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lllera, J.C., Perera, A. 2020. ; Qué hemos aprendido sobre las relaciones entre los vertebrados terrestres nativos y sus parasitos en Maca-
ronesia? Ecosistemas 29(2):1971. https://doi.org/10.7818/ECOS.1971.

Macaronesia es una region compuesta por cinco archipiélagos de origen volcanico, y en las ultimas tres décadas se ha constituido en un escenario
ideal donde testar diferentes hipétesis sobre colonizacion, diversificacion y extincion de biotas terrestres. Con el presente articulo, pretendemos rei-
vindicar también el papel de Macaronesia como escenario Unico a la hora de avanzar en el conocimiento de las relaciones hospedador-parasito.
Aves y reptiles han sido los vertebrados nativos mas estudiados y son, por tanto, el objeto de esta revision. En general, podemos decir que tanto la
prevalencia como la riqueza de parasitos se ajustan bien a los postulados desarrollados en la teoria de biogeografia de islas, en donde las islas
grandes y cercanas al continente albergan el mayor numero de especies de parasitos y los valores mas altos de prevalencia, al menos en los grupos
de parasitos que necesitan de dos hospedadores. La temperatura y diversos factores antrépicos son las variables que mejor explican los niveles de
parasitemia aviar, mientras que con los reptiles todavia no tenemos informacion al respecto. A pesar de estos avances prometedores estamos en
un momento muy inicial en nuestra comprension del papel de los vectores invertebrados en las dinamicas y ciclos de vida de los parasitos a diferentes
niveles: incompatibilidad o especificidad entre los parasitos y sus vectores invertebrados, cambios en la abundancia de estos vectores y sus efectos
en la dinamica de los parasitos, o especificidad entre los hospedadores invertebrados y vertebrados. Futuros trabajos donde se analicen las varia-
ciones entre las relaciones hospedador-parasito a través de la teoria de redes a lo largo de gradientes ambientales, seria un siguiente paso muy
prometedor.

Palabras clave: apicomplexa; hemogregarinas; haemosporidios; hospedadores intermedios y definitivos; viruela aviar; biogeografia insular

lllera, J.C., Perera, A. 2020. Where are we in the host-parasite relationships of native land vertebrates in Macaronesia? Ecosistemas
29(2):1971. https://doi.org/10.7818/ECOS.1971.

Over the last two decades, Macaronesia has proved to be an ideal system for biologists who seek to unravel patterns and processes of colonisation,
diversification, and extinction of different taxa. Much of this research has been performed with plants and animals but few studies have analysed this
topic using parasite assemblages. Here we review the influence of Macaronesian vertebrate parasites on our understanding of host-parasite rela-
tionships. Studies focused on native terrestrial birds and reptiles have provided information on presence, prevalence and genetic characterization of
haematozoan and gastrointestinal parasites. In general, results support recognised concepts within the theory of island biogeography where parasite
diversity (and prevalence) is positively associated with island area, but negatively associated with island isolation, at least in parasites with two-host
life cycle. In addition, anthropogenic factors emerge as important factors governing the distribution and prevalence of avian parasites, while for
reptiles such information is absent. We show that parasites are not uniformly distributed in reptiles, but lizards host the majority number of species
and the highest prevalence levels. Such a result could be explained due to their earlier age of colonisation and specific life history traits. Despite
these promising advances, we are at a very early stage in our understanding of the role of intermediate hosts in different aspects: incompatibility or
specificity between parasites and their hosts; specificity between intermediate and definitive hosts; or how variations in host abundance affects
parasite dynamics. Finally, we will introduce future avenues of research that will be needed to carry out, in order to understand the ultimate mechanisms
shaping parasite communities in Macaronesia.

Key words: apicomplexa; avian pox; hemogregarines; haemosporidians; island biogeography; primary and secondary hosts

Introduccion

Durante las ultimas tres décadas, los diferentes archipiélagos
que constituyen la regién macaronésica (i.e. Azores, Madeira, Sal-
vajes, Canarias y Cabo Verde) se han constituido en verdaderos
laboratorios para testar diferentes hipétesis sobre colonizacién, di-
versificacion y extincion de biotas terrestres; gracias en gran me-

dida a la gran heterogeneidad de edades geoldgicas, situacion geo-
grafica, diversidad de habitats y altos niveles de endemicidad que
presentan este conjunto de islas volcanicas (Juan et al. 2000; lllera
et al. 2012, 2016; Valente et al. 2017, 2020). Una parte muy rele-
vante de estas hipotesis han sido evaluadas a través del uso de
marcadores moleculares. Estos trabajos han sido posibles gracias
a que la informacién responsable del funcionamiento de los seres
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vivos (la cual reside en los genes), esta sometida a un constante
cambio, y esta variacion es susceptible de ser cuantificada, anali-
zada y comparada. Con el uso rutinario de la reaccién en cadena
de la polimerasa (mas conocida por su acrénimo inglés, PCR), y el
desarrollo de metodologias de segunda generacion (Next Genera-
tion Sequencing, NGS), las cuales permiten secuenciar amplias re-
giones del genoma de cualquier ser vivo, se ha conseguido dar un
salto cualitativo y cuantitativo formidable en nuestra comprension
de estos procesos, ya que podemos interrogar a los genes (desde
uno hasta todo el genoma) de cualquier especie, sobre una infinidad
de cuestiones tales como la estructura y dinamica de sus poblacio-
nes, biogeografia, identidad taxonémica, etc. Muchos de estos tra-
bajos se han abordado desde la perspectiva animal (invertebrados
y vertebrados), o vegetal (briofitos, gimnospermas y angiospermas),
confirmando la enorme riqueza de la region macaronésica en nu-
mero de endemismos. Sin embargo, solo en la ultima década hemos
empezado a conocer mas detalles acerca de la composicion y di-
namica de los parasitos (i.e., organismos que dependen estrecha-
mente de otros para sobrevivir y completar su ciclo vital) de estas
biotas, sean animales, protozoos o virus (ej. Foronda et al. 2005,
2009; Hille et al. 2007; Santos et al. 2011a, 2011b). Parte de la in-
formacion obtenida se ha centrado en detectar la presencia de pa-
rasitos con potencial infeccioso en humanos como Angiostrongylus
cantonensis, Toxoplasma gondii o Coxiella burnetii, en especies in-
troducidas como ratas o ratones (Foronda et al. 2015; Cervena et
al. 2019). De igual manera, recientemente se han dedicado esfuer-
zos a identificar potenciales vectores en Canarias capaces de
transmitir enfermedades letales en la cabafa caprina, un sector
clave en el tejido productivo del archipiélago (Martinez-de la Puente
et al. 2012a), o incluso en humanos como la dirofiliarasis (Marti-
nez-de la Puente 2012b). No obstante, los resultados mas intere-
santes desde un punto de vista ecoldgico y evolutivo provienen del
estudio de los parasitos de la fauna vertebrada nativa. Algunos es-
tudios han proporcionado informacion muy valiosa sobre la biogeo-
grafia insular de los parasitos, o sobre su papel determinante a la
hora de seleccionar genotipos en sus hospedadores. De hecho,
gracias a estos resultados hemos podido identificar que algunos
grupos de parasitos son asimismo endémicos de estas islas. Con
el presente articulo, pretendemos reivindicar también el papel de
Macaronesia como escenario ideal a la hora de avanzar en el co-
nocimiento de las relaciones hospedador-parasito; también como
marco incomparable para desenredar el papel que desempefan
los invertebrados a la hora de actuar como vectores necesarios en
la transmision del parasito. Para ello, vamos a centrar el contenido
de este articulo en los parasitos de los vertebrados (aves y reptiles
terrestres) nativos de Macaronesia que son los vertebrados mas
estudiados hasta la fecha.

Relaciones entre aves y sus parasitos
Biogeografia insular

La mayoria de los estudios publicados hasta la fecha en Maca-
ronesia, en donde se ha analizado tanto prevalencia (i.e. porcentaje
de individuos infectados) como riqueza de parasitos se han desa-
rrollado mayoritariamente usando técnicas moleculares. La técnica
PCR permite generar millones de copias de un gen (completo o un
fragmento) del parasito bajo estudio, a través de sucesivos ciclos
de replicacion molecular. Esta aproximacion facilita la deteccion del
parasito en la muestra analizada, incluso cuando las tasas de pa-
rasitemia son muy bajas. La técnica PCR le confiere, por tanto, ven-
tajas de detecciodn sobre la inspeccion ocular tradicional de frotis la
cual ofrece muchos resultados negativos cuando el nimero de pa-
rasitos circulante en sangre es bajo. Ademas, gracias a las PCR
cuantitativas (QPCR), las técnicas moleculares también permiten
cuantificar la carga parasitaria, si bien es verdad que hasta la fecha
esta aproximacion cuantitativa no ha sido rutinariamente explorada
en Macaronesia.

Los resultados obtenidos tanto con el uso generalizado de las

PCR, como con la deteccion visual de los parasitos, han puesto de
manifiesto dos ideas generales: 1) la prevalencia suele ser mayor
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cuanto mas cerca estan las islas del continente y, 2) en general, la
riqueza de linajes (i.e., haplotipos o entidades genéticas Unicas) es
menor en las islas que en el continente. Estos resultados ademas
son, en general, consistentes con independencia del grupo de pa-
rasito estudiado: viruela aviar, haemosporidios, ftirapteros o acaros,
pero también de la especie de huésped analizada (lllera et al. 2008;
Hellgren et al. 2011; Spurgin et al. 2012; Pérez-Rodriguez et al.
2013a; Barrientos et al. 2014; Rodrigues et al. 2015; Literak et al.
2015). Estos hallazgos no son sorprendentes pues se ajustan per-
fectamente al modelo propuesto en la teoria de biogeografia de
islas propuesta por Robert H. MacArthur y Edward O. Wilson, a me-
diados del siglo XX en donde la riqueza de especies esta positiva-
mente asociada con el tamafo de la isla, pero negativamente
relacionada con su distancia al continente (MacArthur y Wilson
1967). Sin embargo, una notable excepcion lo representan los coc-
cidios aviares. Este grupo de parasitos gastrointestinales, a pesar
de pertenecer al Phylum Apicomplexa (el mismo que provoca la
malaria aviar) no precisan de un hospedador intermedio para com-
pletar su ciclo biolégico. La transmisién se produce cuando las aves
no infectadas consumen agua o alimento que contienen ooquistes
esporulados. En uno de los escasos trabajos publicados hasta la
fecha en medios insulares con este grupo de parasitos aviares, se
ha revelado en Macaronesia un patrén de prevalencia no concor-
dante con la teoria de biogeografia de islas (lllera et al. 2015). De
esta manera, los valores encontrados en su hospedador aviar, la
curruca tomillera (Sylvia conspicillata) fueron bastante heterogé-
neos entre las 12 poblaciones insulares estudiadas, y no guardaban
relacion con su tamanfo o situacion geografica (Fig. 1). Este resul-
tado, llevo a desarrollar un nuevo concepto acufiado como la hipo-
tesis del handicap del hospedador multiple ‘multiple host handicap
hypothesis’ (lllera et al. 2015). Esta hipotesis predice que los para-
sitos que precisan de mas de un hospedador (como los haemos-
poridios), tendran mas dificultades en asentarse en un medio
insular, ya que necesitan que todos los hospedadores colonicen
esa isla, circunstancia siempre mas dificil que si solo necesita un
hospedador (como los coccidios). Otro aspecto asimismo sorpren-
dente fue el encontrar, no solo que las islas macaronésicas mante-
nian unos niveles de diversidad genética de coccidios mas altos
que las poblaciones continentales, sino el reportar un proceso co-
evolutivo entre el parasito coccidio y el hospedador aviar nunca
antes documentado a nivel poblacional (lllera et al. 2015). En otras
palabras, este grupo de parasitos independientemente de que sean
mas 0 menos abundantes, parecen ser muy especificos a cada isla,
e incluso con procesos de divergencia extraordinariamente altos
dentro de cada isla. En el futuro, sera interesante comprobar si esta
especificidad es algo excepcional o si, por el contrario, es un patrén
comun de este grupo de parasitos gastrointestinales.

Los factores antrépicos favorecen a los parasitos

Hoy en dia es bien conocido y demostrado como las acciones
antrépicas son las principales responsables de la extinciéon de es-
pecies. Estas acciones se pueden resumir con el aforismo “los cua-
tro jinetes del Apocalipsis”, las cuales incluyen: la alteracion o
destruccién de habitats, la eliminacion directa por medio de la sobre
explotacion de las especies (caza o pesca), las extinciones en ca-
dena a través de la extincidén de especies clave, y la introduccion
de especies invasoras (Diamond 1984). En la actualidad podriamos
afiadir otras como el cambio climatico, si bien es verdad que sus
consecuencias podrian ubicarse facilmente en alguno de los “jine-
tes” anteriores. Sea como fuere, es relativo al primer y ultimo “ji-
nete” donde tenemos que profundizar en nuestra comprension de
la expansion de los parasitos en los medios insulares.

Los primeros trabajos intentando entender los factores que de-
terminan las dinamicas hospedador-parasito en Macaronesia son
muy recientes. Estos trabajos estuvieron centrados en desenredar
los factores abidticos y bidticos que explican las prevalencias de
parasitos aviares (haemosporidios y viruela aviar) encontradas en
Canarias y Madeira. En este sentido, la isla de Tenerife ha sido ob-
jeto de estudios detallados gracias a la alta diversidad de habitats
que mantiene, y su amplitud de registros climaticos. En estos estu-
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Figura 1. Prevalencia (%) de coccidios (Isospora spp.) encontrada en la curruca tomillera (Sylvia conspicillata) en Macaronesia, peninsula ibérica y norte
de Africa. En amarillo se representan los individuos no infectados y en verde las aves infectadas (datos obtenidos de lllera et al. 2015).

Figure 1. Map showing the prevalence of coccidians (Isospora spp.) in the spectacled warbler (Sylvia conspicillata) in Macaronesia, Morocco and Iberia.
Green colour represents individuals infected with Isospora, and yellow colour depicts uninfected birds (data from lllera et al. 2015).

dios se puso de manifiesto que la temperatura fue un potente pre-
dictor de la prevalencia de estos parasitos, tanto a nivel especifico
como a nivel de comunidad (Gonzalez-Quevedo et al. 2014; Padilla
et al. 2017). Este resultado no fue una sorpresa, puesto que el gé-
nero de haemosporidio mas prevalente encontrado en Tenerife fue
Plasmodium (parasito del Phylum Apicomplexa, y responsable de
la malaria aviar), el cual ya habia sido relacionado positivamente
con la temperatura en medios continentales (ej., Pérez-Rodriguez
et al. 2013b; lllera et al. 2017a). Sin embargo, otros factores an-
trépicos tales como la distancia a puntos de agua artificial, y la dis-
tancia a granjas de aves de corral emergieron asimismo como
predictores importantes, es decir, se encontré una mayor preva-
lencia de malaria aviar cuanto mas cerca estaban las aves a estos
lugares (Gonzalez-Quevedo et al. 2014; Padilla et al. 2017). Estos
resultados se relacionaron con una mayor presencia de los vecto-
res necesarios para la transmision de estos patégenos a las aves,
es decir, cuanto mas préoximos mayor probabilidad de estar infec-
tado. Sin embargo, esta relaciéon causa-efecto, si bien parece 16-
gica necesita de ser contrastada en futuros estudios. En Porto
Santo (Madeira) la distancia a puntos de agua, y factores climati-
cos relacionados con la altitud (mayor prevalencia en altitudes
bajas) fueron los factores mas determinantes que explicarian la
prevalencia de malaria en el bisbita caminero (Anthus berthelotii)
en esta isla (Amstrong et al. 2019). Sin embargo, un aspecto es-
pecialmente interesante, si bien todavia es necesario profundizar
mas en el futuro, es cémo los haemosporidios aviares pueden
estar seleccionando determinados genotipos de sus hospedadores

en Macaronesia. Esta cuestion ha sido abordada en el bisbita ca-
minero tanto a nivel del Complejo Mayor de Histocompatibilidad
(MHC), como a nivel genémico. EI MHC es un conjunto de genes
altamente polimorficos que participan en la activacion del sistema
inmunitario, a través de la sintesis de glucoproteinas que se aso-
cian a los antigenos (i.e. los parasitos). Esta asociacion ya si
puede ser reconocida por los linfocitos, lo cual es requisito impres-
cindible para su posterior eliminacién. En un trabajo pionero des-
arrollado por Gonzalez-Quevedo et al. (2016) analizando el MHC
Clase |, detectaron determinados alelos dentro de este complejo
que estarian siendo seleccionados por aquellos bisbitas que vivian
cerca de corrales de aves. Este resultado sugeriria que solo aque-
llos individuos portadores de estas variantes alélicas podrian so-
brevivir en un ambiente con altas probabilidades de transmisién de
estos patdgenos. En otro trabajo gendmico posterior, Armstrong et
al. (2018) identificaron un gen (5239s7) que podria estar relacio-
nado con la prevalencia de malaria aviar encontrada en esta espe-
cie. En un trabajo ulterior, se realiz6 un muestreo intensivo en las
islas de Tenerife y Porto Santo, con el objetivo de identificar si las
variantes alélicas de este gen podrian explicar la prevalencia de
malaria en ambas islas. Sin embargo, el patron encontrado fue un
tanto inesperado ya que, si bien la variante homocigota de este gen
si estaria relacionada con tasas de infeccién bajas en Porto Santo
(Armstrong et al. 2019), fue la variante heterocigota la que marcaria
un efecto similar en Tenerife (Armstrong et al. 2018). Esta discre-
pancia en cuanto a la estructura del alelo, moldeada por la presen-
cia del patdgeno, merece ser investigada en mayor profundidad en
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el futuro. Una posible explicaciéon podria deberse al area de ambas
islas. Asi, el mayor tamario de la isla de Tenerife (2034 km?) en re-
laciéon con Porto Santo (42.17 km?), podria diluir la adaptacién local
provocada por el patégeno debido a una mayor movilidad de los
individuos en la isla de mayor tamafio.

Los factores antropicos pueden estar creando asimismo situa-
ciones paraddjicas en las relaciones hospedador-parasito, y esta
circunstancia ha sido documentada en la isla de Fuerteventura. Ca-
rrete et al. (2009) estudiando el comportamiento de busqueda de
alimento de una especie paseriforme nativa de esta isla canaria, la
terrera marismefa (Alaudala rufescens), encontraron que esta es-
pecie estaba usando de manera desproporcionada los corrales de
cabras que jalonan la geografia de Fuerteventura para alimentarse.
Este resultado parecia equilibrar de alguna manera el efecto nega-
tivo (tanto en productividad primaria y secundaria) que estas espe-
cies herbivoras introducidas provocan en la isla, con consecuencias
dramaticas de pérdida de biodiversidad (Nogales et al. 2006). Sin
embargo, el resultado mas negativo radicaba en que era en los co-
rrales donde se infectaban las aves con el virus de la viruela, lo
cual tenia efectos negativos tanto para su condicion fisica como
para su productividad. Este resultado contrasta sin duda con los ni-
veles bajos de prevalencia obtenidos con esta especie en los me-
dios continentales en donde no tienen tal disponibilidad de granjas
de cabras (Fig. 2). Por tanto, los corrales de cabras en Fuerteven-
tura actuarian como trampas ecolégicas para las poblaciones de
aves que explotan estos “nichos ecoldgicos” antropicos nuevos, ya
que el precio que pagarian por alimentarse en estos corrales seria
el tener una mayor probabilidad de infectarse con este patdgeno;
lo cual, como ya hemos comentado, tendria consecuencias nega-
tivas para su supervivencia y reproduccion. Este resultado refleja
lo complejo que pueden llegar a ser los efectos de las acciones an-
tropicas, y es una cuestion a tener en cuenta en nuestra compren-
sidn sobre las dinamicas poblacionales de las aves en medios
insulares.
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Interacciones hospedador-parasito-hospedador: un camino
todavia por recorrer

Una cuestién que todavia nos queda lejos de comprender son
las interacciones entre los parasitos que precisan de dos hospeda-
dores para completar su ciclo biolégico, como son los haemospo-
ridios aviares. Este grupo de parasitos ha sido estudiado de manera
intensa los Ultimos afios en Macaronesia, con resultados que, como
ya apuntamos al comienzo de este articulo, apoyarian los precep-
tos postulados con la teoria de biogeografia de islas, en donde la
prevalencia y riqueza de linajes va disminuyendo a medida que la
isla disminuye su area e incrementa su aislamiento. Esta idea se
muestra muy evidente cuando comparamos los resultados de dos
estudios desarrollados en Tenerife y La Palma (dos islas que man-
tienen habitats parecidos, incluyendo ecosistemas alpinos). Alli, a
pesar de que se utilizaron metodologias y disefios similares, los re-
sultados obtenidos fueron substancialmente distintos, con unos ni-
veles de prevalencia y riqueza de linajes mas altos en Tenerife
(Padilla et al. 2017) que en La Palma (lllera et al. 2017b). Estos ha-
llazgos se podrian explicar en funcion de la posicion geografica y
tamafio de ambas islas, ya que Tenerife se sitia mas cerca del con-
tinente, pero también tiene una superficie mayor que La Palma. Sin
embargo, lo que no es tan facil de explicar es el porqué de estos
niveles de prevalencia tan bajos encontrados en La Palma, donde
si hay haemosporidios aviares (lllera et al. 2017b), asi como los
potenciales vectores (lllera et al. 2015). Adia de hoy carecemos de
informacién precisa de los factores que explicarian con certeza este
resultado, pero quizés pudiera deberse a algun tipo de incompati-
bilidad o especificidad entre los parasitos y sus hospedadores in-
vertebrados (dipteros), a una baja abundancia de potenciales
vectores, 0 a una ausencia de especificidad entre los dipteros y sus
presas las aves (Martinez-de la Puente et al. 2011; Ferraguti et al.
2018; Gangoso et al. 2019; Gutiérrez-Lépez et al. 2020). De hecho,
un resultado llamativo es que las prevalencias de haemosporidios
del género Haemoproteus en aves sedentarias no migradoras fue-
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Figura 2. Prevalencia (%) de viruela aviar en la terrera marismefia (Alaudala rufescens) tanto en Fuerteventura (islas Canarias) como en el continente.
Entre paréntesis se muestra el numero de individuos analizados (datos obtenidos de Carrete et al. 2009).

Figure 2. Prevalence (%) of avian pox in the lesser short-toed lark (Alaudala rufescens) both in Fuerteventura (Canary Islands) and in the mainland.

Sample size is shown in brackets (data from Carrete et al. 2009).
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ron extremadamente bajas o ausentes en Azores, Madeira y Ca-
narias (lllera et al. 2008; Hellgren et al. 2011; Spurgin et al. 2012;
Gonzalez-Quevedo et al. 2014; lllera et al. 2017b; Padilla et al.
2017) y, sin embargo, si alcanzaron unos niveles dominantes en
Cabo Verde (Hille et al. 2007; lllera et al. 2015). Sin duda este es
uno de los aspectos que mas hace falta profundizar para poder
comprender y explicar los patrones de prevalencia y riqueza en-
contrados en Macaronesia en general, y por qué unos grupos de
parasitos (ej., Haemoproteus) mantienen una presencia testimonial
en buena parte de Macaronesia, pero no en Cabo Verde. En este
sentido parece plausible plantear que el tipo de habitat predomi-
nante en el continente mas cercano (Africa o Europa) pudiera estar
condicionando la llegada de los vectores competentes para la trans-
mision de cada grupo de parasito.

Relaciones entre reptiles y sus parasitos

A pesar de que los hemoparasitos de aves son los protagonis-
tas de la mayor parte de estudios realizados sobre las relaciones
hospedador-parasito en Macaronesia, en los ultimos afos se esta
produciendo un creciente interés por comprender lo que ocurre en
otros grupos animales, en concreto en los saurépsidos no volado-
res, o mas familiarmente conocidos como reptiles. La comparacion
entre los patrones observados en aves y reptiles es muy intere-
sante, porque la capacidad de dispersion de los reptiles es mucho
menor respecto a las aves, lo que puede promover en términos
evolutivos una mayor diversidad de especies de parasitos a través
de procesos de coevolucion; siempre que los vectores también des-
arrollen capacidades dispersivas limitadas. De hecho, en general,
la diversidad de hemoparasitos en los reptiles es mayor que la en-
contrada en aves o mamiferos (Telford Jr. 2008).

En Macaronesia, la riqueza de especies de reptiles a lo largo
de los diferentes archipiélagos es muy dispar, pero esta en conso-
nancia con la situacion geografica de cada archipiélago. Cabo
Verde y las Islas Canarias concentran el mayor numero de reptiles
nativos (alrededor de 22 especies en Cabo Verde y 15 en Canarias;
Vasconcelos et al. 2013; Pleguezuelos et al. 2002); mientras que
Madeira unicamente alberga dos reptiles nativos (Jesus et al.
2009), y Azores ninguna especie no introducida (Loureiro et al.
2008). En relacion a sus parasitos, los grupos mas estudiados son
los nematodos, y dos grupos pertenecientes al Phylum Apicom-
plexa (hemogregarinas y hemococcidios). Al contrario de lo obser-
vado en las aves, hasta la fecha no existen registros de malaria
(género Plasmodium), si bien conocemos que estos parasitos son
comunes en reptiles en otros archipiélagos de zonas tropicales y
subtropicales (Staats y Schall 1996). En este trabajo, vamos a sin-
tetizar y discutir la informaciéon mas relevante sobre los parasitos
mas comunes con los que se ha avanzado en nuestra compresion
de los patrones y procesos ecoldgicos y evolutivos que conforman
las relaciones hospedador-parasito en los reptiles nativos macaro-
nésicos (con la excepcion de Azores). Asi pues, nos centraremos
en los dos tipos mas frecuentes de apicomplejos, las hemogrega-
rinas (Orden Eucoccidiorina, suborden Adeleiorina) y los hemococ-
cidios (Orden Eucoccidiorina, suborden Eimeriorina). No obstante,
también comentaremos brevemente la interesante relacion coevo-
lutiva identificada entre un grupo de gusanos nematodos (Phylum
Nematoda) y sus hospedadores reptiles.

Las hemogregarinas son un grupo muy diverso, que reciente-
mente ha experimentado avidas discusiones taxondmicas (Karad-
jan et al. 2015; O’'Donoghue 2017). Las hemogregarinas de reptiles
tienen un ciclo de vida con dos hospedadores: un vertebrado (reptil)
y un artrépodo hematofago (acaro o garrapata); y en donde la trans-
mision tiene lugar por depredacion. En las islas Canarias, estos in-
vertebrados son extremadamente abundantes habiéndose descrito
algunas especies endémica (Fain y Bannert 2000, 2002), circuns-
tancia que ha propiciado una significativa diferenciacion morfolo-
gica y genética de sus hemogregarinas parasitas (Tomé et al.
2019). Estos resultados parecen desalinearse con las predicciones
relativas a la menor riqueza de parasitos en islas en relacion con
el continente. Sin embargo, es necesario recalcar que, al contrario
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de lo que ocurre en las aves, la informacién que existe sobre las
especies de parasitos en reptiles es todavia fragmentada y bas-
tante limitada, especialmente en zonas continentales.

Uno de los resultados mas llamativos es la marcada estructura
geografica encontrada en estos parasitos, que simultaneamente
concuerda con la distribucion de sus hospedadores vertebrados
(Tomé et al. 2018, 2019); esta circunstancia refleja, en general, la
historia evolutiva de la colonizacion de los reptiles de Canarias. Un
resultado interesante es que no parece existir una presencia equi-
tativa de parasitos en los tres grupos de reptiles canarios. Asi, de
los tres géneros de reptiles terrestres endémicos y/o nativos de Ca-
narias, los lagartos (género Gallotia), estan ampliamente parasitados
en todo el archipiélago canario, mientras que las salamanquesas o
perenquenes (género Tarentola), y las lisnejas o lisas (género Chal-
cides), la presencia de estos parasitos es mas limitada (Fig. 3; Tomeé
et al. 2018, 2019). Pero ¢a qué se debe este resultado? Una expli-
cacion descansaria en que las elevadas abundancias de los lagartos
en Canarias (Salvador 2015) podrian propiciar un aumento de las
interacciones competitivas entre hospedadores, lo cual podria afec-
tar negativamente a su sistema inmunitario facilitando, de esta ma-
nera, una mayor presencia de parasitos (Oppliger et al. 1998;
Garrido y Pérez-Mellado 2013). Otra explicacion vendria dada por
el uso diferencial de habitat que realizan los tres grupos de reptiles,
asi como sus diferentes ritmos de actividad y estrategias vitales
(Mateo et al. 2007). En este sentido, los perenquenes se encuen-
tran generalmente asociados a paredes y muros, las lisas tienen
habitos subterraneos y excavadores, y finalmente los lagartos, si
bien ocupan muchos habitats, se encuentran frecuentemente en el
suelo desnudo, pero siempre asociados a zonas de piedras que le
sirven de refugio. Estas diferencias podrian determinar también la
presencia de los hospedadores invertebrados (garrapatas y acaros)
necesarios para que las hemogregarinas puedan completar su
ciclo. Finalmente, juntamente con el sistema inmunitario, existen
otras caracteristicas intrinsecas, como el tamafo corporal, la edad
(la cual se relaciona positivamente con el tamafio del individuo, Ha-
lliday y Verrell 1998), o la temperatura corporal, que podrian afectar
el grado de parasitismo. Varios estudios muestran una relacion po-
sitiva entre el tamafio corporal y la intensidad de parasitismo por he-
mogregarinas (Maia et al. 2014); como los lagartos son los reptiles
mas grandes esto explicaria que sean mas prevalentes. Ademas,
curiosamente, este patron se observa en las especies de reptil
menos longevas. En especies con mayor esperanza de vida esta
tendencia desapareceria probablemente debido a la mayor capaci-
dad de los organismos infectados de desarrollar mecanismos de eli-
minacién de sus parasitos (Maia et al. 2014). No obstante, esta
relacion positiva entre respuesta inmune y edad, de existir, no tiene
por qué ser generalizable a todas las especies de reptiles (Plasman
et al. 2019). En el caso de los lagartos canarios, lo que sabemos es
que son los reptiles mas grandes, pero también conocemos que son
menos longevos que lisas y perenquenes (https://genomics.senes-
cence.info/ species/). Si la combinacién de estos factores son los
responsables de su elevada carga parasitaria sera una cuestion a
evaluar en el futuro, a través de estudios especificos con diferentes
cohortes de edades para cada grupo de reptiles. En resumen, a
pesar de que estamos todavia lejos de entender las razones por las
cuales los lagartos canarios presentan unas prevalencias y niveles
de diversidad mas altas que los otros dos grupos de reptiles, su
mayor tamafo y abundancia podrian explicar el patron observado,
de una manera similar que ha sido reportado en otras especies de
lagartos (ej. Oppliger et al. 1998; Amo et al. 2004; Garrido y Pérez-
Mellado 2013).

Otros factores interesantes a considerar en el estudio de los pa-
rasitos de reptiles, son la temperatura corporal y la influencia de las
condiciones ambientales, unos aspectos todavia no abordados en
Macaronesia. Por tratarse de animales ectotermos, la temperatura
corporal es mas variable y podria jugar un papel importante tanto
en la presencia de los ectoparasitos transmisores de las hemogre-
garinas (a través de buscar temperaturas mas bajas para minimizar
la carga de ectoparasitos, Megia-Palma et al. 2020), como en la
propia replicacion de éstas en el interior del organismo de estos
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Figura 3. Prevalencia (A) y numero de especies (B) de hemogregarinas (Karyolysus spp) presentes en los tres géneros de reptiles (Gallotia, Tarentola y

Chalcides) en Canarias (datos obtenidos de Tomé et al. 2018).

Figure 3. Prevalence (A) and number of species (B) of hemogregarines (Karyolysus spp) occurring in the Canarian reptiles (Gallotia, Tarentola and Chal-

cides) (data from Tomeé et al. 2018).

animales. Asi, se ha comprobado que entre 21°C y 28 °C la tasa
de multiplicacion de las hemogregarinas dentro de sus hospeda-
dores es significativamente menor que entre 29 °C y 35 °C (Oppli-
ger etal. 1996). Sin embargo, en un reciente estudio analizando el
papel de la altitud se obtuvieron resultados ambiguos. Asi, si bien
la abundancia de los ectoparasitos disminuyé con la altitud, la pre-
valencia e intensidad de los hemoparasitos aumento. Este resul-
tado fue interpretado como un posible incremento de la tolerancia
a las infecciones por parasitos sanguineos, porque en zonas ele-
vadas de Sierra Nevada los lagartos son mas corpulentos y tienen
menor estrés oxidativo (Alvarez-Ruiz et al. 2018). No obstante, las
conclusiones de este estudio hay que tomarlas como un punto de
partida ya que fue desarrollado durante el periodo de actividad de
estos lagartos (primavera-verano), circunstancia que limita nuestra
comprension sobre la variacion anual en la distribucién de los vec-
tores, y del proceso de transmision de los parasitos a los lagartos.
En este sentido, Canarias, gracias a su estabilidad climatica anual,
emerge como un escenario ideal para desenredar las dinamicas
hospedador-parasito en ciclos temporales completos, ya que tanto
los vectores invertebrados como los reptiles aparecen activos en
la mayoria de los ecosistemas canarios durante todo el afo.

Un aspecto importante, si bien todavia controvertido, es el re-
lativo a las consecuencias de las hemogregarinas sobre los hos-
pedadores vertebrados. Las hemogregarinas infectan los glébulos
rojos, provocando distorsion y alteracion de la funcion de transporte

de oxigeno (Oppliger et al. 1996). Sin embargo, a falta de estudios
experimentales, los resultados sobre carga parasitaria y condicion
corporal en el campo no sugieren un efecto negativo evidente (Gar-
cia-Ramirez et al. 2005; Megia-Palma et al. 2016). Otra consecuen-
cia indirecta estaria relacionada con el potencial reproductor de los
individuos infectados. Megia-Palma et al. (2016) encontraron una
relacién positiva en machos de Gallotia galloti en La Palma entre
la intensidad de su coloracion (que esta asociada a un mejor po-
tencial reproductor) y mayores cargas parasitarias. La energia in-
vertida en la produccion y mantenimiento de una determinada
coloracién, podria implicar una reduccién de los recursos disponi-
bles para el desarrollo de otras funciones vitales como, por ejemplo,
la energia que demanda mantener un sistema inmune eficaz
(Megia-Palma et al. 2016).

A pesar de los avances que hemos logrado a la hora de conocer
mejor a los vectores de hemogregarinas, todavia estamos lejos de
comprender como dichos parasitos infectan a sus vectores, e in-
cluso del propio ciclo vital de estos invertebrados. De hecho, en este
momento, hay mas asunciones que certezas. En este sentido, existe
un cierto consenso en pensar que los vectores mas probables de
las hemogregarinas de Canarias son los acaros. En las islas Cana-
rias se han encontrado varias especies de acaros que muy proba-
blemente son los vectores de las hemogregarinas descritas en
Gallotia y Tarentola. En concreto, para Gallotia se han identificado
hasta tres especies de acaros del género Ophyonissus (Fain y Ban-
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nert 2000, 2002), y para Tarentola acaros del género Geckobia (Za-
patero-Ramos et al. 1989). Existen evidencias que los acaros he-
matofagos son hospedadores definitivos de hemogregarinas de los
géneros Karyolysus y Hepatozoon (Alvarez-Calvo 1978; Allison y
Desser 1981), por tanto, es esperable que también exista esa rela-
cion con los acaros de las Islas Canarias. Sin embargo, estas su-
posiciones necesitan verificarse con estudios especificos que
incluyan no solo la identificacion de las especies de hemogregarinas
en los acaros, sino también estudios experimentales que confirmen
el desarrollo del ciclo de vida del hemoparasito en el acaro y su pos-
terior transferencia al reptil. Ademas, seran necesarios también ex-
perimentos de competencia vectorial, ya que no todos los acaros
pueden ser hospedadores 6ptimos para todas las especies de he-
mogregarinas. Finalmente, también sera importante muestrear la
comunidad de invertebrados hematéfagos de Canarias (mas alla de
los acaros) para determinar si existen otros potenciales vectores de
transmision de las hemogregarinas.

Los ecosistemas insulares favorecen por otro lado la aparicion
de adaptaciones evolutivas interesantes, y en el caso de los para-
sitos de reptiles esto también se ha observado. Por ejemplo, tal y
como sucede en las hemogregarinas, y en un gran nimero de pa-
rasitos apicomplejos, los hemococcidios del género Sarcocystis ne-
cesitan dos hospedadores para completar su ciclo. Brevemente,
podemos decir que estos parasitos requieren en primer lugar de un
hospedador intermedio para llevar a cabo la reproduccién asexual
(esquizogonia), y a continuacién necesitan de un hospedador defi-
nitivo donde realizan la reproduccién sexual (gametogonia). Ade-
mas, en el caso de Sarcocystis el paso del hospedador intermediario
al definitivo tiene lugar a través de eventos depredatorios siempre
establecidos entre grupos taxonémicos distintos. Sin embargo, sor-
prendentemente, en el caso de la especie endémica Sarcocystis ga-
llotiae el ciclo de vida se completa usando una Unica especie de
hospedador, los lagartos del género Gallotia, que actian como hos-
pedadores definitivos e intermedios y en los que la transmision se
realiza por canibalismo (Matuschka y Bannert 1987). Este resultado
adquiere sentido si tenemos en cuenta que los lagartos canarios co-
lonizaron el archipiélago hace 17-20 millones de afos (Cox et al.
2010), mientras que las aves nativas y endémicas canarias, las cua-
les depredan sobre los lagartos canarios (Padilla et al. 2012), tienen
un origen mucho mas reciente, mayoritariamente menos de 3 millo-
nes de afos (lllera et al. 2012, 2016). Por tanto, parece plausible
pensar que estos coccidios, cuando colonizaron las Islas Canarias,
se vieron sin un depredador natural de los lagartos sobre el cual
completar su ciclo vital. Sin embargo, gracias al comportamiento ca-
nibal de los lagartos algunos parasitos pudieron completar su ciclo
dentro del mismo hospedador, circunstancia que seria mantenida y
favorecida por la seleccion natural generacion tras generacion.

Conclusiones y futuras lineas de investigacion

Es bien conocido que los ecosistemas insulares albergan co-
munidades de faunas con un elevado nivel de endemicidad, pero
también con un menor numero de especies, lo cual es una conse-
cuencia directa del tamafio y aislamiento de las islas con respecto
a los medios continentales (MacArthur y Wilson 1967; Valente et
al. 2020). Sin embargo, el aislamiento, el dinamismo geolégico, y
la gran diversidad de habitats existente (caracteristicas también
propias de las islas oceanicas) favorece también la aparicion de ra-
diaciones espectaculares, incluyendo un gran numero de noveda-
des evolutivas fruto de las adaptaciones singulares que alli tienen
lugar (Grant y Grant 2008; Losos 2011; Salces-Castellano et al.
2020). Esta circunstancia se traduce asimismo en la presencia de
una comunidad de parasitos muy diversa con presencia de espe-
cies y/o linajes tanto generalistas como especialistas. No obstante,
basandonos en la informacion publicada hasta la fecha, el proceso
de diversificacion de los parasitos macaronésicos ha sido, en ge-
neral, mas acentuado en reptiles que en aves, lo cual parece ser
una consecuencia directa de su antigua colonizacién, de una menor
capacidad de dispersion, y de sus mayores tasas de especiacion.
Desgraciadamente, nada sabemos de la comunidad de parasitos
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que albergan los mamiferos macaronésicos, a pesar de que los
murciélagos estan representados con algo mas de 10 especies na-
tivas, algunas de ellas endémicas. Se hace imperioso el conocer
los grupos parasitos que portan ya que, como bien sabemos, este
grupo de vertebrados pueden actuar como formidables reservorios
de un gran numero de patégenos. Las consecuencias dramaticas
que tiene el salto de parasitos propios de murciélagos hacia otras
especies de vertebrados (incluida la nuestra), con sistemas inmu-
nes menos eficientes a la hora de enfrentarse a los ataques viricos
(Brook et al. 2020), son mas que conocidas (ej. virus del Ebola,
rabia o COVID-19).

Nuestro conocimiento de la parasitofauna en Macaronesia esta
ciertamente sesgado hacia el archipiélago canario. Sin embargo,
esto no significa que los otros archipiélagos sean mas pobres en
parasitos. De hecho, basandonos en los resultados obtenidos en
Canarias con los vertebrados endémicos, podemos aventurar que
en Cabo Verde la riqueza de parasitos tanto aviares como de rep-
tiles podria estar muy subestimada. Esta idea cobra fuerza cuando
consideramos el alto nimero de vertebrados endémicos presentes
en este archipiélago, de los cuales solo se ha estudiado una frac-
cién muy pequefia. Por ejemplo, sélo en Cabo Verde, se han des-
crito al menos 22 especies de reptiles (Vasconcelos et al. 2013).
En este sentido, por ejemplo, cuanto mas se estudian los reptiles
macaronésicos mas especies de parasitos nuevos aparecen, in-
cluso en especies introducidas. Este fue el caso de Teira dugesii
una lagartija endémica de Madeira, pero introducida en Azores, en
donde se encontré un linaje de hemogregarina desconocido (Rund
et al. 2019).

Mas alla de la necesidad de conocer mejor las comunidades de
parasitos de vertebrados, asi como los factores ecolégicos tanto
bidticos como abidticos que estarian determinando su prevalencia
y diversidad, parece evidente, que hace falta desarrollar estudios
que nos permitan comprender los procesos de infeccion de los gru-
pos de parasitos que necesitan de dos hospedadores. En este sen-
tido, los estudios comparativos entre especies de parasitos con
diferentes ciclos de vida, pero que usan los mismos hospedadores,
pueden contribuir a una mejor comprension de los factores bioticos
y abidticos que influencian la dinamica y ecologia de las relaciones
hospedador-parasito. Estas aproximaciones nos permitiran enten-
der por qué unas especies de parasitos son mas exitosas que otras,
o desenredar historias evolutivas complejas sabiendo que hospe-
dadores y parasitos colonizaron las islas al mismo tiempo (lllera et
al. 2015). En reptiles, por ejemplo, la comparacién entre los patro-
nes observados en hemogregarinas y nematodos del género Spau-
ligodon (que presenta un ciclo de vida directo con un unico
hospedador) son extremadamente interesantes (Jorge et al. 2018;
Tomeé et al. 2018). Por un lado, los dos parasitos presentan elevada
diversidad y especificidad por los hospedadores intermediarios,
pero por otro, los nematodos presentan una capacidad mayor para
saltar de hospedador, aunque de forma temporal. Este tipo de es-
tudios solo son posibles en sistemas simplificados. Las islas ma-
caronésicas aparecen como escenarios ideales para desarrollar
estos estudios, gracias al amplio abanico de situaciones distintas
que podemos encontrarnos en cuanto a diversidad de habitats, co-
munidades de vertebrados e invertebrados, situacion geografica de
las islas con respecto al continente o edades geoldgicas de las
islas. Ademas, el reducido numero de actores posibles presentes
en las islas facilitaria la interpretacion de los resultados obtenidos.
Solo de esta manera, estaremos en condiciones de comprender
las variables ecoldgicas y evolutivas que determinan la presencia
y persistencia de estas comunidades de parasitos en las islas, pero
también nos iluminaria sobre estos mismos procesos en los medios
continentales.

En este articulo, hemos explicado con detalle como las accio-
nes antrépicas ejercen un papel preponderante a la hora de enten-
der los patrones de prevalencia y riqueza de los parasitos aviares
en los medios insulares macaronésicos. Sin embargo, necesitamos
mas estudios que analicen y cuantifiquen de manera precisa el
papel de estas acciones en relacién a otras especies de parasitos,
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asi como a las comunidades de parasitos en su conjunto. De
hecho, muchas veces no es facil inferir las consecuencias de estas
acciones, ya pueden establecerse intrincadas relaciones que difi-
culten su comprension. En este articulo hemos presentado el caso
de las terreras marismefas en la isla de Fuerteventura, en donde
una gran parte de su poblacion esta infectada por viruela aviar aca-
rreando consecuencias negativas para su eficacia bioldgica, cir-
cunstancia que no era predecible inicialmente a tenor de su alta
abundancia (Carrete et al. 2009). En este caso, parece evidente
que el hecho de detectar muchas aves no implica que la poblacion
esté en condiciones de salubridad deseables. Por desgracia, co-
nocemos muy bien lo rapido que pueden llegar a disminuir los con-
tingentes poblacionales insulares ante perturbaciones antropicas
severas (van Riper et al. 1986).

Un problema afiadido es el que representan las especies intro-
ducidas. Es bien conocido el dafio directo que provocan a las es-
pecies nativas con las que compiten por los recursos y el espacio,
y/o depredan (Nogales et al. 2006). Sin embargo, otra vertiente
menos conocida de este problema es la introduccion de nuevas es-
pecies o nuevos linajes de parasitos, que llegarian junto a los hos-
pedadores (invertebrados o vertebrados) introducidos (Rozsa et al.
2015; Bataille et al. 2018). La llegada de las especies aléctonas po-
dria tener consecuencias nefastas en la fauna vertebrada nativa, y
también en los parasitos endémicos macaronésicos ya que podrian
establecerse procesos competitivos entre los parasitos nativos e
introducidos (Graham 2008). Por otra parte, la llegada de nuevos
hospedadores podria asimismo producir un efecto dilucién en la
comunidad de parasitos nativos. Esta teoria predice que, en aque-
llos parasitos transmitidos por vectores, la llegada de un nuevo hos-
pedador intermedio podria reducir la prevalencia del parasito en su
hospedador intermedio nativo. Esta disrupcion se podria explicar
porque la especie introducida actuaria como un hospedador menos
competente para el parasito (Telfer et al. 2005). No hay que perder
de vista que los parasitos nativos y/o endémicos constituyen tam-
bién parte de la biodiversidad macaronésica, con un papel funda-
mental a la hora de regular las comunidades de flora y fauna. Por
tanto, alteraciones significativas en la composicion y/o abundancia
de este grupo podria tener efectos impredecibles en las comunida-
des de sus hospedadores (Cizauskas et al. 2017). En este sentido,
se hace necesario no solo un despliegue de informacion (hoy au-
sente) sobre la problematica de la llegada de especies foraneas en
los puertos y aeropuertos de los archipiélagos atlanticos, sino la
implementacion de medidas de control estrictas que impidan la in-
troduccion de nuevas especies aldctonas y sus parasitos.

Finalmente, una linea de investigacion futura muy prometedora
para desarrollar en los préximos afios seria entender las interac-
ciones hospedador-parasito a través de la teoria de redes. Las
redes ecoldgicas ofrecen un marco conceptual ideal para abordar
el estudio de las relaciones antagonistas, ya que no solo propor-
ciona informacion sobre la especificidad, la estructura y funciona-
miento de estos sistemas, pero también permite predecir cambios
en estas asociaciones en correspondencia con cambios ambienta-
les globales o locales (Bascompte y Jordano 2007; Wohlfiel et al.
2013; Barret et al. 2015). Ademas de la informacion cualitativa de
la propia interaccion, esta aproximacién permitiria incluir datos
sobre la intensidad de la interaccién (Svensson-Coelho et al. 2014).
De esta manera, los resultados obtenidos no solo nos podrian ilu-
minar sobre la fortaleza de dichas interacciones, sino que nos per-
mitiria poder predecir su distribucién y persistencia en el tiempo.
Esta aproximacion analitica, nos podria facilitar el estudio y com-
prensién de las variaciones que se pueden establecer entre las re-
laciones hospedador-parasito a lo largo de gradientes latitudinales,
altitudinales y entre sistemas continentales e insulares.
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