calculoé la abundancia
relativa de cada especie de hospedero mediante el Numero Minimo de Individuos Vivos
(MNIV) (AR = nimero de individuos de la especie de hospedero estudiada, divido por el

numero de noches evaluadas en cada localidad) (Begon y col. 1988; Bush y col. 1997).

Con el fin de tener una medida general de las condiciones climaticas a las que
estdn expuestos los hospederos y sus parasitos a largo plazo, se obtuvieron los
promedios mensuales y anuales de temperatura media y precipitaciones, con un rango
minimo de 40 afios y maximo de 86 afios consecutivos, dependiendo de la localidad,
entre 1900 y 1990. En casos donde no hubo registros de la localidad evaluada, se usaron
los datos ambientales de la estacion cientifica mas cercana. Estos datos se extrajeron de
http://www.worldclimate.com. Usando los promedios de precipitaciones y temperatura
media, se estim¢ la varianza y el indice de aridez de de Martonne (DMi) para cada
localidad como medida de productividad primaria (di Castri y Hajek, 1976; Cavieres y
Sabat, 2008). Para ello se utilizd la formula DMi = P/(Tam+10), donde P representa la
media anual de precipitaciones y Tam la media de la temperatura ambiente media anual,

adicionando al denominador una constante (10) para evitar los valores negativos (di
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Castri y Hajek, 1976; Cavieres y Sabat, 2008) (Tabla 3). Segin el indice de de

Martonne, los limites bioclimaticos y vegetacionales (modificados por Galmarini

(1961)) son: i) desiertos tipicos, con indice de de Martonne inferior a 5, ii) zonas

marginales desérticas y estepas desérticas, con indice de 5 a 10; iii) formaciones

herbaceas, estepas y sabanas mezcladas con plantas frutescentes y arboles espinosos, con

indice de 10 a 20; iv) zonas de transicion entre sabanas y bosques, con indice de 20 a 40;

i ipicas, ¥ uperiores a 40.
v) formaciones forestales tipicas, con valores super 40

Tabla 3. Promedios anuales de temperatura ambiente media (Tam), precipitaciones (P),
indice de aridez de de Martonne (DMi) y sus varianzas (o°), de las estaciones
meteoroldgicas mas cercanas a las localidades estudiadas.

Tempe‘ratura Precipitaciones  Productividad
ambiente

Locahdac? y estacion Latlt-ud Media ’Tam Anual o P DMi o DMi
meteorologica Longitud anual
Rio Loa 20°105 179 411 21 0046 0075 0,00007
(Iquique) 70°05 O
PN Pan de Azlcar 25°25 8
(Chafiaral) 70°34 O 16,2 7,24 9.5 0.9 0,36 0,0017
PN Llanos del Challe 28°09 S
(Vallenar) 70°55 O 15,3 7,07 56,1 4049 222 0,07
PN Fray Jorge 30°37 8
(Ovalle) 71°01 0 14,6 4,15 1102 142,8 448 0,28
QQba. La Plata 33°378S
(Santiago) 70°42 0 13,9 20,33 3382 890,18 14,15 2,76
Dichato 36°43 S

12,4 835 1104,5 6330,5 4931 17,91
(Talcahuano) 73°07 O
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Utilizando el programa STATISTICA 8, se realizd una prucba no paramétrica de
Kruskall-Wallis (K), para poner a prucba si los indices de riqueza parasitaria y la
abundancia media de los ectopardsitos difieren entre poblaciones de cada especie de
hospedero evaluada. Posteriormente, se utilizé el coeficiente de correlacion de Spearman
(R) para indagar si los promedios de los indices de riqueza parasitaria, abundancia media
de ectoparasitos y prevalencia de parasitos, estan correlacionados con el gradiente
latitudinal (medido en UTM), la temperatura media, precipitaciones, productividad
primaria (estimado con ¢l indice de aridez de de Martonne) y la variabilidad entre meses
de cada una de los pardmetros climaticos evaluados. Cabe resaltar que los valores de la
medida UTM incrementa de sur a norte, contrario a la medida en grados latitudinales.
Ademés, se realizaron correlaciones de Spearman (R) entre la masa corporal y
abundancia relativa de los individuos adultos de 4. olivaceus y T. elegans y los indices
de riqueza parasitaria, abundancia media de ectopardsitos y prevalencia de cada
localidad. Se usé un proceso de Bernoulli para corregir por numero de pruebas (Moran
2003). Finalmente se realiz6 un ANOVA para poner a prucba si existen diferencias
significativas entre la masa corporal, medido como el peso en gramos, de los hospederos
adultos (no se incluyeron juveniles ni hembras prefiadas) de cada especie entre
localidades, con una prucba a posteriori de Tukey para hacer una comparacion de los
grupos por pares. Para este anlisis no se incluyé el P.N. Pan de Azlcar y ni el P.N.

Llanos del Challe debido a que el nimero de individuos en esas localidades fue menor a
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RESULTADOS

Se capturaron en total 112 individuos de A. olivaceus provenientes de 5
localidades y 52 individuos de T. elegans provenientes de 3 localidades (Tabla 4). La
abundancia relativa (AR) de A. olivaceus fue mayor en la desembocadura del Rio Loa,
mientras que los valores mas bajos se observaron en el P.N. Llanos del Challe y el P.N.
Pan de Azucar. Por otro lado, la AR de T elegans fue mayor en el P.N. Fray Jorge

(Tabla 4).

Tabla 4. Numero de dias evaluados (n), nimero de individuos capturados (N) y
abundancia relativa (AR) de las dos especies de hospedero estudiadas en cada localidad.

Localidad / Especies n dias A. olivaceus T. elegans
N AR N AR
Desembocadura del Rio Loa 4 58 14,5 - -
P.N. Pan de Azlcar 9 4 0,44 - -
P.N. Llanos del Challe 6 3 0,5 9 1,5
P.N. Fray Jorge 4 11 2,75 17 425
Quebrada de la Plata 7 - - 26 3,71
Dichato 4 36 9 - -

Se observaron diferencias significativas en la masa corporal de los individuos de
A. olivaceus entre poblaciones (Tabla 5), donde solo el P.N. Fray Jorge difiere
significativamente de las otras dos localidades (Tabla 6). Por otro lado, no se observo

que la masa corporal difiera entre poblaciones en 7. elegans (Tabla 5).
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Tabla 5. Varianza de la masa corporal de los hospederos adultos entre localidades.

Especie Efecto n GL F p

A. olivaceus Localidad 3 2 11,357 < 0,001 ***
error - 93 - -

T. elegans Localidad 3 2 2,08 0,138
error - 41 - -

Tabla 6. Comparaciones multiples a posteriori de la masa corporal de los individuos de
A. olivaceus por pares de localidades (GL=93,00).

. 1 2 3
Lossliand 23(,0)10 29(,9)50 24(,7)43
Rio Loa - <0001 0,157
P.N. Fray < 0,001 %+ i 0,003%*
Jorge
Dichato 0,157 0,003%* ;

Un total de 14 especies de ectoparasitos se identificaron sobre el hospedero A.
olivaceus: Siphonaptera (pulgas): Crenoparia inopinata (Rothschild, 1909), Ectinorus
(Ichyonus) onychius angulari (Smit and Rosicky, 1972), Hectopsylla (Hectopsylla)
cypha (Jordan, 1942), Neotyphloceras crassispina (Rothschild, 1914), Sphinctopsylla
ares (Rothschild, 1911), Tetrapsyllus (Tetrapsylius) corfidii (Rothschild, 1904),
Tetrapsyllus (Tetrapsyllus) rhombus (Smit, 1955), y Tetrapsyllus (Tetrapsyllus) tantillus
(Jordan and Rothschild, 1923); Parasitiformes (garrapatas): Ixodes sp (Keirans, Clifford
and Corwin, 1976) y Amblyomma tigrinum (Koch, 1844); Acariformes (4caros): Spl,
Sp2 y Sp3; Phthiraptera (piojos): Hopopleura andina. Ademas, en la sangre de esta
especie de hospedero se identificaron 3 especies de protozoos: Babesia sp (Starcovici,
1893), Hepatozoon sp (Miller, 1908), Trypanosoma sp (Gruby, 1843) y una especie de

bacteria, Bartonella sp (Barton, 1913).
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En T. elegans sc identificaron 6 especies de ectopardsitos: Parasitimorfes

(garrapatas): Ornithodoros sp. (Koch, 1837); Acariforme (dcaros): sp3; Siphonaptera

(pulgas): Neotyphloceras crassispina (Rothschild,

1914), Polygenis (Polygenis)

platensis (Jordan and Rothschild, 1908) y dos especies de pulga pertenecientes a la

familia Rhopalopsillidae no identificadas por el mal estado del ejemplar. Ademas, se

identificaron dos especies de parasitos sanguineos: Sarcocystis sp (Miller, 1908) y

Bartonella sp (Barton, 1913) (Tabla 7).

Tabla 7. Ubicacion geografica y hospederos de los parasitos colectados.

Localidad

Hospedero

Parasito

Desembocadura Rio Loa
(Il Regidn)

P.N. Pan de Azlcar
(III Regidn)

P.N. Llanos del Challe

(IIT Region)

P.N. Fray Jorge
(IV Region)

A. olivaceus

A. olivaceus

A. olivaceus
T. elegans

A. olivaceus

Spl (Laelapidae)
Sp2 (Macronyssidae)
Sp3 (Acaro NI)
Hopopleura andina
Hepatozoon sp
Bartonella sp

Spl (Laelapidae)
Sp2 (Macronyssidae)
Hepatozoon sp

Barnotella sp

Sp3 (Acaro NI)

Ornithodoros sp

Sarcocystis sp

Bartonella sp

Hectopsylla (Hectopsylla) cypha
Neotyphloceras crassispina
Tetrapsyllus (Tetrapsylius) corfidii
Tetrapsyllus (Tetrapsyllus) tantillus
Ixodes sp ***

Ornithodoros sp

Spl (Laelapidac)

Sp2 (Macronyssidae)

Sp3(Acaro NI)
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Continuacion Tabla 7

Hopopleura andina
Hepatozoon sp
Babesia sp
Bartonella sp

T. elegans Neotyphloceras crassispina
Sp3 (Acaro NI)
Sarcocystis sp

Bartonella sp
Quebrada de La Plata T. elegans Polygenis (Polygenis) platensis

(Region Metropolitana) Tetrapsyllus (Tretrapsyllus) sp. *
Sp 4 (Rhopalopsyllidae) **
Sp3 (Acaro NI)
Sarcocystis sp
Bartonella sp

Dichato A. olivaceus Ctenoparia inopinata
(VIII Region) Neotyphloceras crassispina
Sphinctopsylla ares

Tetrapsyllus (Tetrapsyllus) rhombus
Ixodes sp ***

Amblyomma tigrinum

Spl (Laelapidae)

Sp2 (Macronyssidae)

Sp3 (Acaro NI)

Hepatozoon sp

Trypanosoma sp

Bartonella sp

NI = No identificado

*Especie de pulga del género Tetrapsyllus no identificada
**Especie de pulga de la familia Rhopalopsyllidae no identificada
*¥**Dos especies de Ixodes: 1. sigelos e 1. abrocomae

Si bien en el P.N. Fray Jorge y en Dichato se identifico el mayor niimero de
parésitos para 4. olivaceus (véase Tabla 7), el P.N. Llanos del Challe y el P.N. Fray
Jorge tuvieron los mayores indices de riqueza de parasitos sanguineos y riqueza total de

parasitos en A. olivaceus (Tabla 8, Figura 2). Ademas, el indice de riqueza y abundancia
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media de ectoparésitos para este mismo hospedero fue mayor en el P.N. Pan de Aziicar y
¢l P.N. Fray Jorge (Tabla 8, Figura 2). Esta tltima localidad también presentd los
valores mas altos de prevalencia parasitaria en 4. olivaceus (Tabla 8). Por otro lado, para
T. elegans, sc identificé un mayor numero de especies de parédsitos en Quebrada de la
Plata, aunque fue similar a las otras localidades (véase Tabla 7). Sin embargo, los
indices de riqueza y abundancia media parasitaria fueron mayores en el P.N. Llanos del
Challe para 7. elegans (Tabla 8, Figura 3), mientras que la prevalencia fue mas alta en el

P.N. Fray Jorge (Tabla 8).
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Tabla 8. Indices de riqueza (S) parasitaria, abundancia media (AM) de ectoparasitos y prevalencia (P%) parasitaria de Abrothrix olivaceus
(Ao) y Thylamys elegans (Te) en cada una de las localidades estudiadas.

. . 0,
. Indices Indice S InfiiceS AM P(v) P(%) P(%) total
Localidad parasitos ¢ s total 5 parasitos i £ s
Z ectoparasitos ‘e ectoparasitos . ectoparasitos parasitos
sanguineos parasitos sanguineos
Ao Te Ao Te Ao Te Ao Te Ao Te Ao Te Ao Te
Desembocadura Rio Loa 0,001 - 0,009 - 0,011 - 0,039 - 6,89 - 48,27 - 51,72 -
P.N. Pan de Azicar 0,062 - 0,250 - 0,250 - 0,500 - 25,00 - 50,00 - 75,00 -
P.N. Llanos del Challe 0,333 0,086 0 0,037 0,333 0,123 0 0,210 33,33 66,67 0 33,33 33,33 77,78
P.N. Fray Jorge 0,123 0,048 0,157 0,010 0,291 0,059 0,793 0,118 72,72 47,05 81,82 17,65 100,00 5882
Quebrada de La Plata - 0,034 - 0,004 0,038 - 0,135 65,38 - 11,54 - 69,23
Dichato 0,016 - 0,031 0,048 - 0,099 - 52,78 - 63,89 - 80,56 -
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1,0
W S parasitos sanguineos
' S ectoparasitos 3
0.8 - HlEN S total parasitos
1 i AM ectoparasitos
0,6 -
0,4
0,2 -
0,0
RL PNPA PNLLCH PNFJ DI
Localidad

Figura 2. Indices de riqueza (S) y abundancia media (AM) parasitaria en 4. o/ivaceus
por localidad (RL = desembocadura del rio Loa, PNPA = P.N. Pan de Aziicar, PNLLCH
= P.N. Llanos del Challe, PNFJ = P.N. Fray Jorge, DI = Dichato). Valores corresponden
a medias + EE.
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0,4
BN S pardsitos sanguineos
T S ectoparasitos
E S total parasitos
0,3 A | i AM ectoparasitos
0,2 1
0,1 1
0,0

PNLLCH QLP

Localidad

Figura 3. Indices de riqueza (S) y abundancia media (AM) parasitaria en 7. elegans por
localidad (PNLLCH = P.N. Llanos del Challe, PNFJ] = P.N. Fray Jorge, QLP =
Quebrada de La Plata). Valores corresponden a medias + EE.

Se encontraron diferencias en la riqueza de parasitos sanguineos (Tabla 9),
riqueza de ectoparasitos (Tabla 10), riqueza total de parasitos (Tabla 11) y la abundancia
media de ectoparésitos (Tabla 12) entre poblaciones de A. olivaceus. Mientras que solo

la riqueza total de pardsitos en 7. elegans difirié entre poblaciones (Tabla 13).
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Tabla 9. Comparacion multiple de la riqueza de parasitos sanguineos de 4. olivaceus por
localidad (Prueba Kruskal-Wallis: H (4, N=112)=37,96921; p < 0,001).

Desemb. P.N.Pande P.N.Llanos P.N. Fray

Rio Loa Azicar del Challe Jorge Il{) lﬁe_l; 2_:,3(:5

R:43,078 R:56.875 R:63,667 R:88,409 B
Desemb. Rio Loa - 1,000 1,000 < (0,001*%*  0,003**
P.N. Pan de Azicar 1,000 - 1,000 0,963 1,000
P.N. Llanos del Challe 1,000 1,000 - 1,000 1,000
P.N. Fray Jorge < 0,001 %** 0,963 1,000 - 0,646
Dichato 0,003%* 1,000 1,000 0,646 -

Tabla 10. Comparacién multiple de la riqueza de ectoparisitos de 4. olivaceus por
localidad (Prueba Kruskal-Wallis: H (4, N =112) = 28,63680; p < 0,001).

Desemb. P.N.Pande P.N.Llanos P.N.Iray

Rio Loa Azidcar del Challe Jorge l]l) 15;1 ?;:’,

R:45,086 R:68,000 R:25,500 R:91,182 R
Desemb. Rio Loa - 1,000 1,000 <D0 020%
P.N. Pan de Azucar 1,000 - 0,866 1,000 1,000
P.N. Llanos del Challe 1,000 0,866 - 0,019* 0,399
P.N. Fray Jorge < 0,001 %% 1,000 0,019* - 0,222
Dichato 0,029%* 1,000 0,399 0,222 -

Tabla 11. Comparacién multiple de la riqueza total de parasitos de A. ofivaceus por
localidad (Prucba Kruskal-Wallis: H (4, N = 112) = 52,76741; p < 0,001).

Desemb. P.N.Pande P.N.Llanos P.N. Fray

Rio Loa Azicar del Challe Jorge [l{) 16c§1 ;;3(:3

R:38,172 R:84,875 R:49,667  R:103,82 o
Desemb. Rio Loa - 0,054 1,000 < 0,001%** < 0,001***
P.N. Pan de Azucar 0,054 - 1,000 1,000 1,000
P.N. Llanos del Challe 1,000 1,000 - 0,105 1,000
P.N. Fray Jorge < 0,001 *** 1,000 0,105 - 0,019*
Dichato < 0,001 *** 1,000 1,000 0,019* -
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Tabla 12. Comparacién multiple de la abundancia de ectoparasitos de 4. olivaceus por
localidad (Prueba Kruskal-Wallis: H (4, N = 112) = 45,95199; p < 0,001).

Desemb. P.N. Pande P.N.Llanos P.N. Fray

Rio Loa Azucar del Challe Jorge I? 16‘:',1'] 2;05

R:42,052 R:60,000 R:20,500 R:104,82 i
Desemb. Rio Loa - 1,000 1,000 <0,001%**  0,002**
P.N. Pan de Azicar 1,000 - 1,000 0,181 1,000
P.N. Llanos del Challe 1,000 1,000 - 0,001%* 0,157
P.N. Fray Jorge < 0,00] *** 0,181 0,001** - 0,009**
Dichato 0,002** 1,000 0,157 0,009** -

Tabla 13. Comparacion multiple de la riqueza total (S) de parasitos de 7. elegans por
localidad (Prueba Kruskal-Wallis: H (2, N = 52) = 6,309665; p = 0,042).

P.N. Llanos del P.N. Fray Qda. dela
Challe Jorge Plata
R:63,667 R:88,409 R:67,736
P.N. Llanos del Challe - 0,602 0,050%*
P.N. Fray Jorge 0,602 - 0,612
Qda. de la Plata 0,050%* 0,612 -

No se encontr6 relacidon entre la abundancia media, la prevalencia y la riqueza
parasitaria con la abundancia relativa y la masa corporal de las dos especies de

hospedero, ni con las medias y varianzas de las variables ambientales (Apéndices 1 y 2).

Finalmente, se identificaron seis nuevas asociaciones biolégicas parasito-vector
para 2 especies de parasitos sanguineos, incluyendo sus hospederos intermediarios y
definitivos (Tabla 14). Para el caso de Babesia sp, esta asociacion estuvo constituida por
Ixodes sp (hospedero intermediario) y 4. olivaceus (hospedero definitivo), la cual fue
observada en dos ocaciones en el P.N. Fray Jorge y una vez en Dichato. Para Bartonella

sp se identificaron cinco asociaciones: Bartonella sp — Ornithodoros sp — T. elegans,
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observado dos veces en el P.N. Llanos del Challe; Bartonella sp — Ixodes sp — A.
olivaceus, observado cinco veces en el P.N. Fray Jorge y dos en Dichato; Bartonella sp
— A. tigrinum — A. olivaceus, observado una sola vez en Dichato; Bartonella sp — N.
crassispina — A. olivaceus, observado en dos ocaciones en el P.N. Fray Jorge y una vez
en Dichato; y Bartonella sp — Rhopalopsyllidae — 4. olivaceus, observado una sola vez

en Dichato (Tabla 14).

Tabla 14. Especies y ntimero de ectoparasitos infectados con parasitos sanguineos en los
hospederos 4. olivaceus y T. elegans.

Parasito Hospedero intermediario ~ N° de ejemplares Hospedero

sanguineo (ectoparisito vector) infectados definitive

Babesia sp Ixodes sp 3 Abrothrix olivaceus

Bartonella sp  Ornithodoros sp 2 Thylamys elegans
Amblyomma tigrinum 1 Abrothrix olivaceus
Ixodes sp 7 Abrothrix olivaceus
Neotyphoceras crassispina 3 Abrothrix olivaceus
Rhopalopsyllidae 1 Abrothrix olivaceus
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DISCUSION

Riqueza de pardsitos, gradiente latitudinal y hospederos

Generalmente, la latitud estd correlacionada negativamente con la riqueza y
diversidad de comunidades silvestres, sin embargo, en el presente estudio, la riqueza de
especies de parasitos no se relacioné al gradiente latitudinal en ninguna de las dos
especies de hospederos evaluadas. Estos resultados, tampoco coinciden con los
mostrados por Moreno (2010), donde se observa que la riqueza de ectopardsitos se
correlaciona positivamente con la humedad relativa y el gradiente latitudinal en Chile.
Sin embargo, ese estudio se realizé en otofio-invierno, geométricamente distinta a la
estacion evaluada en el presente trabajo, y se usé como modelo un ave, Milvago
chimango. Esto sugiere que el patron de distribucion de especies de ectoparésitos
dependiente de la humedad relativa no se cumpliria en mamiferos, y que ademds podria

tener un componente estacional.

El hecho de no haber encontrado un patrén de diversidad de especies, podria
estar asociado con la escala latitudinal cuantificada en el presente estudio (< 20° latitud).
De hecho, la mayoria de los analisis basados en pequefias extensiones latitudinales no
detectan un patrén latitudinal (véase Willig y col. 2003), y esto podria deberse a que la

variacién y heterogeneidad de los lugares de interés en un gradiente poco extenso no
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permita ver las diferencias, en términos ambientales, entre las localidades estudiadas.
Sin embargo, los estudios donde se encontrd que la riqueza de pardsitos no varia en un
gradiente latitudinal, fué realizado en un ensamble de especies de hospederos, a una
escala interespecifica (Poulin, 1995, 1999; Merino y col. 2008a). Estudios a futuro
deberfan intentar cubrir rangos latitudinales mas amplios en una misma especie. Por
ejemplo, en 4. olivaceus se deberian incluir poblaciones mas australes que las evaluadas
en este trabajo, con el fin de observar un mayor contraste con zonas de alta
productividad primaria, precipitaciones y humedad relativa, y asi poner a prueba la
hipotesis de gradiente latitudinal en riqueza de especies, abundancia y prevalencia de

parasitos.

Para la mayoria de parasitos, el hospedero definitivo representa el tltimo habitat.
En consecuencia, la variacion en las caracteristicas del cuerpo del hospedero es
considerada, en muchos casos, el factor principal que determina la diversidad de
parasitos (Caro y col. 1997, Feliu y col. 1997, Morand y Poulin, 1998; Morand y
Harvey, 2000; Ameberg, 2002; Krasnov y col. 2004). Entre las caracteristicas del
hospedero que se correlacionan con la diversidad de parasitos, estan el tamafio y la masa
corporal (Morand y Poulin, 1998) y la abundancia (Cattan, 1992; Stanko y Miklisova,
2002). Sin embargo, estos estudios evaluaron dichas caracteristicas usando diferentes
especies de hospedero, es decir, son estudios a nivel inter-especifico que utilizaron
especies de pequefios mamiferos como hospederos finales. Algunos estudios han
reportado una correlacion positiva entre la riqueza y prevalencia de parasitos y el tamafio

corporal de los hospederos mamiferos (Gregory y col. 1996; Arneberg, 2002; Vitone y
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col. 2004). Las razones por las que se espera esta correlacion son sencillas de explicar.
Hospederos mas grandes pueden albergar ensambles de pardsitos més ricos ya que
ofrecen més cspacio y mayor variedad de habitat o microhdbitats, y asi, las
probabilidades de diversificacion espacial del nicho de distintas especics de parasitos
incrementan. Por ejemplo, en hospederos relativamente grandes (gatos), diferentes
especies de pulgas prefieren diferentes areas del cuerpo (Hsu y col. 2002). Sin embargo,
en el presente estudio, contrario a esta prediccion, no se observd que la masa corporal y
la abundancia relativa de 4. olivaceus y T. elegans estén relacionadas con la riqueza y
prevalencia de parasitos. Estos resultados coinciden con otros estudios donde no se
observd ninguna relacién (Poulin, 1995; Feliu y col. 1997, Morand y Poulin, 1998;
Krasnov y col. 2004).

Una explicacion, para la ausencia de correlacion entre la riqueza y prevalencia de
parasitos con la masa corporal y abundancia del hospedero observada en ¢l presente
estudio, puede ser que la madriguera del hospedero también es considerada como el
habitat de muchos ectoparasitos (por ejemplo, pulgas y algunos taxa de dcaros) (Krasnov
y col. 2008). En consecuencia, la riqueza de ectoparasitos podria estar relacionada con el
tamafio y el grado de complejidad de la madriguera del hospedero y no unicamente al
tamafio y/o masa corporal de éste. Sin embargo, no existen estudios que hayan analizado
esto. Otra posible explicacion, es que en pequefios mamfferos, la abundancia del
hospedero puede fluctuar drasticamente en una escala temporal muy corta (Salek y col.
2004: Reif y col. 2004; Arana y col. 2006). Por lo tanto, ¢l efecto de la abundancia de las
poblaciones de pequefios mamiferos sobre la riqueza de pardsitos deberia ser

considerado para estudios a largo plazo.
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Comunidades de pardsitos en poblaciones de A. olivaceus y T. elegans

Si bien la identificacién taxonémica de los ectoparasitos fue exitosa casi en su
totalidad, se observaron algunos problemas. En el caso de las pulgas, dos ejemplares no
pudieron ser identificados por el mal estado de los individuos; uno de cllos se identifico
dentro del género y subgénero Tetrapsyllus (Tetrapsyllus), mientras que el otro
individuo solamente fue posible posicionarlo a nivel de familia, en Rhopalopsyllidae.
Ambos ejemplares fueron encontrados sobre 7. elegans en Quebrada de la Plata. Por
otro lado, un grupo de garrapatas pertenecientes al género Ornithodoros, no lograron ser
identificadas a nivel especifico, sin embargo, actualmente se estd colaborando con
taxdnomos expertos en este género para su identificacion, Asi mismo, los individuos de
garrapata de Ixodes sp pertenecieron a dos especies, 1. sigelos e I. abrocomae. Durante
mucho tiempo, ejemplares de /. abrocomae, especie descrita en base a un ejemplar
macho (Lahille, 1916), fue considerada /. sigelos, la cual fue descrita en base a larvas,
ninfas y hembras, pero nunca fueron colectados ejemplares machos. En el presente
estudio se captur6 nuevamente individuos de /. abrocomae, lo que permitio redescribir y
describir al macho y a la hembra, respectivamente, y ademas diferenciarla de /. sigelos
(Guglielmone y col. 2010). Sin embargo, aun se desconoce la distribucién de ambas
especies dentro del rango latitudinal que fueron colectadas en este estudio. Por otro lado,
debido a que la fauna de acaros de muchas areas neotropicales aun ha sido poco
estudiada (Furman, 1972; Strandmann y Wharton, 1958), la identificacién taxonémica de
los ejemplares de este grupo fue dificil y compleja. Una de las familias mas estudiadas,

con mas de 23 especies reportadas para Sudamérica, es Laelapidae, sin embargo, en
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Chile se conoce muy poco sobre esta familia (Furman, 1972; Radovsky y Gettinger,
1999). En el presente estudio, se identificé un grupo de individuos dentro de la familia
Laelapidae, aunque aun se desconoce a qué género podria pertenecer. Otro grupo de
ejemplares, aparentemente pertenecientes a la familia Macronyssidae, tampoco pudieron
ser identificados a nivel de especie, mientras que, un numero grande de 4caros no fueron
identificados dentro de ninguna categoria. Dado el escaso conocimiento de 4caros en

Chile, no se descarta que estas puedan pertenecer a nuevas especies.

Por otro lado, los parasitos sanguineos encontrados en la sangre de 4. olivaceus y
T. elegans, fueron identificados taxondémicamente hasta la categoria de géncro. Todas
las secuencias de Hepatoozon y Sarcocystis obtenidas, se unieron con un 99-100% de
cobertura e identidad con un grupo de secuencias de Hepatozoon sp y Sarcocystis sp
identificadas en el roedor A. olivaceus y T. elegans, respectivamente (véase Merino y
col. 2008b; Merino y col. 2009). Por otro lado, las secuencias de Babesia obtenidas se
unieron con un 98% de cobertura y 71 % de identidad a un grupo de secuencias de la
especie B. gibsoni. Sin embargo, también tuvieron porcentajes similares de identidad y
cobertura con otras especies, B. canis y B. equi. Finalmente, las secuencias de
Bartonella presentaron altos porcentajes de cobertura (99%) e identidad (100%) con dos
especies, B. grahamii y B. vinsonii. Debido a la mala calidad del DNA amplificado, el
numero de secuencias obtenido fue bajo, sin embargo, se estd trabajando para mejorar
las técnicas de amplificacion y purificacion del DNA, y asi determinar, mediante algin

analisis filogenético, la especificidad de las secuencias.
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Diez nuevas asociaciones parasito-hospedero son mencionadas en este estudio.
Algunas especies de pulgas han sido recientemente reportadas para muchas especies de
pequefios mamiferos en Sudamérica (véase Alarcon, 2000, 2003; Hastriter, 2001;
Hastriter y col. 2001), sin embargo, las asociaciones pulga-hospedero mostradas en el
presente estudio, expanden el rango de hospederos utilizados para 3 especies de pulga:
Neotyphloceras crassispina chilensis y Tetrapsyllus (Tetrapsyllus) corfidii sobre el
hospedero A. olivaceus, y Polygenis (Polygenis) platensis sobre T. elegans. Por otro
lado, ninguna especie de garrapata del género Ornithodoros habia sido previamente
colectada sobre mamiferos terrestres en Chile (Olalquiaga Fauré, 1951; Schumaker y
col. 1997; Guglielmone y col. 2003). Por lo tanto, este estudio representaria el primer
registro de individuos de Ornithodoros sobre dos especies de mamiferos terrestres, 4.
olivaceus y T. elegans. Asi mismo, el presente estudio representa el primer reporte de la
garrapata Amblyomma tigrinum sobre una especie de pequefio mamifero en Chile, A.
olivaceus (Gonzélez-Acufia y Guglielmone, 2005; Gonzilez-Acufia y col. 2006;
Mastropaolo y col. 2008). Finalmente, diferentes especies de los géneros de parasitos
sanguincos Hepatozoon, Sarcocystis, Bartonella y Babesia, han sido identificados en un
amplio nimero de especies de mamiferos (Zeaiter y col. 2002; Jacomo y col. 2002;
Jongejan y Uilenberg, 2004; Maco y col. 2004; Cotte y col. 2008; Merino y col. 2008b;
Merino y col. 2009; Angelekis y col. 2010), sin embargo, en este estudio se propone a A.
olivaceus como hospedero definitivo de Hepatozoon sp, Bartonella sp y Babesia sp, y 2

T. elegans como hospedero de Bartonella sp.
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Los resultados de esta tesis permiten proponer la extension de los rangos de
distribucion de ciertas especies de ectoparasitos en Chile. Las siguientes especies de
pulga, Hectopsylla (Hectopsylla) cypha, previamente registrada en Valparaiso en la V
region (véase Alarcon, 2000), y T. (T.) corfidii, reportada desde Concepcion (VIII
region) hasta Valparaiso (V region) (véase Alarcdn, 2000, 2003), extienden su rango de
distribucién hasta el P.N. Fray Jorge en la IV region; mientras que, P. (P.) platensis,
registrada en Iquique (I regién) y Antofagasta (II regién) (véase Alarcén, 2000),
extiende considerablemente su rango de distribucién hasta la zona central de Chile, en la
region metropolitana (Quebrada de la Plata). Por otro lado, para las especies de garrapata
del género Ixodes colectadas en este estudio, /. sigelos, reportada en Chile desde la V
region (Gonzalez-Acufia y Guglielmone, 2005) hasta la XI region (Guglielmone y col.
2005), extiende su rango de distribucién en Chile hasta el P.N. Fray Jorge en la IV
region. Mientras que el género Ornithodoros, incluyendo las dos especies presentantes
en Chile (Guglielmone y col. 2003), habia sido unicamente reportada al norte en Iquique
(I region) y en la Isla Pan de Azacar (1T region) (Olalquiaga Fauré, 1951; Schumaker y
col. 1997; Gonzalez-Acuiia y col. 2008). En el presente estudio, extendemos ¢l rango de
distribucion de este género hasta el P.N. Llanos del Challe (III region) y el P.N. Fray

Jorge (IV region).

Es importante mencionar, que probablemente alguna de las especies no
identificadas de 4caros y pardsitos sanguincos, también podrian formar nuevas
asociaciones parasito/hospedero y eventualmente permitir extender sus rangos de

distribucion.
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Ectoparasitos vectores

Cinco asociaciones biolégicas parasito/vector son mencionadas en el presente
estudio. Diferentes especies del género Ixodes han sido reportadas como potenciales
vectores de distintas especies de Babesia y Bartonella parasitando una gran variedad de
mamiferos (Zeaiter y col. 2002; Jacomo y col. 2002; Jongejan y Uilenberg, 2004; Maco
y col. 2004; Cotte y col. 2008; Angelekis y col. 2010). De igual manera, Billeter y col.
(2008) v Durden y col. (2004) reportan a la garrapata Amblyomma americanum,
endémica de Estados Unidos, como potencial vector de Bartonella spp. Este estudio
representaria el primer reporte de Ixodes sp como potencial vector (u hospedero
intermediario) de Babesia sp y Bartonella sp, mientras que, 4. tigrinum como hospedero
intermediario de Bartonella sp. Para ambos casos, 4. olivaceus seria el hospedero
definitivo de estas especies de pardsito sanguineo. As{ mismo, la garrapata Ornithodoros
kelleyi ha sido la tUnica especic de este género descrita como potencial vector de
Bartonella sp (Loftis y col. 2005). Sin embargo, debido a que esta garrapata no se
distribuye en Sudamérica, en el presente estudio, incluimos a los ejemplares de
Ornithodoros sp capturados en Chile como nuevos potenciales vectores de Bartonella sp

en el hospedero T. elegans.

Por otro lado, se ha reportado que diferentes especies de Bartonella usan a las
pulgas como hospedero intermediario para llegar al hospedero definitivo (véase
Boulouis y col. 2008). Es el caso de Pulex spp y Ctenocephalides spp, colectadas sobre
animales domésticos y roedores (véase Durden y col. 2004; Billeter y col. 2008;

Boulouis y col. 2008), y que en Chile también han sido reportadas como vectores de

48



Bartonella spp (Pérez-Martinez y col. 2009). En este estudio, identificamos Bartonella
sp en c¢jemplares de la pulga cosmopolita, Neotyphloceras crassispina, sugiriendo su
capacidad como potencial vector de esta bacteria en el hospedero 4. olivaceus. Aunque
en el presente estudio no se identifico el ejemplar de la pulga perteneciente a la familia
Rhopalopsyllidae, donde se hallé Bartonella sp, aparentemente no habria evidencia de

especies de esta familia de pulga actuande como vectores de pardsitos sanguineos.
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CAPITULO II

Evaluando el parasitismo sesgado por sexo y masa corporal en
Thylamys elegans y Abrothrix olivaceus: ;Es la supremacia de las

hembras frente al parasitismo una generalidad en mamiferos?



RESUMEN

La interaccion pardsito-hospedero ha sido ampliamente estudiada en muchas especies de
mamiferos. Por un lado se han propuesto una serie de hipdtesis que intentan explicar las
consecuencias ecoldgicas y evolutivas del parasitismo sobre sus hospederos, y por otro
lado, un grupo de hipétesis proponen que existe un sesgo del parasitismo por sexo y
masa corporal del hospedero, sugiriendo que los machos serian més susceptibles frente
al parasitismo. El presente estudio evaluo si la carga de ectoparésitos y la presencia de
parasitos sanguineos se correlacionan negativamente con la masa corporal de los
hospederos, y si el parasitismo sesgado por sexo estd correlacionado con la masa
corporal y/o ¢l sexo de los hospederos. Se usé como modelo experimental dos especies
de pequefios mamiferos silvestres de Chile, el roedor Abrothrix olivaceus y el marsupial
Thylamys elegans. Contrariamente a lo esperado, no se observo ninguna relacion entre la
carga parasitaria o la presencia de parasitos sanguineos con la masa corporal de las dos
especies de hospederos evaluadas. Sin embargo, se observé que el grosor de la cola, un
indicador de reservas de lipidos, de los individuos hembra de 7. elegans fue menor en
presencia de parasitos sanguineos. Por otro lado, la presencia de parasitos sanguineos
fue mayor en individuos hembras de ambas especies de hospederos sugiriendo una
mayor susceptibilidad de las hembras frente al parasitismo. Este estudio rechaza las
hipétesis del parasitismo sesgado por machos y masa corporal, sugiriendo que esta

hipdtesis no es generalizable para todas las especies de pequefios mamiferos.
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ABSTRACT

Parasite-host interactions have been widely studied in mammal species. On the one
hand, some hypotheses have proposed the ecological and evolutionary consequences of
parasitism on their hosts, and on the other hand, a group of hypotheses proposes that
there is a sex-biased parasitism possibly modulated by body size, suggesting that males
are more susceptible to parasitism. The current study investigated whether there is a
correlation between ecto-parasite load and blood parasites with host body size, and if
sex-biased parasitism is driven by host body size or sex. Two species of Chilean wild
small mammals, Abrothrix olivaceus and Thylamys elegans, were used as experimental
models. Contrary to expecteations, there was no relationship between parasite load and
blood parasites with body size of the two host species tested. However, tail thickness,
and indicator of fat reserves, of 7. elegans females, was thiner in presence of blood
parasites. On the other hand, the presence of blood parasites was higher in female
individuals of both host species, suggesting a higher female susceptibility against
parasitism. This study rejects the hypothesis of body size and male-biased parasitism,

suggesting that this hypothesis is not applicable in all small mammals.
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INTRODUCCION

En los parasitos se han evolucionado adaptaciones especializadas para encontrar
y explotar a sus hospederos, y estos a su vez han desarrollado mecanismos para evitar o
eliminar los ataques por parte de los parasitos (Hart, 1990; Moore, 2002). Una primera
linea de defensa por parte de los hospederos, corresponde a conductas como el aseo y/o
la evitacion de habitats potencialmente infectados. Una segunda linea de defensa
consiste en la respuesta inmuno-especifica, que puede ser costosa en términos de
requerimientos energéticos. Esto se debe a que la energia destinada hacia las funciones
inmunoldgicas reduce la energia disponible para otros procesos como el crecimiento y la
reproduccion (Sheldon y Verhulst, 1996; Derting y Compton, 2003), trayendo consigo
importantes cambios ecoldgicos y evolutivos (Anderson y May, 1991). Por ejemplo, se
ha establecido que los parasitos, al ser una causa de mortalidad en poblaciones naturales,
juegan un papel importante en la dindmica poblacional de sus hospederos (Degen,
2008). Esto trae como consecuencia, que las poblaciones de hospederos sufran declives
considerables en su tamafio poblacional, quedando propensas a extinguirse localmente
(McCallum y Dobson, 1995; Altizer y col. 2003). Es el caso del marsupial del género
Antechinus, donde la carga parasitaria juega un rol central en la regulacion poblacional

(MacDonald y col. 1986).
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Un ¢jemplo sobre el cambio a nivel evolutivo que podria generar el parasitismo
sobre sus hospederos, esté relacionado al proceso de co-evolucién entre ¢l parésito y su
hospedero, donde el desarrollo de las defensas costosas es la base de diferentes
compromisos fisiologicos (Morand y col. 2008). Entre ellos, los compromisos
reproductivos han recibido mucha atencién, donde se ha estudiado la importancia de los
costos de reproduccién en la evolucién de las historias de vida y su efecto sobre
componentes del fitness (Lessells, 1991; Maller, 1997; Fitze y col. 2004). Por ejemplo,
en muchos vertebrados se observa que individuos con alta carga parasitaria muestran
una reduccién significativa en la masa corporal (Goater y Ward, 1992; Niezen y col.
1995; Ameberg y col. 1996; Van Vuren, 1996; Meagher y Dudek, 2002; Jones y col.

2006; Gorrel y Schulte-Hostedde, 2008).

Por otro lado, el dimorfismo sexual mediado por parasitismo ha sido
ampliamente estudiado y apuntan a una supremacia de las hembras sobre los machos a
resistir infecciones parasitarias (Hamilton y Zuk, 1982; Morales-Montor y col. 2004).
Un grupo de hipdtesis sugieren que las hembras aseguran su fitness, canalizando los
recursos en longevidad, produccién de gametos y cuidado parental (Addis, 1946). Por el
contrario, los machos invierten menos energia en produccion de gametos y por lo tanto,
son menos propensos a involucrarse con el cuidado parental (Queller, 1997). En
consecuencia, las hembras invierten mas energia en funciones somaticas, como en
inmunidad, mientras que los machos buscan incrementar sus tasas de apareamiento
desarrollando caracteristicas sexuales secundarias (Bateman, 1948; Trivers, 1972;

Hamilton v Zuk, 1982; Folstad y Karter, 1992). Otro grupo de hipétesis propone que las
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diferencias intersexuales en la conducta sexual en mamiferos tienen un efecto
considerable en el dimorfismo sexual mediado por parasitismo (Poulin, 1996; Moore y
Wilson, 2002). Esto sugiere que los machos de muchas especics de mamiferos expresan
rasgos sexuales secundarios (e.g., mayor tamaflo y/o masa corporal, ornamentas
llamativas, entre otras) y mayores ambitos de hogar que las hembras, lo cual incrementa
la probabilidad de exponerse con mds parasitos (Schalk y Forbes, 1997; Moore y

Wilson, 2002; Brei y Fish, 2003; Wilson y col. 2003; Morand y col. 2004).

Considerando que el dimorfismo sexual en la masa corporal juega un papel
relevante en la seleccion sexual, una disminucién en la expresion de este rasgo
fenotipico podria afectar directamente la viabilidad de la seleccién sexual (Hamilton y
Zuk, 1982; Poulin, 1996; Moore y Wilson, 2002). Diferentes estudios han evaluado el
parasitismo considerando la masa corporal y el sexo de los hospederos en diferentes
especies de pequefios mamiferos (e.g., Mercer y col. 2000; Meagher y Dudek, 2002;
Derting y Compton, 2003; Harrison y col. 2010). Considerando el aparente dimorfismo
sexual en el peso de los individuos de Thylamys elegans, donde los machos presentan
mayor masa corporal (informacién no publicada), en el presente estudio se evaluod si la
carga parasitaria esta sesgada por sexo y masa corporal en individuos de esta especie,
esperando que se cumplan las hipétesis que sugieren una supremacia de las hembras
frente al parasitismo. Ademés, se espera que en Abrothrix olivaceus, donde no se
observan diferencias de la masa corporal entre sexos, no se cumplan las hipdtesis de la

supremacia de la hembra frente al parasitismo.
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MATERIALES Y METODOS

Area de estudio v toma de muestras

Se analizaron los parasitos (externos y sanguineos) de las poblaciones de
Abrothrix olivaceus provenientes de la Desembocadura del Rio Loa, Parque Nacional
Pan de Azlicar, Parque Nacional Llanos del Challe, Parque Nacional Fray Jorge y
Dichato. También se analizaron los parasitos de las poblaciones de Thylamys elegans
provenientes del Parque Nacional Llanos del Challe, Parque Nacional Fray Jorge y
Quebrada de la Plata. Todas estas localidades se encuentran descritas y georeferenciadas
en el Capitulo I (Tabla 1 y Figura 1, pags. 18-19). Se incluyeron la masa corporal de 44
individuos adultos de 7. elegans de los 52 capturados en total. Para A. olivaceus solo
fueron considerados 101 individuos de los 115 capturados en el periodo de estudio,

dejando afuera del analisis a las hembras prefiadas y juveniles.

Variables dependientes v analisis de datos

Se midi6 la carga parasitaria (CP) de cada ejemplar de 4. olivaceus y T. elegans.
Esta consistid en contabilizar el nimero de individuos de todas las especies de
ectopardsitos que fueron identificados sobre cada ejemplar de las dos especies de
hospederos. La informacién sobre la presencia/ausencia de parasitos sanguineos en los

hospederos fueron obtenidos mediante anélisis moleculares (véase capitulo 1).
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Se utiliz6 el programa STATISTICA 8 para evaluar la normalidad de los datos
utilizando una prueba de Shapiro-Wilk (W). En el caso de T. elegans, se transformaron
los datos de la masa corporal usando logaritmo natural para normalizar los datos. Para

ambas especies, la masa corporal de los individuos fue medido como el peso en gramos.

Con el fin de evaluar si existian diferencias interpoblacionales de las variables
(masa corporal del hospedero, grosor de cola de individuos de T. elegans,
presencia/ausencia de parasitos sanguineos y carga de ectoparasitos) se realizaron
ANOVAs de una via o pruebas no paramétricas de Suma de Rangos de Wilcoxon-Mann
Whitney U para cada especie de hospedero. En los casos donde no hubo diferencias
interpoblacionales se consideré a todas las poblaciones con un solo conjunto para los

analisis estadisticos.

Se realizaron pruebas no paramétricas de Suma de Rangos de Wilcoxon-Mann
Whitney U para muestras independientes para evaluar si la carga parasitaria variaba con
el sexo por localidad y/o considerando todas las poblaciones como conjunto, para ambas
especies de hospedero por separado. Este anélisis se desarrollo, debido a que los datos
de carga parasitaria para A. olivaceus y T. elegans no seguian una distribuciéon normal,
incluso después de la transformacion. Por otro lado, se realizd una prueba de chi-
cuadrado para probar la independencia de las variables sexo y presencia/ausencia de
parasitos sanguineos, por poblacion de hospedero y/o considerando todas juntas.
Ademas, se usé un modelo lineal generalizado para evaluar el efecto de la carga
parasitaria, presencia/ausencia de pardsitos sanguineos y el sexo sobre la masa corporal

de los hospederos adultos de cada especie por poblacion y/o todas todas juntas.
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En un andlisis paralelo, se usé un modelo lineal generalizado para evaluar el
efecto de la carga parasitaria, presencia/ausencia de pardsitos sanguineos y el sexo del
hospedero sobre el grosor de la cola de los individuos de Thylamys elegans, por
poblacion y/o todas juntas (se considerd esta medida por su funcion de reservorio de

lipidos en esta especie) (Rosenmann y col. 1980).

Aquellas poblaciones donde el tamafio poblacional fue menor a 10 individuos no
fueron consideradas en el analisis estadistico por localidad, sin embargo, se incluyeron

cuando se hizo el andlisis de todas las poblaciones como un conjunto.
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RESULTADOS

Se capturaron 47 machos y 54 hembras (n=101) adultos de Abrothrix olivaceus y

27 machos y 17 hembras (n=44) adultos de Thylamys elegans.

La distribucién de las masas corporales en los individuos de 4. olivaceus muestra
una distribucion normal (prueba de Shapiro-Wilk, W = 0,97; p = 0,069), mientras que,
para T. elegans, se debid realizar una transformacién con logaritmo natural de las masas
corporales para que se cumplan los supuestos de normalidad (prueba de Shapiro-Wilk,

W =10,98; p=10,55).

No se observaron diferencias significativas interpoblacionales entre las variables

L4 2

“masa corporal”, “carga de ectoparasitos”, “presencia/ausencia de parasitos sanguineos’
y “grosor de la cola” para la especie 7. elegans. En A. olivaceus, solo se observaron
diferencias interpoblacionales para la variable “masa corporal” (Tabla 1 y 2).

Tabla 1. Diferencias de la masa corporal de los hospederos y grosor de la cola de los
individuos de 7. elegans entre las localidades.

Especie Variable n GL F p

A. olivaceus Masa corporal 5 4 5,78 < (,00]*%*
T. elegans Masa corporal 3 2 2,08 0,138

T. elegans Grosor de la cola 3 2 5,65 0,193
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Tabla 2. Diferencias de la carga de ectoparasitos y la presencia/ausencia de parasitos

sanguineos de los hospederos entre las localidades.

Especie Variable N U Z p

A. olivaceus Carga de ectoparasitos 101 46,5 0,223 0,824
Parasitos sanguineos 101 46 0,233 0,461

T. elegans Carga de ectoparasitos 44 195 -0,367 0,713
Pardsitos sanguineos 44 165 0,825 0,509

Por otro lado, la carga de ectoparasitos no difirié entre el sexo de 4. olivaceus,

mientras que, en 7. elegans se observd que en el P.N. Fray Jorge las hembras tenian

mayor carga de ectoparasitos que los machos (Tabla 3, Figura 1). Asi mismo, se observo

que las hembras en ambas especies tienen proporcionalmente mayor presencia de

parésitos sanguineos que los machos en ambas especies cuando se consideraron todas las

poblaciones como un conjunto (4. olivaceus: xz(l) =35,51;p=0,019; T. elegans: xz(l) =

4,36; p = 0,037).

Tabla 3. Diferencias de la carga de ectoparasitos entre el sexo los hospederos.

Especie Localidad n U Z P

A. olivaceus Rio Loa 51 198 -1,76 0,078
PN Fray Jorge 10 35 -1,82 0,068
Dichato 35 34,5 -0,81 0,429
Todas juntas 101 1213 -(,39 0,697

T. elegans PN Fray Jorge 15 7 -2,28 0,022%
Qda. de la Plata 26 75,5 0,38 0,704
Todas juntas 44 179 1,26 0,251

60



CARGA DE ECTOPARASITOS

Macho Hembra
SEXO

Figura 1. Carga de ectoparasitos en individuos de 7. elegans de ambos sexos (Datos
muestran medias, percentiles 25% y 75%, n=15)

Por otro lado, si bien no se encontrd efecto de la carga de ectoparasitos sobre la
masa corporal de los individuos de A. olivaceus, se observé que en ¢l P.N. Fray Jorge,
los machos fueron significativamente mas grandes que las hembras, mientras que la

presencia de parasitos sanguineos fue mayor en individuos con menor masa corporal

(Tabla 4, Figura 2 y 3).
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Tabla 4. Diferencias de la masa corporal entre el sexo, la presencia/ausencia de parasitos
sanguineos y la carga de ectoparasitos de los individuos de A. olivaceus del P.N Fray

Jorge.

Localidad Efecto GL W p
PN Fray Jorge Carga de ectoparasitos 1 2,54 0,111
Sexo 1 7,89 0,005**
Parasitos sanguineos 1 8,17 0,004**
Sexo * Parasitos sanguineos 1 1:29 0,289
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Figura 2. Masa corporal en individuos de ambos sexos de 4. olivaceus en el P.N. Fray
Jorge (Datos muestran medias + 1 EE, n=10).
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Figura 3. Masa corporal en individuos de 4. olivaceus en ausencia y presencia de
parésitos sanguineos en el P.N. Fray Jorge (Datos muestran medias = 1 EE, n = 10).

De igual manera, no se observo efecto de los parasitos sanguineos y la carga de
ectoparasitos sobre la masa corporal de los individuos de 7. elegans, sin embargo se
observa que los machos difieren significativamente de las hembras en relacion a la masa

corporal en el P.N. Fray Jorge y en todas las localidades juntas (Tabla 5, Figura 4 y 5).
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Tabla 5. Diferencias de la masa corporal entre el sexo, la presencia/ausencia de parasitos
sanguineos y la carga de ectoparasitos de los individuos de 7. elegans.

Localidad Efecto GL w p

Qda. de la Plata  Carga de ectoparasitos 1 0,09 0,76
Sexo 1 15,72 < 0,001***
Parasitos sanguineos 1 0,00 0,986
Sexo * Parésitos sanguineos 1 1,94 0,163

Todas juntas Carga de ectoparasitos 1 1,15 0,284
Sexo 1 7,29 0,006%*
Parasitos sanguineos 1 0,81 0,369
Sexo * Parasitos sanguineos 1 0,10 0,748
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Figura 4. Masa corporal en individuos de ambos sexos de T. elegans de la localidad
Quebrada de la Plata (Datos muestran medias = 1 EE, n = 26).
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Figura 5. Masa corporal en individuos de ambos sexos de 7. elegans para todas las
localidades juntas (Datos muestran medias + 1 EE, n = 44).

Finalmente, se encontrd que la presencia de parasitos sanguineos tiene un efecto
negativo sobre la capacidad de almacenar lipidos en la cola de los individuos de T.
elegans (Tabla 6, Figura 6). As{ mismo, la interaccién de los factores sexo y parasitos
sanguineos también mostraron un efecto sobre el grosor de la cola, donde las hembras en
ausencia de parasitos sanguineos presentan colas mas gruesas que hembras en presencia
de parésitos sanguineos. Mientras que el grosor de la cola de los machos no varia en

relacion a presencia o ausencia de parasitos sanguineos.
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Tabla 6. Diferencias de la reserva de lipidos entre ¢l sexo, los parédsitos sanguineos y la
carga de ectoparasitos de los individuos de 7. elegans.

Efecto GL W p
Carga de ectoparasitos 1 1,977 0,159
Sexo 1 0,229 0,632
Parasitos sanguineos | 5,642 0,017*
Sexo * Parasitos sanguineos 1 7,077 0,008 **
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Figura 6. Grosor de la cola de los individuos de T. elegans en ausencia y presencia de
pardsitos sanguineos (Datos muestran medias + | EE, n = 44).
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DISCUSION

Parasitismo sesgado por sexo

En el presente estudio, se observd que la carga de ectoparasitos no difiere entre
sexos en A. olivaceus, sin embargo, en T. elegans se observéd que en individuos del P.N.
Fray Jorge, las hembras tuvieron mayor carga de ectoparasitos que los machos. Asi
mismo, al comparar si la presencia/ausencia de parasitos sanguineos difiere con el sexo,
se observé que las hembras se encuentran proporcionalmente mas infectadas con
parasitos sanguineos que los machos en ambas especies de hospederos. Estos resultados
no coinciden con las diversas hipdtesis propuestas para explicar el dimorfismo sexual
por parasitismo, donde los machos serfan mds propensos a estar parasitados que las
hembras (Moore y Wilson, 2002; Morales-Montor y col. 2004; Brei y Fish, 2003;
Wilson y col. 2003). Diversas recomendaciones se han planteado para no generalizar
estas hipdtesis. Morales-Montor y col. (2004) proponen que existe una red compleja de
reacciones moleculares y celulares de los sistemas neuroendocrinos e inmunolégicos
responsables de la interaccién parasito-hospedero y que la respuesta inmune adaptativa
no es la tnica responsable del parasitismo sesgado a los machos. Por otro lado, se
propone quc cuando los rasgos sexuales secundarios del macho son considerados
factores que incrementan las probabilidades de parasitismo (véase Moore y Wilson,
2002), se debe considerar el ambito de hogar del hospedero como un factor crucial (Brei

y Fish, 2003). Si bien en 4. olivaceus solo se encontraron diferencias en la masa
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corporal entre sexos en una localidad (P.N. Fray Jorge), en T elegans se observé que los
machos son significativamente mas grandes que las hembras cuando se consideraron
todas las localidades como un conjunto, lo cual sugiere que la masa corporal podria
actuar como un rasgo sexual secundario. Sin embargo, a pesar del aparente dimorfismo
sexual en 7. elegans, los resultados rechazan la hipdtesis de una mayor susceptibilidad

de los machos frente al parasitismo.

Agiiero y Simonetti (1988) observaron que el tamafio del 4mbito de hogar de 4.
olivaceus y T. elegans, es mayor que el de otras especies de pequefios mamiferos
silvestres de Chile, sin embargo, se desconoce si esta caracteristica difiere entre sexos
dentro de cada especie. A esto se suma la ausencia de estudios que evaluen los perfiles
inmunoldgicos en relacién a la respuesta a diferentes infecciones parasitarias de A.
olivaceus y T. elegans. Es probable que estudios enfocados en evaluar el ambito de
hogar y los perfiles inmunoldgicos entre sexos otorguen alguna explicacion sobre la
supremacia de los machos sobre las hembras frente a la presencia de parasitos
sanguineos en las dos especies de pequefios mamiferos evaluadas en este trabajo. Sin
embargo, el dimorfismo sexual mediado por parasitismo deberia ser asociado con
topicos mas amplios (véase Morales-Montor y col. 2004), los cuales podrian influir en la
existencia de diferencias intersexuales mediada por el parasitismo, como la evolucion de
la reproduccién sexual (Zuk, 1994), la jerarquia social (Barnard y col. 1998; Gourbal y
col. 2001), el comportamiento de apareamiento (Kavaliers y Colwell, 1993; Morales y
col. 1996; Willis y Poulin, 2000), las diferencias en funciones fisioldgicas y endocrinas

(Morales-Montor y col. 2004) y los costos energéticos e inmunologicos de la infeccion
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(Hansen y col. 2003). Estudios a futuro deberfan centrarse en evaluar si la interaccion de
estos factores estaria jugando un papel importante en la existencia de dimorfismo sexual

sesgado por macho en estas dos especies de pequefios mamiferos.

Relacidn entre pardsitos y masa corporal de los hospederos

No se encontrd un efecto de la carga de ectoparasitos sobre la masa corporal de
las dos especies de hospederos evaluadas. Sin embargo, se observé que individuos de 4.
olivaceus del P.N. Fray Jorge que presentaban mayor masa corporal, estaban menos
infectados con parasitos sanguineos que individuos mas pequefios, sugiriendo un efecto
negativo del parasitismo sobre la masa corporal de A. olivaceus, lo cual coincide con
muchos estudios que han evaluado este efecto (Niezen y col. 1995; Arneberg y col.
1996; Van Vuren, 1996; Meagher y Dudek, 2002; Jones y col. 2006; Gorrel y Schulte-
Hostedde, 2008). Un grupo de hipétesis propone que hospederos mas grandes proveeran
una gran variedad de nichos y asi pueden albergar una mayor riqueza y/o abundancia de
parasitos (Bush y col. 1990, Guégan y col. 1992, Gregory y col. 1996). Sin embargo,
estos estudios evaluaron la relacion entre pardsitos y la masa corporal a nivel inter-
especifico, sin evidencia de que esta relacion se observe a nivel intra-especifica, como lo

visto en 4. ofivaceus.

Es importante tomar en cuenta que estos resultados se observaron en una
poblacién pequefia de A. olivaceus (N=10), y no se observaron diferencias en
poblaciones mas grandes, asi como tampoco, en la otra especie evaluada. Hay que

considerar que el hecho de no encontrar un efecto negativo generalizado del parasitismo
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sobre la masa corporal podria asociarse a la eventual adaptacion de los individuos frente
a la infeccion, incrementando la ingesta de alimento, seleccionando mejor la calidad de
este o reduciendo la actividad de forrajeo para asi reducir ¢l gasto de energia v una
posible exposicion a parasitos (Delahay y col. 1995; Kyriazakis y col. 1996; Tripet y

Richner, 1997).

Por otro lado, los resultados podrian estar asociados a que la variable “carga de
ectoparasitos” estuvo compuesta solo por la abundancia de ectoparasitos. En este estudio
no se evaluo la comunidad de endoparasitos intestinales, los cuales pueden tener efectos
fisiologicos negativos sobre los procesos gastrointestinales de sus hospederos (Sykes y
Coop, 1979; Coop v Holmes, 1996; Coop y Kyriazakis, 1999), provocando la reduccién
del consumo de alimento (anorexia) en una gran variedad de vertebrados, como anfibios
(Goater y Ward, 1992), grandes mamiferos (Poppi y col. 1990; Niezen y col. 1995;
Arneberg y col. 1996) y pequefios mamiferos (Mercer y col. 2000; Meagher y Dudek,
2002). Futuros estudios que asocien la parasitosis y la masa corporal de los hospederos
de una misma especie deberfan incluir el efecto de la abundancia de ectoparasitos y

endoparasitos intestinales y sanguineos.

Es muy importante considerar la interaccion del sexo con la masa corporal al
evaluar como varia la carga de ectoparasitos en los individuos de una especie de
hospedero (véase Harrison y col. 2010). Debido a que en este estudio la carga de
ectoparasitos no siguié una distribucién normal en las dos especies de hospederos
evaluadas, no se pudo evaluar el efecto de la interaccion del sexo con la masa corporal

sobre la carga de ectoparasitos en A. olivaceus y T. elegans. Por otro lado, se habia
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observado que la presencia de parasitos sanguineos mostr6 ser mayor en las hembras de
ambas especies de hospederos y en individuos de mayor masa en A. olivaceus, sin
embargo, los datos de tipo “categdrico” de presencia/ausencia de parasitos sanguineos
no permiten evaluar el efecto de la interaccidn entre sexo y masa corporal sobre esta
variable. Seria interesante a futuro obtener informacién sobre la abundancia de parasitos
sanguineos y unificarla con los datos de abundancia de ectopardsitos con el fin de
estudiar el efecto de la interaccién entre sexo y masa corporal sobre la carga de

ectoparasitos.

Efecto de la parasitosis sobre las reservas de lipidos en Thylamys elegans

Una caracteristica resaltante de T elegans, es su capacidad de almacenar lipidos
en la cola como reserva de energia para la estacién invernal (Rosenmann y col. 1980).
En este cstudio evalué el efecto de la carga de ectopardsitos y presencia/ausencia de
parasitos sanguineos sobre el grosor de la cola de esta especie, encontrando una relacion
negativa de la presencia de parasitos sanguineos y el grosor de la cola. Si bien la
abundancia de ectopardsitos y la presencia de parasitos sanguineos no tuvieron ningin
efecto sobre la masa corporal de cada individuo, probablemente la presencia de parasitos
tendria un efecto negativo sobre la reserva de energia de 7. elegans. Asi mismo, la
interaccion entre el sexo y los pardsitos sanguineos muestra que las hembras presentan
una reduccion del grosor de la cola debido a que estdn, proporcionalmente, mas
infectadas que los machos, como se menciono anteriormente. Coincidiendo con lo

propuesto por Derting y Compton (2003), estos resultados sugieren que individuos mas
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parasitados estarian reasignando sus reservas nutricionales para invertir mas energia en

otras funciones, como la respuesta inmune.
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DISCUSION GENERAL

En la presente tesis, sc observa que el patrén latitudinal que explica un
incremento de la riqueza de especies hacia los tropicos (véase Willig y col. 2003) no se
cumple de mancra generalizada, y que muchas especies de cctopardsitos y parasitos
sanguineos no siguen este patron. Aparentemente, la distribucion de especies de
parédsitos no estaria relacionada a una serie de factores abidticos a gran escala (e.g.
temperatura, humedad, precipitaciones), ni bidticos intrinsecos de los hospederos (e.g.
abundancia relativa, masa corporal). Estos resultados son congruentes con un grupo de
estudios que sugieren que este patron de biodiversidad no es una regla universal para
todos los organismos (e.g., Rohde, 1992; Currie, 1991; Chown y col. 2004). Sin
embargo, es importante resaltar que la mayoria de estudios que evaluaron la diversidad
de parésitos frente a diferentes variables ecolégicas, como el gradiente latitudinal, y
rechazaron la hipdtesis de diversidad de especies en un gradiente latitudinal, usaron
como modelo de estudio a endoparasitos intestinales de peces, aunque sus conclusiones
han sido consideradas generales para otros tipos de hospederos mas alla de los peces
(Rohde, 1978; Blaylock y col. 1998; Rohde, 1998; Oliva, 1999; Poulin, 1999; Rohde,
1999). Por lo tanto, es posible que las asociaciones pardsito-hospedero, especialmente
para endoparésitos (sanguineos ¢ intestinales) de hospederos homeotermos, aislen a los
parasitos de las condiciones ambientales que afectan a sus hospederos, mitigando asi los

factores ambientales asociados a la latitud. Ademads, es importante sefialar que estudios
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sobre comunidades de parasitos en ambientes subtropicales y templados son escasos
(véase Willig y col. 2003), por lo cual incrementar el nimero de estudios en estos
ambientes, podria otorgar un mejor entendimiento sobre los patrones de distribucién de
especies de parasitos a mayor escala.

Por otro lado, muchos estudios proponen que las hembras serian mas resistentes
que los machos frente al parasitismo (Addis, 1946; Schalk y Forbes, 1997, Moore y
Wilson, 2002; Brei y Fish, 2003; Wilson y col. 2003; Morand y col. 2004). Sin embargo,
en el presente estudio se observd un patrén inverso, donde las hembras estan mds
infectadas que los machos. Estos resultados coinciden con las diversas recomendaciones
planteadas para no generalizar las hipdtesis sobre la asi llamada supremacia de las
hembras (Morales-Montor y col. 2004), donde se propone que existe una red compleja
de reacciones a nivel inmunoldgico de los individuos interactuantes (ie., entre parasito y
hospedero). Aparentemente esta hipotesis no se cumple para todos los mamiferos donde
se observa un aparente dimorfismo sexual de algiin rasgo sexual secundario, como la
masa corporal, y a futuro los estudios deberian evaluar esta hipotesis analizando que
supuestos presenta esta hipdtesis sobre la supremacia de las hembras frente al
parasitismo.

La presente tesis parece ser el primer estudio que pone a prueba un amplio
numero de variables ambientales y caracteristicas intrinsecas de hospederos mamiferos
para evaluar la distribucion de los pardsitos a una escala regional e intraespecifica.
Estudios a futuro deberian integrar una mayor gama de especies de parasitos y
hospederos, y evaluar otras variables a nivel local, como temperatura, humedad y

estructura de madrigueras y nidos.
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APENDICES

Apendice 1. Correlaciéon entre la abundancia relativa y la masa corporal de A. olivaceus, ¢l
promedio y varianza (6%) de la temperatura ambiente media (Tam), las precipitaciones (P), el indice
de aridez de de Martonne (DMi) y el gradiente latitudinal (medido en UTM) de las localidades
donde se capturd A. olivaceus, con el indice de riqueza (S) y prevalencia (P%) parasitaria y la
abundancia media (AM) de ectoparasitos. La probabilidad de encontrar solo por azar 19 pruebas
estadisticamente significativas (con p = 0,037) de 168 (calculado a través del proceso de Bernoulli:
Moran 2003) es p >> 0,05.

R

Pares de variables Spearman t(N-2) p

S parasitos sanguineos y AR hospedero

S ectoparasitos y AR hospedero

S total parasitos y AR hospedero

AM ectoparasitos y AR hospedero

P(%) parasitos sanguineos y AR hospedero

P(%) ectoparasitos y AR hospedero

P(%) total parasitos y AR hospedero

S parasitos sanguineos y masa corporal hospedero
S ectoparasitos y masa corporal hospedero

S total parasitos y masa corporal hospedero

AM ectoparasitos y masa corporal hospedero
P(%) parasitos sanguineos y masa corporal hospedero
P(%) ectoparasitos y masa hospedero

P(%) total parasitos y masa hospedero

S parasitos sanguineos y latitud

S parasitos sanguineos y T° media anual

S parasitos sanguineos y P media anual

S parasitos sanguineos y Dmi media anual

S parésitos sanguineos y o T° entre meses

20,600  -1,299 0,285
20,400  -0,756 0,505
0,700 -1,698 0,188
0,200  -0,354 0,747
0,100  -0,174 0,873
0,100 01174 0,873
0,100 01174 0,873
0,900 3,576 0,037
0,000 0,000 1,000
0,800 2309 0,104
0,300 0,545 0,624
0,900 3,576  0,037*
0,400 0,756 0,505
0400 0,756 0,505
20,400  -0,756 0,505
20,400 0,756 0,505
0,400 0,756 0,505
0400 0,756 0,505
0,000 0,000 1,000
0400 0,756 0,505
0400 0,756 0,505
0,400  -0,756 0,505
0,359 0,666 0,553
20,400  -0,756 0,505

il ’ 2
S parasitos sanguineos y ¢~ P entre meses
S parasitos sanguineos y o Dmi entre meses

S parasitos sanguineos y T° media verano
S parasitos sanguineos y T° media otoiio
S parasitos sanguineos y T° media invierno

L W Lh L Lh L L h h Lh L h L L Lh Lt h L L L b a2,
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S parasitos sanguineos y T° media primavera
S parasitos sanguineos y o” T° entre estaciones
S parasitos sanguineos y P media verano

S parisitos sanguineos y P media otofio

S parasitos sanguineos y P media invierno

S parasitos sanguineos y P media primavera

S parasitos sanguineos y o P entre estaciones

S parésitos sanguineos y DMi media verano
S parasitos sanguineos y DMi media otofio
S parasitos sanguineos y DMi media invierno
S parasitos sanguineos y DMi media primavera
S parésitos sanguineos y o° DMi entre estaciones
S ectoparasitos y latitud

S ectoparasitos y T° media anual

S ectoparasitos y P media anual

S ectoparasitos y Dmi media anual

S ectoparasitos y 62 T° entre meses

S ectoparasitos y o2 P entre meses

S ectoparasitos y 62 Dmi entre meses

S ectoparasitos y T° media verano

S ectoparasitos y T° media otofio

S ectopardsitos y T media invierno

S ectoparasitos y T° media primavera

S ectopardsitos y 62 T° entre estaciones

S ectoparasitos y P media verano

S ectoparasitos y P media otofio

S ectoparasitos y P media inviemno

S ectoparasitos y P media primavera

S ectoparasitos y o2 P entre estaciones

S ectoparasitos y DMi media verano

S ectoparasitos y DMi media otofio

S ectoparasitos y DMi media invierno

S ectoparasitos y DMi media primavera

S ectoparésitos y 62 DMi entre estaciones
S total parasitos y latitud

S total parasitos y T° media anual

S total pardsitos y P media anual

S total parasitos y Dmi media anual

S total parasitos y 62 T° entre meses

S total parasitos y o2 P entre mescs

U‘]U’l"JIU‘lMMMMMMML}]MU‘L}IMMM(AMMMML}}MMMMLI\U‘IL}'IKJ’IM Lh o Lth o bh L n L Lh

~0,400
-0,205
0,359
0,400
0,400
0,400
0,400

0,359

0,400

0,400
0,400
0,400
20,100
-0,100
0,100
0,100
0,300
0,100
0,100
-0,100
0,051

-0,100
-0,100
0,205

0,308
0,100
0,100
0,100
0,100
0,308
0,100
0,100
0,100
0,100
20,300
20,300
0,300
0,300
0,100
0,300

20,756
-0,363
0,666
0,756
0,756
0,756
0,756

0,666
0,756
0,756
0,756
0,756
0,174
0,174
0,174
0,174
0,545
0,174
0,174
0,174
0,089
-0,174
0,174
0,363
0,560
0,174
0,174
0,174
0,174
0,560
0,174
0,174
0,174
0,174
20,545
10,545
0,545
0,545
0,174
0,545

0,505
0,741
0,553
0,505
0,505
0,505
0,505

0,553
0,505
0,505
0,505
0,505
0,873
0,873
0,873
0,873
0,624
0,873
0,873
0,873
0,935
0,873
0,873
0,741
0,614
0,873
0,873
0,873
0,873
0,614
0,873
0,873
0,873
0,873
0,624
0,624
0,624
0,624
0,873
0,624
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S total parasitos y 62 Dmi entre meses

S total parasitos y T° media verano

S total parasitos y T° media otofio

S total parasitos y T° media invierno

S total parasitos y T° media primavera

S total parasitos y 62 T° entre estaciones
S total pardsitos y P media verano

S total parasitos y P media otofio

S total parasitos y P media invierno

S total parasitos y P media primavera

S total parasitos y 62 P entre estaciones

S total parasitos y DMi media verano

S total parasitos y DMi media otofio

S total parasitos y DMi media invierno

S total parasitos y DMi media primavera
S total parésitos y 62 DMi entre estaciones
AM ectoparasitos y latitud

AM ectoparasitos y T° media anual

AM ectoparasitos y P media anual

AM ectoparasitos y Dmi media anual

AM ectoparasitos y 62 T° entre meses
AM ectoparasitos y 62 P entre meses

AM ectoparasitos y 62 Dmi entre meses
AM ectoparésitos y T® media verano

AM ectoparasitos y T° media otofio

AM ectoparasitos y T° media invierno
AM ectoparésitos y T° media primavera
AM ectoparasitos y 62 T° entre estaciones
AM ectoparésitos y P media verano

AM ectoparasitos y P media otofio

AM ectoparasitos y P media invierno

AM ectoparasitos y P media primavera
AM ectoparasitos y 62 P entre estaciones
AM ectoparasitos y DMi media verano
AM ectoparasitos y DMi media otofio
AM ectoparasitos y DMi media invierno
AM ectoparasitos y DMi media primavera
AM ectoparasitos y 62 DMI entre estaciones
P(%) parasitos sanguineos y latitud

P(%) parasitos sanguineos y T° media anual
P(%) parasitos sanguineos y P media anual

Lh h h by n b b Lh n b h b b h L L Lt L n L Lh L Lh L L b Lh U L h i h h L L Ll L Lh L i

0,300
-0,300
0,359
-0,300
-0,300
-0,051
0,205
0,300
0,300
0,300
0,300
0,205
0,300
0,300
0,300
0,300
0,300
-0,300
0,300
0,300
0,100
0,300
0,300
-0,300
-0,103
-0,300
-0,300
-0,051
0,462
0,300
0,300
0,300
0,300
0,462
0,300
0,300
0,300
0,300
-0,900
-0,900
0,900

0,545
-0,545
-0,666
-0,545
10,545
-0,089
0,363
0,545
0,545
0,545
0,545
0,363
0,545
0,545
0,545
0,545
-0,545
-0,545
0,545
0,545
0,174
0,545
0,545
-0,545
-0,179
-0,545
-0,545
-0,089
0,902
0,545
0,545
0,545
0,545
0,902
0,545
0,545
0,545
0,545
-3,576
-3,576
3,576

0,624
0,624
0,553

0,624
0,624
0,935
0,741

0,624
0,624
0,624
0,624
0,741

0,624
0,624
0,624
0,624
0,624
0,624
0,624
0,624
0,873

0,624
0,624
0,624
0,870
0,624
0,624
0,935

0,434
0,624
0,624
0,624
0,624
0,434
0,624
0,624
0,624
0,624
0,037*
0,037*
0,037*
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P(%) parésitos sanguincos y Dmi media anual
P(%) parasitos sanguincos y o2 T° entre meses
P(%) parasitos sanguineos y 62 P entre meses
P(%) parasitos sanguineos y 62 Dmi entre meses
P(%) pardsitos sanguineos y T° media verano
P(%) pardsitos sanguineos y T° media otofio
P(%) parésitos sanguineos y T° media invierno
P(%) parésitos sanguineos y T° media primavera
P(%) parésitos sanguineos y 62 T° entre estaciones
P(%) parasitos sanguincos y P media verano
P(%) parasitos sanguineos y P media otofio

P(%) parasitos sanguineos y P media invierno
P(%) parasitos sanguineos y P media primavera
P(%) parasitos sanguineos y 62 P entre estaciones
P(%) pardsitos sanguineos y DMi media verano
P(%) parasitos sanguineos y DMi media otofio
P(%) parasitos sanguineos y DMi media invierno
P(%) parésitos sanguineos y DMi media primavera
P(%) parasitos sanguineos y 62 DM entre estaciones
P(%) ectoparasitos y latitud

P(%) ectoparasitos y T° media anual

P(%) ectoparasitos y P media anual

P(%) ectoparasitos y Dmi media anual

P(%) ectoparasitos y 62 T° entre meses

P(%) ectoparasitos y o2 P entre meses

P(%) ectoparasitos y 62 Dmi entre meses

P(%) ectoparasitos y T° media verano

P(%) ectoparasitos y T° media otofio

P(%) ectoparasitos y T° media invierno

P(%) ectoparasitos y T® media primavera

P(%) ectoparasitos y 62 T° entre estaciones
P(%) ectoparasitos y P media verano

P(%) ectoparasitos y P media otofio

P(%) ectoparésitos y P media invierno

P(%) ectoparasitos y P media primavera

P(%) ectoparasitos y 62 P entre estaciones

P(%) ectoparasitos y DMi media verano

P(%) ectoparasitos y DMi media otofio

P(%) ectoparasitos y DMi media invierno

P(%) ectoparasitos y DMi media primavera

P(%) ectoparasitos y 62 DMi entre estaciones

U‘]LhU'IU‘IU"ILJIU’I(J*|U1U’1lJ‘lU\LthU]LhUILthLthML}ILthL}ILhU‘ILhU\Lhk}thLthLthLth(h(_h

0,900
0,300
0,900
0,900
-0,900
-0,821
-0,900
-0,900
0,103
0,872
0,900
0,900
0,900
0,900
0,872
0,900
0,900
0,900
0,900
-0,600
-0,600
0,600
0,600
0,200
0,600
0,600
20,600
0,410
-0,600
-0,600
0,051
0,718
0,600
0,600
0,600
0,600
0,718
0,600
0,600
0,600
0,600

3,576
0,545
3,576
3,576
-3,576
22,489
3,576
3,576
0,179
3,087
3,576
3,576
3,576
3,576
3,087
3,576
3,576
3,576
3,576
-1,299
21,299
1,299
1,299
0,354
1,299
1,299
-1,299
-0,779
1,299
21,299
0,089
1,788
1,299
1,299
1,299
1,299
1,788
1,299
1,299
1,299
1,299

0,037*
0,624
0,037%
0,037*
0,037*
0,089
0,037*
0,037*
0,870
0,054
0,037%
0,037*
0,037*
0,037*
0,054
0,037*
0,037%
0,037*
0,037*
0,285
0,285
0,285
0,285
0,747
0,285
0,285
0,285
0,493
0,285
0,285
0,935
0,172
0,285
0,285
0,285
0,285
0,172
0,285
0,285
0,285
0,285
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P(%) total parasitos y latitud

P(%) total parasitos y T° media anual

P(%) total parasitos y P media anual

P(%) total parasitos y Dmi media anual
P(%) total parasitos y 62 T° entre meses
P(%) total parasitos y o2 P entre meses
P(%) total parasitos y 2 Dmi entre meses
P(%) total parasitos y T° media verano
P(%) total parasitos y T° media otofio

P(%) total parasitos y T° media invierno
P(%) total parasitos y T° media primavera
P(%) total parasitos y o2 T° entre estaciones
P(%) total parasitos y P media verano

P(%) total parasitos y P media otofio

P(%) total parasitos y P media invierno
P(%) total parasitos y P media primavera
P(%) total pardsitos y 62 P entre estaciones
P(%) total parasitos y DMi media verano
P(%) total parasitos y DMi media otofio
P(%) total parasitos y DMi media invierno
P(%) total parasitos y DMi media primavera
P(%) total parasitos y 2 DMi entre estaciones

-0,600 -1,299 0,285
-0,600 -1,299 0,285
0,600 1,299 0,285
0,600 1,299 0,285
0,200 0,354 0,747
0,600 1,299 0,285
0,600 1,299 0,285
-0,600 -1,299 0,285
-0,410 -0,779 0,493
-0,600 -1,299 0,285
-0,600 -1,299 0,285
0,051 0,089 0,935
0,718 1,788 0,172
0,600 1,299 0,285
0,600 1,299 0,285
0,600 1,299 0,285
0,600 1,299 0,285
0,718 1,788 0,172
0,600 1,299 0,285
0,600 1,299 0,285
0,600 1,299 0,285
0,600 1,299 0,285

th Lh h L Lh Lh Lh Lh Lh th Lh b L L Lh h L Lh a Lh Lh L

Apendice 2. Correlacién entre la abundancia relativa y la masa corporal de 7. elegans, el promedio
y varianza (6°) de la temperatura media (Tam), las precipitaciones (P), el indice de aridez de de
Martonne (DMi) y ¢l gradiente latitudinal (medido en UTM) de las localidades donde se capturd 7.
elegans, con el indice de riqueza (S) y prevalencia (P%) parasitaria y la abundancia media (AM) de
ectoparasitos.

Pares de variables N R t(N-2) P
Spearman

S parésitos sanguineos y AR hospedero 3 0,500 0,577 0,667
S ectoparasitos y AR hospedero 3 0,500 0,577 0,667
S total parasitos y AR hospedero 3 0,500 0,577 0,667
AM ectoparasitos y AR hospedero 3 1,000

P(%) parasitos sanguineos y AR hospedero 3 1,000

P(%) ectoparasitos y AR hospedero 3 0,500 0,577 0,667
P(%) total parasitos v AR hospedero 3 1,000

S parasitos sanguineos y masa corporal hospedero 3 -1,000
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S ectoparasitos y masa corporal hospedero

S total parasitos y masa corporal hospedero

AM ectoparasitos y masa corporal hospedero

P(%) parasitos sanguineos y masa corporal hospedero
P(%) ectoparasitos y masa corporal hospedero

P(%) total parasitos y masa corporal hospedero

S parasitos sanguineos y latitud

S parasitos sanguineos y T° media anual

S parasitos sanguineos y P media anual

S parésitos sanguineos y Drm media anual

S parasitos sanguineos y o° T° entre meses

S parasitos sanguineos y o" P entre meses

S parésitos sanguineos y o* Dmi entre meses

S parasitos sanguineos y T° media verano
S parasitos sanguineos y T° media otofio
S parasitos sanguineos y T° media invierno
S parasitos sanguineos y T° media primavera
S parasitos sanguineos y ¢ 2 T° entre estaciones
S parasitos sanguineos y P media verano
S parasitos sanguineos y P media otofio
S parésitos sanguineos y P media invierno
S parasitos sanguineos y P medla primavera
S parasitos sanguineos y o* P entre estaciones

S parésitos sanguincos y DMi media verano

S parésitos sanguineos y DMi media otofio

S parasitos sanguineos y DMi media invierno

S parésitos sanguineos y DM1 media primavera
S parasitos sanguineos y o> DM entre estaciones

S ectoparasitos y latitud

S ectoparésitos y T° media anual

S ectoparésitos y P media anual

S ectopardsitos y Dmi media anual

S ectoparasitos y 62 T° entre meses
S ectoparasitos y o2 P entre meses

S ectoparasitos y 62 Dmi entre meses
S ectoparasitos y T° media verano

S ectoparasitos y T° media otofio

S ectoparéasitos y T° media invierno
S ectoparésitos y T° media primavera
S ectoparasitos y 2 T° entre estaciones

-1,000
-1,000
-0,500
-0,500
-1,000
-0,500
1,000
1,000
-1,000
-1,000
-0,500
-1,000
-1,000
20,500
0,866
1,000
20,500
-0,500
-1,000
-1,000
-1,000
-1,000
-1,000
-1,000
-1,000
-1,000
-1,000
-1,000
1,000
1,000
-1,000
-1,000
40,500
-1,000
-1,000
-0,500
0,866
1,000
-0,500
-0,500

-0,577
-0,577

-0,577

-0,577

-0,577
1,732

-0,577
-0,577

-0,577
-0,577
1,732

-0,577
-0,577

0,667
0,667

0,667

0,667

0,667
0,333

0,667
0,667

0,667
0,667
0,333

0,667
0,667
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S ectoparasitos y P media verano

S ectoparasitos y P media otofio

S ectoparasitos y P media invierno

S ectoparasitos y P media primavera

S ectoparasitos y 62 P entre estaciones
S ectoparasitos y DMi media verano

S ectoparasitos y DMi media otofio

S ectoparasitos y DMi media invierno

S ectoparasitos y DMi media primavera
S ectopardsitos y 62 DMi entre estaciones
S total parasitos y latitud

S total parasitos y T° media anual

S total parasitos y P media anual

S total parasitos y Dmi media anual

S total parasitos y 62 T° entre meses

S total parasitos y o2 P entre meses

S total parasitos y o2 Dmi entre meses
S total parasitos y T° media verano

S total parasitos y T® media otofio

S total parasitos y T° media invierno

S total parasitos y T° media primavera
S total parasitos y 62 T° entre estaciones
S total parasitos y P media verano

S total parasitos y P media otofio

S total parasitos y P media invierno

S total parasitos y P media primavera

S total parasitos y 62 P entre estaciones
S total parasitos y DMi media verano

S total parasitos y DMi media otofio

S total parasitos y DMi media invierno
S total pardsitos y DMi media primavera
S total parasitos y 62 DMi entre estaciones
AM ectoparasitos y latitud

AM ectoparasitos y T° media anual

AM ectoparasitos y P media anual

AM ectoparasitos y Dmi media anual
AM ectoparasitos y 62 T° entre meses
AM ectoparasitos y 62 P entre meses
AM ectoparasitos y 62 Dmi entre meses
AM ectoparasitos y T° media verano
AM ectoparasitos y T° media otofio

~1,000
-1,000
-1,000
-1,000
-1,000
-1,000
-1,000
-1,000
-1,000
-1,000
1,000
1,000
-1,000
-1,000
-0,500
-1,000
-1,000
-0,500
0,866
1,000
-0,500
20,500
~1,000
-1,000
-1,000
-1,000
-1,000
-1,000
-1,000
-1,000
-1,000
-1,000
0,500
0,500
20,500
-0,500
0,500
-0,500
-0,500
0,500
0,000

-0,577

-0,577
1,732

-0,577
-0,577

0,577
0,577
-0,577
0,577
0,577
0,577
0,577
0,577
0,000

0,667

0,667
0,333

0,667
0,667

0,667
0,667
0,667
0,667
0.667
0,667
0,667
0,667
1,000
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AM ectoparasitos y T° media invierno

AM ectoparasitos y T° media primavera

AM ectoparasitos y 62 T° entre estaciones

AM ectoparasitos y P media verano

AM ectoparésitos y P media otofio

AM ectoparasitos y P media invierno

AM ectoparasitos y P media primavera

AM ectoparasitos y 62 P entre estaciones

AM ectoparasitos y DMi media verano

AM ectoparasitos y DMi media otofio

AM ectoparasitos y DMi media invierno

AM ectoparasitos y DMi media primavera

AM ectoparasitos y 62 DMi entre estaciones
P(%) parasitos sanguineos y latitud

P(%) parasitos sanguineos y T° media anual
P(%) parasitos sanguineos y P media anual

P(%) parasitos sanguineos y Dmi media anual
P(%) parasitos sanguineos y 62 T° entre meses
P(%) parasitos sanguineos y o2 P entre meses
P(%) parasitos sanguineos y 62 Dmi entre meses
P(%) parasitos sanguineos y T°® media verano
P(%) parasitos sanguineos y T® media otofio
P(%) parasitos sanguineos y T° media invierno
P(%) parasitos sanguineos y T° media primavera
P(%) parasitos sanguineos y 62 T° entre estaciones
P(%) parasitos sanguineos y P media verano
P(%) parasitos sanguineos y P media otofio

P(%) parasitos sanguineos y P media invierno
P(%) parasitos sanguineos y P media primavera
P(%) parasitos sanguineos y 62 P entre estaciones
P(%) parésitos sanguineos y DMi media verano
P(%) parasitos sanguineos y DMi media otofio
P(%) parésitos sanguineos y DMi media invierno
P(%) parasitos sanguineos y DMi media primavera
P(%) parésitos sanguineos y 2 DMi entre estaciones
P(%) ectoparasitos y latitud

P(%) ectoparasitos y T° media anual

P(%) ectoparasitos y P media anual

P(%) ectoparasitos y Dmi media anual

P(%) ectoparasitos y 62 T° entre meses

P(%) ectoparasitos y o2 P entre meses

(VSRR VS I OS B GV R U I UV S I VS I S B US I UL IR UL IS I US IR UL I USROS S UL B OL R UL B US B UL RS TS RV TS Y L e T LT R v Ve RV " B VE RV R R R VR R L R U

0,500
0,500
0,500
-0,500
-0,500
-0,500
20,500
-0,500
-0,500
-0,500
20,500
-0,500
-0,500
0,500
0,500
-0,500
-0,500
0,500
-0,500
-0,500
0,500
0,000
0,500
0,500
0,500
-0,500
-0,500
-0,500
-0,500
-0,500
-0,500
-0,500
20,500
-0,500
-0,500
1,000
1,000
-1,000
-1,000
20,500
-1,000

0,577
0,577
0,577
0,577
-0,577
0,577
-0,577
-0,577
0,577
-0,577
0,577
0,577
-0,577
0,577
0,577
0,577
0,577
0,577
0,577
0,577
0,577
0,000
0,577
0,577
0,577
0,577
-0,577
0,577
0,577
0,577
0,577
0,577
0,577
0,577
-0,577

-0,577

0,667
0,667
0,667
0,667
0,667
0,667
0,667
0,667
0,667
0,667
0,667
0,667
0,667
0,667
0,667
0,667
0,667
0,667
0,667
0,667
0,667
1,000
0,667
0,667
0,667
0,667
0,667
0,667
0,667
0,667
0,667
0,667
0,667
0,667
0,667

0,667
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P(%) ectoparésitos y 62 Dmi entre meses
P(%) ectoparasitos y T° media verano

P(%) ectoparasitos y T® media otofio

P(%) ectoparasitos y T® media invierno
P(%) ectoparasitos y T° media primavera
P(%) ectoparasitos y 62 T° entre estaciones
P(%) ectoparasitos y P media verano

P(%) ectoparasitos y P media otofio

P(%) ectoparasitos y P media invierno

P(%) ectoparasitos y P media primavera
P(%) ectoparasitos y 62 P entre estaciones
P(%) ectoparasitos y DMi media verano
P(%) ectoparasitos y DMi media otofio
P(%) ectoparasitos y DMi media invierno
P(%) ectoparasitos y DMi media primavera
P(%) ectoparasitos y 62 DMi entre estaciones
P(%) total parasitos y latitud

P(%) total parasitos y T° media anual

P(%) total parasitos y P media anual

P(%) total parasitos y Dmi media anual
P(%) total parasitos y 62 T° entre meses
P(%) total parasitos y 62 P entre meses
P(%) total parasitos y 62 Dmi entre meses
P(%) total parasitos y T° media verano
P(%) total parasitos y T° media otofio

P(%) total parasitos y T° media invierno
P(%) total parasitos y T® media primavera
P(%) total parasitos y 62 T° entre estaciones
P(%) total parasitos y P media verano

P(%) total parasitos y P media otoilo

P(%) total parasitos y P media invierno
P(%) total parasitos y P media primavera
P(%) total parasitos y 62 P entre estaciones
P(%) total parasitos y DMi media verano
P(%) total parasitos y DMi media otofio
P(%) total parasitos y DMi media invierno
P(%) total parasitos y DMi media primavera
P(%) total parasitos y 62 DMi entre estaciones

[SVRN VSIS R PR VS R VS R G T US R U I S I VST 'S I S TR US T S IR U'S TR UG T 'S T 'S R 'S IR ORI U R O% S S TR U S VS U S U8 BV L I VE R VS BV R 2 B S S VS VS

~1,000
-0,500
0,866
1,000
-0,500
-0,500
-1,000
-1,000
-1,000
-1,000
-1,000
~1,000
-1,000
~1,000
-1,000
-1,000
0,500
0,500
-0,500
0,500
0,500
-0,500
-0,500
0,500
0,000
0,500
0,500
0,500
-0,500
0,500
-0,500
-0,500
-0,500
-0,500
-0,500
-0,500
0,500
-0,500

-0,577
1,732

-0,577
-0,577

0,577
0,577
0,577
0,577
0,577
0,577
-0,577
0,577
0,000
0,577
0,577
0,577
-0,577
-0,577
0,577
-0,577
0,577
-0,577
-0,577
-0,577
-0,577
-0,577

0,667
0,333

0,667
0,667

0,667
0,667
0,667
0,667
0,667
0,667
0,667
0,667
1,000
0,667
0,667
0,667
0,667
0,667
0,667
0,667
0,667
0,667
0,667
0,667
0,667
0,667
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