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RESUMEN

BARCENAS BARRETO KARLA TATIANA. Patrones de diversidad beta de
hospederos aves y mamiferos silvestres asociados a garrapatas bajo un gradiente

latitudinal en América (bajo la direccion de: MVZ, PhD Oscar Rico Chavez y MVZ,
PhD Rafael Ojeda Flores).

Diversos estudios han demostrado una fuerte correlacion entre la diversidad de
hospederos y parasitos con el gradiente latitudinal. Esta relacion se explica a
través de factores ambientales relacionados al trépico como la baja
estacionalidad, las condiciones de temperatura y humedad constantes, la vasta
abundancia de recursos, asi como el tiempo de colonizacién de los organismos,
que en conjunto afectan las dinamicas ecoldgicas y las tasas evolutivas de las
especies. Las garrapatas son ectoparasitos hematéfagos que se han asociado a
las comunidades silvestres durante miles de afos, manteniendo el ciclo biolégico
de diversos microorganismos patdogenos como lo son virus y bacterias.
Actualmente, las garrapatas son el segundo vector con mayor numero de reportes
de enfermedades transmitidas a humanos en el mundo y el primero en el
hemisferio norte del planeta, de ahi la importancia de su estudio. En esta tesis se
estudié el cambio en la diversidad de hospederos aves y mamiferos silvestres
asociados a garrapatas a lo largo del gradiente latitudinal, asi como la
especificidad filogenética de hospederos que presenta este vector en el continente
americano. Los resultados sefalan que existe una alta especificidad filogenética
en distintos géneros de garrapatas en América y que la diversidad de hospederos
asociados a garrapatas no se encuentra explicada por el gradiente latitudinal. El
presente proyecto representa el primer analisis macroecologico sobre la
diversidad de hospederos y sus garrapatas, donde se demuestra la importancia de
incorporar la dimension filogenética de la diversidad, la cual permite un mejor
entendimiento de los patrones de recambio y especificidad de hospederos de las

garrapatas.



Introduccién

Los sistemas ecologicos son notablemente complejos, constituidos por multiples
factores y organismos interactuando entre si, a través de escalas temporales y
espaciales. Determinar patrones o mecanismos que describan a los sistemas
ecologicos resulta una tarea sumamente dificil, ya que no es posible explicarlos a
través de una dinamica lineal. A pesar de ello, la macroecologia pretende estudiar
sistemas bioldgicos diversos, en grandes escalas espaciales o temporales que no
pueden ser manipulados experimentalmente, buscando relaciones y patrones
estadisticos que expliquen la abundancia, distribucidon y las caracteristicas

funcionales de las especies desde una perspectiva biogeografica o historica (1, 2).

Para ello, la macroecologia se sustenta en diferentes areas de estudio. Por un
lado, a través de la ecologia de comunidades, estudia los procesos que
determinan la interaccion, la estructura y las dinamicas de las especies locales,
pero también se nutre de la biogeografia, que estudia cdmo los factores abioticos
influyen en la interaccién de estas comunidades. Adicionalmente, se apoya de la
informatica, que permite analizar grandes bases de datos generadas a partir del
acumulo de informacion de multiples investigaciones aisladas que se han

realizado en distintas regiones del planeta (3).

En las ultimas décadas, la macroecologia ha aportado interesantes contribuciones
en materia de conservacion, como lo son un mayor entendimiento de la diversidad
y distribucién de especies en el planeta a través de las regiones biogeograficas (4)
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y la prediccién del riesgo de extincion de diferentes especies asociado al cambio
cambio climatico y otras actividades antropogénicas (5,6). Adicionalmente la
macroecologia ha contribuido al entendimiento de la distribucion de las
enfermedades, ayudando a dilucidar patrones de las relaciones parasito-

hospedero asociadas a rasgos biogeograficos o evolutivos (7,8,9).

A partir de la ecologia de comunidades se ha estudiado como la diversidad de los
hospederos puede impactar en la subsistencia de sus vectores y patdégenos
asociados, limitando el nicho ecolégico que ocupan (10). Pero también se ha
descrito como los artrépodos, parasitos y vectores de enfermedades infecciosas,
coevolucionan, se diversifican, cambian de hospederos y se adaptan a las nuevas
condiciones ambientales o recursos disponibles (11). Por ello, la identificacién de
patrones macroecologicos sobre la diversidad de vectores y hospederos resulta
un instrumento relevante para analizar el riesgo y la dispersién de enfermedades

zoonobticas infecciosas.

Las garrapatas son el segundo grupo de vectores artrépodos con mayor numero
de reportes de enfermedades transmitidas a humanos, y las primeras en cuanto a
la riqueza de patdgenos que transmiten (12). En el hemisferio norte del planeta,
las enfermedades transmitidas por garrapatas predominan sobre cualquier otro
vector, entre ellas se encuentra la enfermedad de Lyme, a la cual se le atribuyen
427,000 infecciones anuales en los Estados Unidos. (13, 14, 15). En la region
intertropical y en el hemisferio sur, las infecciones transmitidas por garrapatas que

preponderan en la lista pertenecen a las bacterias del género Rickettsia. Las
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rickettsiosis se reconocen como unas de las infecciones mas antiguas en la Tierra,
aunque en los ultimos 30 afios, la prevalencia de casos asociados a esta familia
de bacterias se ha propagado en todos los continentes hasta el punto de volverse

endémicas en diferentes paises (16).

Es verdad que el incremento en la prevalencia de las enfermedades transmitidas
por garrapatas (ETG) se asocia al gran avance tecnologico en las herramientas de
deteccidn, asi como a un mejor registro de incidentes a través de herramientas
electrénicas, pero también se debe a la expansion del nicho ecoldgico que

presentan estos vectores asociado a diversas actividades antropogénicas (17).

Dado que las garrapatas no pueden volar o moverse grandes distancias, siempre
dependen del movimiento y rangos de dispersion de sus hospederos, por ejemplo,
las migraciones, o bien, de diferentes actividades antropogénicas que ocasionan
el desplazamiento de sus hospederos (18). Factores tales como la fragmentacion,
la destruccion del habitat, el cambio climatico, el transporte de animales
domeésticos, la oscilacion de la fauna sinantropica entre el paisaje rural y urbano,
la diseminacion de roedores a través de los medios de transporte, o la
introduccién de especies invasoras han favorecido su dispersion (19, 20, 21). La
expansion del rango geografico donde permanecen las garrapatas favorece un
aumento en la tasa de contacto con nuevos patdégenos a los cuales pueden servir

como vectores (22).



Se ha reconocido el papel de las poblaciones humanas y de animales domésticos
como dispersadores de vectores y de las ETG, pero a pesar de su abundancia y
expansion en el globo terraqueo, ninguna de sus especies funge como reservorio
de las ETG, estos en realidad sélo actuan como hospederos accidentales (17,23).
Mientras tanto, los auténticos reservorios y vectores son especies de la fauna
silvestre como roedores y garrapatas, que han albergado a estos patdgenos
dentro de sus comunidades durante cientos de anos. (24, 25, 26). En las ultimas
décadas, estas infecciones se han propagado a poblaciones humanas, por lo que
se han identificado y asociado a diferentes patologias, que ahora podemos incluir
a la creciente lista de enfermedades emergentes. De ahi la importancia de
estudiar las interacciones ecoldgicas de estos patdogenos, sus vectores y
reservorios silvestres a través de aproximaciones ecolégicas como las basados en
la biogeografia. En la presente tesis se utilizaron herramientas macroecologicas
para entender cobmo cambia el aprovechamiento de las comunidades silvestres

por parte de las garrapatas, a lo largo de un gradiente latitudinal.

Dimensiones de la biodiversidad

A fin de obtener informacién de la composicidn y organizacion de las
comunidades, es necesario estudiar los componentes de la biodiversidad. La
biodiversidad o diversidad biolégica no tiene un concepto unico, sino que engloba
todas las dimensiones y escalas desde las que se puede medir la variabilidad de

la vida, en un determinado tiempo y espacio (27,28). La diversidad biolégica



engloba la diversidad genética, la diversidad de especies y la diversidad de

ecosistemas, entre otros (28).

La diversidad de especies, tiene distintas propiedades que son importantes de
cuantificar como la abundancia relativa y la riqueza, es decir el numero de
especies y la identidad de éstas (29). Para la cuantificacion de las propiedades de
las comunidades existen diferentes indices que nos ayudan a explicar la
variabilidad de las especies a través de las distintas escalas espaciales. Por un
lado, el indice de diversidad Alfa nos indica la riqueza promedio de un sitio,
mientras que el indice de diversidad Gamma indica la riqueza total regional, es

decir, de varios sitios (30).

Asimismo, el indice de diversidad Beta permite cuantificar como difiere la
diversidad de una comunidad a otra, es decir, como cambia la composicién de
especies de las comunidades a través de gradientes espaciales o temporales
espaciales o temporales (31). Aunque parezca intuitivo el hecho de que la
composicidon de especies cambie a través de los espacios biogeograficos, es
importante entender estos patrones y describir los procesos que causan estas
diferencias. La diversidad beta puede dividirse en dos componentes que
mecanisticamente explican los patrones de cambio en la composicién de las
comunidades (32, 33). El primero, lo conocemos como recambio espacial, y se
refiere al reemplazo de especies de un sitio a otro. El segundo componente es el
anidamiento, que corresponde a un patron en el que el sitio con menor riqueza es
un subconjunto del sitio con mayor riqueza. En este caso, aunque los dos sitios

6



son diferentes en su composicidon, no existe un recambio espacial de las especies,

so6lo una diferencia en la riqueza entre ambos sitios (34).

El uso de estos indices se ha empleado en multiples estudios basados en
enfoques macroecologicos y de ecologia de comunidades para estudiar la
variacion de las especies a través de los gradientes ambientales, por ejemplo, se
ha estudiado que la diversidad beta de las aves a través de las ecoregiones es
producto de la heterogeneidad de los habitats y climas (35). También se ha
comprobado que existe una correlacidn entre la geodiversidad, es decir, la
diversidad topografica, de suelos y geologica con la diversidad beta de las aves
(36). En otro estudio se observé como la diversidad beta de comunidades de
murciélagos tiene un bajo recambio a través de regiones adyacentes, en ausencia

de barreras geograficas (37), por mencionar algunos ejemplos.

Ademas de los enfoques taxondmicos orientados al estudio de la variacion
espacial de la diversidad bioldgica, existen aproximaciones filogenéticas, que son
herramientas que permiten incorporar informacidén sobre el origen y las relaciones
evolutivas de las diferentes especies que componen una comunidad (38). El
indice de diversidad filogenética beta es un indice que cuantifica como cambia la
diversidad y dispersion filogenética de las comunidades a través de diferentes

espacios geograficos (39).

Este tipo de aproximaciones, han permitido explicar como se desarrollan las
interacciones evolutivas entre hospederos y parasitos. Por ejemplo, se ha
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comprobado una relacidén robusta y directamente proporcional entre la riqueza de
parasitos y las diversidad filogenética de hospederos primates no humanos. Esta
aseveracion es significativa para protozoarios, virus y parasitos en general, de
primates no humanos. También, en otro estudio, Poulin y Morand observaron
cdmo la riqueza de ectoparasitos se encuentra estrechamente relacionada con la
diversidad filogenética de los clados de mamiferos, de nuevo en una asociaciéon

directamente proporcional (40).

En el presente trabajo, se aplicaron diferentes indices para evaluar el cambio en la
diversidad taxonomica de los hospederos silvestres asociados a garrapatas a lo
largo de las diferentes latitudes geograficas, pero también se utilizaron
aproximaciones que permitieron reconocer la dispersion filogenética de estos

hospederos silvestres.

El gradiente latitudinal de la diversidad de especies

Es un hecho que la composicién y distribucion de las comunidades biol6gicas son
producto de distintos procesos ecoldgicos, entre ellos la competencia y el
parasitismo, y de procesos evolutivos como la especiacion y extincidn, pero
también son producto de la adaptacién de las especies a las condiciones
ambientales (38). Por ello, se ha estudiado como cambia la diversidad de

especies a través de diferentes gradientes ambientales o biogeograficos



(36,37,38,40). Uno de estos gradientes, es el latitudinal, que estudia como los
mecanismos estocasticos independientes de la densidad y de las interacciones
biéticas varian de las regiones articas a los trépicos, afectando la abundancia, la

riqueza y la composicion de las comunidades (41).

Hay evidencia suficiente de como la diversidad de vertebrados mamiferos y aves
reflejan un patrén latitudinal, en el que la diversidad de las especies es mayor en
las regiones cercanas al Ecuador (4, 43, 44), tanto a escala taxondmica, como a
escala filogenética. Este fendmeno se puede explicar a través de diferentes
mecanismos, como la baja estacionalidad y el tiempo de colonizacion de las
especies en los tropicos (3, 25, 44). Por un lado, la baja variabilidad climatica de
estas regiones generan un conjunto de limites ecolégicos que ejercen una fuerte
presion de seleccion para las especies que ahi habitan, esto provoca, que la
envergadura del nicho de cada una, se reduzca en consecuencia a las fuertes
interacciones bioticas que se suscitan, tales como la competencia, la depredacién,
el parasitismo; lo que resulta en una alta especializacion del nicho ecologico que
ocupan las especies que comparten una misma region geografica. Por
consiguiente, la tasa de especiacién se incrementa para que un gran numero de

especies sean capaces de coexistir (43,44).
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Figura 1. Procesos clave de los niveles de organizaciéon biolégica. Mecanismos conductores
asociados al ambiente espacio-temporal, los procesos eco-evolutivos del gradiente latitudinal y sus
patrones emergentes. Se consideran 4 procesos eco-evolutivos claves: seleccidon, dispersion,
deriva ecologica y especiacion que surgen en las escalas temporal, espacial y bioloégica. Figura
obtenida de Pontarp M., 2018 (44).

Asimismo, la alta temperatura de las regiones tropicales afecta la tasa metabdlica
de las especies, que a su vez afecta la tasa evolutiva de estas, en tanto que
aumenta el numero de mutaciones y se reduce el tiempo generacional. En
consecuencia, se genera un incremento en la tasa de especiacion y por ende,
aumenta la diversidad (43,45, 46). La humedad constante y las altas tasas de
precipitacion son otros factores que en conjunto aumentan la productividad de los
ecosistemas. Una mayor abundancia de materia vegetal, provoca un incremento

en la densidad poblacional de las redes tréficas, ocasionando un aumento en las
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tasas de mutacion , por lo que las tasas de especiacidon se aceleran. Por ultimo, se
propone que el tiempo de colonizacién de los ancestros tropicales es mayor que
en otras latitudes, por lo que las especies en los tropicos poseen una mayor tasa
de diversificacion acumulada (43,46, 47). Todos estos mecanismos, explican la
mayor diversidad de vertebrados presente en las regiones tropicales del planeta.

Ver Figura 1.

Para especies parasitas y patdgenas, también se han encontrado diferencias en
su abundancia y riqueza bajo un gradiente latitudinal. En diversas investigaciones,
se ha encontrado que la abundancia de patégenos y la intensidad del parasitismo
(numero de parasitos hallados por hospedero), aumentan en los trdpicos,
incluyendo protozoarios en primates (48), ectoparasitos de peces marinos (49),
parasitos generalistas de carnivoros (50), helmintos y virus transmitidos por
vectores, asi como protozoarios y artropodos que parasitan seres humanos (51),
s6lo por mencionar algunos. También se ha estudiado como los cambios en la
diversidad y abundancia de vectores bajo un gradiente latitudinal influyen en la

prevalencia de enfermedades en humanos (52) y en otros hospederos (53).

La razdén de estos patrones en especies parasitas, se atribuye a todas las
propiedades anteriormente mencionadas. La falta de estacionalidad en los
tropicos permite mayores cargas parasitarias en los hospederos durante todo el
afo, y en consecuencia, se llegan a establecer relaciones coevolutivas entre las

especies interactuantes de manera mas rapida y marcada (11, 54).
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En esta tesis se exploran los patrones de cambio en la composicién filogenética y
taxonomica de los hospederos silvestres asociados a garrapatas a lo largo de un
gradiente latitudinal. Para el presente proyecto se entiende que un gradiente
implicara un cambio gradual, tanto en latitud como en diversidad de especies. En
cambio, un patrén indicara la relacibn matematica o estadistica que describe cobmo
cambia la diversidad de especies con respecto a la latitud. Hay tres aspectos

importantes que deben considerarse para identificar patrones:

1. Laforma o tendencia que arrojan la distribucién de los datos.
2. Los parametros que caracterizan esa relacidon matematica.

3. El grado en que los datos se ajustan a los modelos que los describen.

Existen diferentes escalas espaciales y biolégicas que permiten evaluar los
patrones latitudinales, desde biomas, zonas climaticas, regiones biogeograficas,
comunidades ecoldgicas o unidades arbitrarias como bandas y cuadrantes. Las
escalas tienen efectos distintos que deben considerarse para la interpretacion de

patrones (55).

Especificidad a hospederos

La especificidad de un parasito hacia sus hospederos representa en buena

medida la amplitud de su nicho ecoldgico, a través de la diversidad de recursos
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que aprovecha (56). Desde un enfoque taxonémico, la especificidad de un
parasito indica el nUumero de especies o taxones que es capaz de aprovechar en
determinada etapa de su ciclo de vida, por lo que el grado de especificidad es
inversamente proporcional al numero de hospederos que el parasito aprovecha
(2). Mientras que si utilizamos aproximaciones filogenéticas para medir la
especificidad de un parasito, no solo obtenemos informacion de la riqueza de los
hospederos, pero también, de la relacién evolutiva que comparten, esto quiere
decir que se puede conocer la composicion y posicion del nicho de un parasito en

el espacio ecolobgico (57,58,59,60).

En el caso particular de las garrapatas, la especificidad de hospederos es
producto de las interacciones con factores asociados a la fisiologia, la inmunidad,
la ecologia y la filogenia de sus hospederos, pero también de su adaptacion al
ambiente en el que habitan. Recordemos que en sus ciclos de vida, las garrapatas
tienen diferentes etapas en las que viven fuera de su hospedero, cada que
presentan fases de maduracién para convertirse en larvas o adultas y durante la
ovoposicion e incubacién de los huevos por parte de las hembras, por ello, el
ambiente ha interferido de manera preponderante en la historia evolutiva de estos
atropodos. Se ha descrito que determinadas condiciones climaticas a escalas
regionales tienen efecto sobre la distribucién de estos artropodos, mientras que la
disponibilidad de hospederos solo afecta su distribucion a escalas locales (61), por
consiguiente, el ambiente tiene un fuerte efecto en la evolucion de la interaccién

entre estos parasitos y sus hospederos (62).
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En la literatura se pueden encontrar diferentes aproximaciones para medir la
especificidad de hospedero, por ejemplo, se ha analizado la diversidad
taxonémica de hospederos de diferentes géneros de garrapatas (Amblyomma,
Rhipicephalus, Heamaphysalis y Dermacentor) utilizando el indice Diferenciacion
taxonomica (Taxonomic Distinctiveness) (63) propuesto por Poulin y Mouillot (64)
que mide la distincidon taxonomica promedio de todos los hospederos
aprovechados por un parasito. De esta manera, se encontrd que las garrapatas en
su estado larvario o de ninfa tienen menor especificidad a hospederos en
comparacion a las adultas, probablemente esto se debe a que las garrapatas
adultas se alimentan de hospederos mas grandes, mientras que las ninfas y
adultas tienen mayor plasticidad en su alimentacion. Finalmente, se concluyé que
de forma general existe una baja especificidad a hospederos por parte estos
artrépodos. La explicacion de esto se le atribuyd a un fenbmeno conocido como
“Ecological Fitting”, que propone que el requerimiento del parasito es el recurso y
no la forma en que éste se encuentra en la naturaleza (60) . Esto quiere decir que,
a través de muchas generaciones, las garrapatas han refinado su habilidad por
obtener sangre, y no se han especializado en adaptar su fisiologia a uno o a
ciertos taxones de los hospederos. Sin embargo, este estudio solo aportd
informacion sobre la riqueza taxondmica de los hospederos aprovechados por
garrapatas neotropicales, pero nunca se abordo la relacién evolutiva que guardan
estos hospederos entre si, es decir no se tomé en cuenta la dimensién filogenética

de los hospederos de las garrapatas.
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Por otro lado, en una investigacion realizada por Esser y colaboradores (65),
estudiaron nuevamente la especificidad de hospederos en garrapatas
neotropicales; aunque fue sélo en Panama, se midi6 la especificidad a
hospederos en tres dimensiones distintas, lo que permitié contestar preguntas de
mayor profundidad. Midieron la especificidad estructural de las garrapatas a nivel
especie y comunidad, asi como la especificidad filogenética y por ultimo la
especificidad geografica, estds ultimas dos se estudiaron en tres escalas
espaciales distintas. Este estudio aporté diferentes conclusiones interesantes en
cuanto a la diversidad filogenética de hospederos aprovechados por estos
artrépodos. En principio, la mayoria de las especies de garrapatas en el sistema
mostraron alta especificidad filogenética en la etapa adulta, sin importar la escala

espacial, y esta especificidad hacia los hospederos se encontr6 a nivel de

especie, familia y orden. SoOlo pocas especies de garrapatas aprovechan
hospederos de multiples 6rdenes. Los géneros mas diversos en especies de
garrapatas parasitan mas especies de hospederos, esto quiere decir que aumenta

el grado de especializacion por parte de las garrapatas. Mientras la mayoria de las

especies de garrapatas son especialistas en hospederos filogenéticamente
cercanos, estos hospederos a la vez son parasitados por multiples géneros de

garrapatas. Esto resulta en una interaccion filogenética asimétrica entre

hospederos y garrapatas.

La informacion de la que disponemos en la actualidad destaca que las

interacciones entre garrapatas y fauna silvestre, representan un sistema ideal para
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el estudio de la especificidad a hospederos a través de un gradiente latitudinal en

el continente americano.

Biologia de garrapatas

Las garrapatas se encuentran en una gran variedad de habitats en todo el mundo,
pero siempre dependen de los vertebrados para su subsistencia, por lo que han
evolucionado de manera estrecha y paralela a sus hospederos desde el Cretacico

tardio, aproximadamente 150 millones de afios atras (12).

El ciclo de vida de las garrapatas estd compuesto por cuatro fases de desarrollo,
también llamadas estadios, en las que adquieren forma de huevo, larva, ninfa 6
adulta, pero siempre requieren de la sangre de uno o varios hospederos entre
cada estadio para subsistir y madurar. La historia de vida que sostienen estos
acaros, los convierte en reservorios y vectores ideales de multiples simbiontes
como bacterias, protozoarios, virus, hongos y helmintos, muchos de ellos,
patdbgenos que necesitan ser trasmitidos a algun vertebrado para completar su

ciclo de vida (66, 67, 68, 69, 70).

Las garrapatas se clasifican como acaros pertenecientes a la clase de los
aracnidos, pero se diferencian de los insectos por carecer de un cuerpo
segmentado. Su morfologia adulta se distingue por un idiosoma o cuerpo, que es

la porcidbn mas grande que las conforma, del cual emergen cuatro pares de patas
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y un capitulum que protruye o no, dependiendo de la familia taxonémica a la cual
pertenezca el acaro. El capitulum es la base del gnatosoma, este ultimo es el
aparato bucal y sensorial compuesto por un hipostoma, dos pedipalpos y dos
queliceros (67, 71). Al dia de hoy se han descrito mas de 900 especies de
garrapatas, divididas en tres familias de acuerdo a sus caracteristicas
morfologicas y rasgos bioldgicos (66):

* Argasidae o garrapatas con escutelo blando

* Ixodidae 6 garrapatas con escutelo duro

* Nuttalliellidae, la cual esta conformada por una sola especie

Las mayoria de las especies de garrapatas de la familia Ixodidae aprovechan de 2
a 3 hospederos distintos entre cada una de sus fases de desarrollo, aunque
algunas especies pueden permanecer en el mismo hospedero durante su ciclo de
vida completo. Este ciclo biolégico perdura de uno a tres afios, dependiendo de la
especie de garrapata (66, 73). A las transformaciones morfolégicas que ocurren
tanto en la transicidén de larva a ninfa, como en la transicion de ninfa a garrapata
adulta se les conoce como ecdisis. El periodo de alimentacion de estos acaros
tarda varios dias o incluso semanas. Posteriormente, las hembras adultas retraen
los queliceros e hipostoma para desprenderse de su hospedero, ponen varios
huevos en la vegetacion y después mueren. Las ninfas o larvas también se
retraen de su hospedero después de alimentarse, caen en la vegetacion donde
llevan a cabo la ecdisis y luego buscan otro hospedero (67). Estas esperan en la
vegetacion con sus patas frontales extendidas para poder anclarse a algun
vertebrado que pase cerca. Esta conducta se intensifica en respuesta a ciertos
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estimulos como el didxido de carbono, el calor corporal de los hospederos vy las
vibraciones (68). Las garrapatas macho del género Ixodes se alimentan

brevemente del hospedero y destinan su vida a copular con varias hembras (69).

Las garrapatas con escutelo blando pertenecen a la familia Argasidae y requieren
de dos a ocho hospederos distintos durante su ciclo de vida. Tanto hembras como
machos adultos se alimentan de sangre durante 15 a 30 minutos, mientras que las
larvas tardan dias alimentandose (74). Esta es la razén por la que dificilmente se
identifican garrapatas de esta familia en los hospederos y con mayor frecuencia,

en el habitat (75).

Las garrapatas son estrictamente hematéfagas por lo que sus caracteristicas
fisiolégicas han evolucionado con el fin de aprovechar a sus hospederos de la
forma mas exitosa. Las hembras pueden aumentar hasta diez veces su tamafio al
alimentarse y tienen un complejo sistema de deteccion de hospederos compuesto

por vibrizas, el 6rgano de Haller y pedipalpos (76).

Las garrapatas perforan la epidermis con sus filosos queliceros para después
penetrar un arpon al interior que llamamos hipostoma. Enseguida secretan saliva
con proteinas anticoagulantes que producen una breve anestesia in situ, este
mecanismo evita que el hospedero sienta al acaro y se rasque. Eventualmente,

este acto ocasiona algun tipo de hipersensibilidad en el hospedero (77).
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Justificacion

La diversidad de los hospederos de garrapatas ha sido abordada en diferentes
estudios desarrollados en el continente americano (19, 64, 65, 77), los cuales han
permitido conocer el caracter generalista de las garrapatas y registrar diversos
aspectos de cdmo se relacionan estos artropodos con la ecologia de sus
comunidades. No obstante, la mayoria de los estudios se han limitado a aportar
informacién de la taxonomia de los hospederos involucrados o a recabar aspectos
filogenéticos de los animales que ocupan en escalas locales o regionales. Por lo
que, consideramos relevante explorar y describir el cambio en la diversidad
filogenética de los hospederos aprovechados por estos parasitos a través del

continente americano, desde un enfoque macroecoldgico.

En esta tesis, se evalu6 la diversidad de hospederos aprovechados por las
garrapatas, en diferentes latitudes geograficas, a través del uso de indices
relacionados con los patrones de cambio en la composicion de las comunidades

de hospederos silvestres aves y mamiferos, propios del continente americano.

Hipétesis

H1 - La riqueza, la diversidad Alfa filogenética y taxonémica de hospederos
mamiferos y aves asociados a garrapatas incrementa a lo largo de un gradiente

latitudinal, en el que el maximo de todos estos indices se encuentra en el Ecuador.
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H2 - La diversidad beta filogenética y taxondmica de los hospederos silvestres
aves y mamiferos asociados a garrapatas responden al recambio explicado por el

gradiente latitudinal.

H3 - Dada la ausencia de especificidad taxondmica, no se detectara especificidad
filogenética hacia aves y mamiferos silvestres asociados a diferentes géneros de

garrapatas en el continente americano.

Objetivo general

Calcular el cambio en la diversidad taxondmica y filogenética de aves y mamiferos
silvestres asociados a diferentes géneros de garrapatas, a lo largo de un gradiente

latitudinal en el continente americano.

Objetivos especificos

I. Calcular la riqueza, la diversidad alfa filogenética y taxonémica de hospederos
mamiferos y aves asociados a garrapatas, a lo largo de un gradiente

latitudinal.

[I. Calcular la diversidad beta filogenética y taxondmica de hospederos
mamiferos y aves asociados a garrapatas, a lo largo de un gradiente

latitudinal.
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[ll. Cuantificar y describir los patrones de recambio y anidamiento de la
filobetadiversidad de los hospederos de garrapatas a través de la variacién de

la latitud geografica.

IV. Cuantificar la especificidad filogenética de hospedero de diferentes géneros de

garrapatas a lo largo de un gradiente latitudinal.

METODOLOGIA

l. Construccion de la base de datos

Los datos se obtuvieron a través de busquedas en la plataforma Publish or Perish
(79), con la que se extrajo la informacién de articulos cientificos o libros
recopilados de los buscadores Web of Science y Google Scholar. Para indicar la
busqueda se utilizaron diferentes conjuntos de palabras clave como: “wildlife +
ticks”, “ticks + mammals”, “ticks + birds”, “wildlife + hosts + ticks”. La plataforma
Publish or Perish genera un documento tipo .csv con todas las fuentes de
informacion relacionadas a la busqueda indicada. En cada fila, se enlisté el

nombre de cada fuente con sus respectivos autores, afio de publicacion, revista

editora, numero de citas, GSRank, asi como las direcciones DOl y URL.

Se construyd una base datos en la que se incluyeron todas las asociaciones entre

hospederos aves o mamiferos silvestres y sus garrapatas, reportadas en el
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continente americano durante el periodo comprendido entre los afios 2000 y 2019.
Cada observacion correspondid a la asociacion de un hospedero con una
garrapata adulta. En cada observacién se registrd la identidad taxondmica del
hospedero incluyendo la clase, el orden, la familia y la especie del mismo,
asimismo, la familia, el género y la especie de la garrapata a la que se le asocia,
pero también el pais, provincia, localidad y municipalidad, coordenadas
geograficas donde se encontré la asociacién, fecha de muestreo y direcciones
URL y DOI del articulo que publicé cada una de las asociaciones. Los datos se
registraron en abundancia, es decir, se registré6 el numero de veces que una

asociacion entre una especie hospedera y una especie de garrapata fue hallada.

Por ultimo, se excluyeron todas las asociaciones que no reportan coordenadas
geograficas o suficiente informacién de su localidad para ubicar la coordenada
geografica en el continente americano. Sélo se registraron asociaciones de los
hospederos silvestres contenidos en las Clases de aves o mamiferos. Se
excluyeron las asociaciones de hospederos con garrapatas en etapa de ninfa o

larva.

Il. Analisis descriptivo de los datos

Finalmente, se formaron dos bases de datos, separando a los hospederos de
acuerdo a su Clase. Se realiz6 un analisis exploratorio del numero de
asociaciones, asi como de la riqueza de hospederos para cada uno de los
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géneros de garrapatas y 6rdenes comprendidos en ambas clases de hospederos.
Esto, con el objetivo de conocer la calidad y abundancia de los datos, pero
también, para definir hacia dénde enfocar los analisis de especificidad y
diversidad.

Para realizar los analisis de diversidad beta, se tomaron en cuenta unicamente los
géneros de garrapatas encontrados en aves o mamiferos, que tuvieron
localidades distribuidas en al menos 5 sitios distintos con 10° de separacion

latitudinal en el continente americano (Figura 3).

I. Calculo de la riqueza, diversidad Alfa taxonédmica vy
filogenética de los hospederos silvestres asociados a
garrapatas en un gradiente latitudinal

Se calculdé la riqueza de los hospederos hallados en el gradiente latitudinal
conformado por intervalos de 10° partiendo desde el Ecuador hacia los

hemisferios norte y sur (Figura 2). Para este calculo se tomaron en cuenta todos

los hospederos hallados en las diferentes localidades de cada intervalo.
Posteriormente, se calcul6 la fuerza de asociacion de la riqueza de los
hospederos con la latitud mediante un modelo polinomial, usando una regresiéon
cuadratica, cuyo maximo se esperaba encontrar en el Ecuador, (Latitud 0°). Se
realizaron modelos para cada uno de los géneros de garrapatas asociadas a aves
y mamiferos. De la misma forma, se calculé la diversidad alfa filogenética y
taxonomica de los hospederos mamiferos y aves asociados a los distintos
géneros de garrapatas para cada intervalo. La diversidad taxondémica se calculd

con el indice de Shannon (80), mientras que para la diversidad filogenética se usé
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el indice de Faith (81). Finalmente, se calcularon las correlaciones cuadraticas,
para cada uno de los géneros de garrapatas encontradas en aves y mamiferos, en
ambas escalas. Los calculos se realizaron utilizando las librerias vegan (82) y

picante (83) implementadas en el software libre R (84).

Il. Calculo de la diversidad Beta taxonémica y filogenética de los
hospederos asociados a garrapatas a lo largo de un gradiente
latitudinal

Se calculé la diversidad beta filogenética y taxondémica para cada clase de
hospederos asociados a garrapatas, utilizando el indice de Sérensen (85), el cual
mide la disimilitud de la diversidad entre las comunidades, en este caso, entre
cada intervalo latitudinal. Con ayuda de la paqueteria betapart (86), implementada
en R (84) se calcularon los componentes de anidamiento (Beta.SNE) y recambio
(Beta.SIM) de la diversidad beta (Beta.SOR) para conocer a qué patron se asocia
el cambio de la diversidad de hospederos entre los intervalos latitudinales. Este
analisis se realizé en las escalas filogenética y taxonémica, lo que permitid

comparar los resultados de ambas dimensiones de la diversidad.

lll. Calculo de la especificidad filogenética en garrapatas de
diferentes géneros en América

Para conocer el cambio de la especificidad a hospederos en diferentes géneros de
garrapatas, bajo un gradiente latitudinal, se utilizaron dos indices ecoldgicos: el

Recambio como componente de la diversidad beta y el indice de Faith. El indice
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de Faith representa la suma total de todas las ramas filogenéticas de los
hospederos, a los que un parasito esta asociado. El valor de este indice se puso a
prueba contra un modelo nulo. Es decir se comparé el valor observado contra el
promedio del indice de Faith calculado 10000 veces en datos aleatorizados. Los
modelos se construyeron usando la paqueteria picante (83) implementada en el
software libre R (84). La aleatorizacién de los datos esta disefiada para producir

un patron esperado, en ausencia de cualquier mecanismo ecologico (86).

Esto permitié conocer, si los resultados observados son producto del azar o hay
patrones definidos para las relaciones filogenéticas que mantienen los hospederos
silvestres asociados a los diferentes géneros de garrapatas a lo largo del
gradiente latitudinal. Para la interpretacion de la fuerza de especificidad de
hospedero se compard el valor del indice de Faith contra el promedio del valor del
modelo nulo mediante un valor de Z. El valor Z se interpreta de acuerdo a su
signo, si es negativo indica que la filobetadiversidad de las comunidades es menor
a la que se espera por el azar, por ende, sugiere un patrén de anidamiento que
denota una alta especificidad de los artrépodos hacia sus hospederos. Mientras
que si el valor de Z es positivo, se sugiere que la filobetadiversidad de las
comunidades es mayor a la esperada por el azar, esto quiere decir que se trata de
un patrén de recambio que implica baja especificidad a hospederos por parte de
las garrapatas. El recambio, ademas de ser un patron de la la diversidad beta,
también puede describir la especificidad de un parasito. Una vez que se calcula,

se realiza la interpretacion del mismo en términos de especificidad.
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RESULTADOS

. Analisis descriptivo de los datos

Se registré un total de 4,251 asociaciones distintas entre hospederos silvestres y
garrapatas. En aves se hallaron 1,923 asociaciones repartidas en 20 6rdenes que
involucran 401 especies distintas. Los 6rdenes de aves que preponderan en
nuamero de observaciones y riqueza de especies son el Galliforme, Piciforme,
Anseriforme y Passeriforme. En mamiferos se recopilaron 2,328 asociaciones,
clasificadas en 12 6rdenes de distintos mamiferos que engloban 117 especies.
Los 6rdenes de mamiferos que encabezan las listas de riqueza de especies y
numero de observaciones son los cetartiodactilos, carnivoros y roedores. Si bien,
la riqueza de especies es significativamente mayor para las aves, en estas
ultimas, el orden de las Passeriformes cuenta con mas del 80% de las

observaciones halladas (Cuadro 1).

Los datos sugieren que el esfuerzo de muestreo no es uniforme a lo largo del
continente americano. Norteamérica y algunos paises de Sudamérica como
Estados Unidos, Canada, Brasil y Argentina, respectivamente presentan
abundantes observaciones, Centroamérica y los paises cercanos al Ecuador,
como Venezuela, Guyana y Guyana Francesa, carecen de investigaciones

publicadas relacionadas a este tema (Figura 3).
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Cuadro 1. Numero de asociaciones garrapata-hospedero y riqueza
de hospederos en diferentes 6rdenes de aves y mamiferos

Mamiferos

1. Passeriforme

1. Getartiodactyla

Observaciones 1923 2. Galliforme 2328 2. Rodentia
(no. de registros)
3. Anseriforme 3. Carnivora
Ordenes 20 12
1. Passeriforme 1. Rodentia
Riqueza 401 2. Galliforme 117 2. Carnivora
(no. de especies)
3. Piciforme 3. Cetartiodactyla

Cuadro 2. Numero y riqueza de asociaciones garrapata-hospedero
en diferentes géneros de garrapatas americanas

Mamiferos

Amblyomma

Amblyomma

Observaciones 1923 Ixodes 2328 Ixodes
(no. de registros)
Haemaphysalis Ornithodoros
Géneros 7 8
Amblyomma Amblyomma
Riqueza 53 Ixodes 82 Dermacentor
{no. de especies)
Haemaphysalis Ixodes
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MNumero de asociaciones garrapata-hospedero en cada orden de aves
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Figura 3. Distribucion y numero de observaciones garrapata-hospedero en el continente
americano por orden de hospedero

El género Amblyomma prevalece en todos los géneros de los hospederos
mamiferos registrados, con excepcion de los Quirdpteros. Los murciélagos son
parasitados Unicamente por el género Ornithodoros, un género nidicola de este
grupo de artropodos. El genero Ornithodoros ocupa el cuarto lugar en cuanto al
numero de observaciones, pero Unicamente se detectaron asociaciones a tres
familias de mamiferos: roedores, quirdpteros y cetartiodactilos. Es importante
recalcar que las garrapatas nidicolas dificimente se encuentran en los

hospederos, ya que se alimentan por un tiempo muy breve de sus hospederos,
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entre 10 y 30 minutos. Los primates y especies del orden Eulipotyphla presentan

una y dos observaciones, respectivamente. Los cetartiodactilos tienen el mayor

numero de observaciones y también la mayor riqueza en cuanto a géneros de
garrapatas. Los armadillos y didelfimorfos son parasitados unicamente por
garrapatas del género Amblyomma e Ixodes. Los carnivoros presentan una gran

riqueza en cuanto a la variedad de artrépodos con los que se asocian, el género

Numero de asociaciones garrapata-hospedero en cada orden de mamiferos

Rodentia -
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Ordenes de mamiferos

Cingulata -

Chiroptera -

Cetartiodactyla -

Carnivora -

Artiodactyla -
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Figura 4. Numero de observaciones garrapata-hospedero en mamiferos
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Haemaphysalis no forma parte de su repertorio. EI género Rhipicephalus de los
artropodos se asocia a todas las familias de los ungulados y también a los

carnivoros (Figura 4).

La familia de las passeriformes encabezan la lista de riqueza y numero de
observaciones (n = 1,636) como hospederos, pero también cuentan con la mayor

riqueza en cuanto a los géneros de garrapatas con los que se asocian (Figura 5).
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Figura 5. Numero de observaciones garrapata-hospedero en aves
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El género Amblyomma se presenta en la mayoria de las familias de las aves.
Existen algunos géneros de garrapatas nidicolas que parasitan aves, pero tienen
escasas observaciones, se trata de los géneros: Argas, Ornithodoros y Antricola;
estos se encuentran presentes en Galliformes, Columbiformes y Sphenisciformes.
Ixodes ocupa el segundo lugar en cuanto a la riqueza de familias de aves que
parasita. Haemaphysalis tiene el tercer lugar en cuanto al numero de
observaciones en las que se encontrd, pero tan sélo se asocia a 2 familias de

aves: Passeriformes y Struthioniformes.

Il. Riqueza, diversidad Alfa filogenética y taxonémica de
hospederos silvestres asociados a garrapatas

Se encontré que la mayoria de los datos se concentran en los géneros
Amblyomma e Ixodes, los cuales, a su vez muestran una mayor area de

distribucion en el continente que el resto de los géneros de garrapatas.

Se observo una tendencia del género Amblyomma para ocupar una mayor riqueza
de hospederos aves (n= 27) y mamiferos (n=37) significativamente mayor en el
sur del continente, presentando su maximo en la latitud -25°, donde se localizan
paises como Bolivia, Brasil, Paraguay y Argentina, disminuyendo progresivamente

conforme se aproxima al hemisferio norte (Figura 6).

En el género Ixodes, se observa un patrén que presenta dos apices en la riqueza

de hospederos aves en dos regiones distintas del continente, el primero se
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encuentra proximo al ecuador y el segundo se encuentra entre las latitudes 30° y
40° del hemisferio norte. En cambio, la linea de tendencia para la riqueza de
hospederos mamiferos aprovechados por este género también muestra dos
maximos, pero en dos regiones diferentes del continente, el primero se encuentra
en el hemisferio sur, en la latitud -25° donde se localiza Brasil, Paraguay y
Argentina, mientras que el segundo se ubica entre las latitudes 45° y 55°, en

Canada.

Los géneros Dermacentor y Haemaphysalis muestran una distribucion lineal en
cuanto a la riqueza de los hospederos mamiferos que ocupan a lo largo del
continente, al igual que los datos del género Ornithodoros, alrededor de los

hospederos aves que aprovechan.

Los géneros Rhipicephalus y Ornithodoros que parasitan mamiferos, presentan
maximos cercanos al Ecuador en sus lineas de tendencia, por lo que podriamos
aprobar la hipétesis alterna, aunque sus correlaciones no fueron significativas

(Cuadro 3).

El género Haemaphysalis, cuando aprovecha hospederos aves, presenta un
maximo en el hemisferio norte en su linea de tendencia, sugiriendo que existe una
mayor riqueza de hospederos aves para este género en la latitud 45° donde se

ubica Canada (Figura 6).
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Riqueza de Hospederos Asociados a Garrapatas

Amblyomma Dermacentor Haamaphysalis

Ixodes Omithodoros Rhipicephalus

Riqueza (S)

50 25 0 25 50

Latitud (Lat)

=% Aves - Mammalia

Figura 6. Riqueza de hospederos aves y mamiferos asociados a garrapatas a lo largo de un
gradiente latitudinal

Por otro lado, se encontraron patrones en la diversidad taxonémica y filogenética
de los hospederos aves y mamiferos, muy similares los que se presentaron en la
riqueza de hospederos asociados a garrapatas. Si los patrones de diversidad

taxon6mica son muy similares al patrobn de riqueza, esto significa que la riqueza
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de los hospederos esta equitativamente representada en las comunidades, para la
mayoria de los taxones.

Diversidad Taxondmica de Hospederos Asociados a Garrapatas

Amblyomma

Dermacentor

Haemaphysalis

Rhipicephalus

Diversidad Taxondmica (DT)

Lo
-

==
\‘ :
\
P

Latitud (Lat) .

== Aves -*= Mammaka

Figura 7. Diversidad taxonémica de hospederos aves y mamiferos asociados a garrapatas a
lo largo de un gradiente latitudinal
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Diversidad Filogenética de Hospederos Asociados a Garrapatas

Ambtyomma Dermacentor Haemaphysalis

Ixodes Omithodoros Rhipicephalus

Diversidad Filogenética (DF)

L

Latitud (Lat)

== Aves —%* Mammala

Figura 8. Diversidad filogenética de hospederos aves y mamiferos asociados a garrapatas a
lo largo de un gradiente latitudinal
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Cuadro 3. Correlaciones cuadraticas significativas entre la diversidad y el gradiente
latitudinal

Género de Regresion Grados de R2 ajustada Valor_P Diversidad
garrapata polinomial libertad (Significancia)

VEWILELEW Amblyomma Taxonémica

Mammalia

Amblyomma  x2 5 0.635 0.035 | Filogenética
Mammalia PGS x2 6 0.590 0.030 | Taxonémica
Mammalia - RGPS X2 6 0.7612 0.006 | Filogenética
Mammalia

Ixodes x2 6 0.7511 0.0065 | Riqueza

La diversidad filogenética de los hospederos es directamente proporcional al
numero de especies involucradas en el analisis, es decir, a la riqueza. No
obstante, este parametro es menos dependiente del esfuerzo de muestreo o
abundancia de datos, ya que solo se basa en datos de presencia y ausencia de

los taxones.
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Il. Diversidad beta filogenética y taxondmica, de hospederos
mamiferos y aves asociados a garrapatas

El género Amblyomma muestra altos valores de diversidad beta a lo largo de un
gradiente latitudinal en la escala taxonémica, indicando un elevado cambio en la
composicién de las comunidades de hospederos; ya que su linea de tendencia,
presenta la mayoria de sus valores cercanos a la unidad. Sin embargo, los valores
de la diversidad beta son menores a lo largo del gradiente, cuando se aborda a
través de la escala filogenética, estos valores indican qué tan estrecha es la
relacion filogenética entre las comunidades de hospederos silvestres que habitan

en cada intervalo latitudinal (Figura 10).

En el género Ixodes, también se detectaron otros patrones particularmente
interesantes. Por ejemplo, cuando se aborda la beta diversidad a través de la
escala taxonémica en hospederos mamiferos, la mayoria de los valores se
encuentran cercanos a la unidad, incluyendo en el Ecuador. Mientras que al
abordar el estudio de la beta diversidad, a través de la escala filogenética,
observamos cdémo sus valores disminuyen considerablemente, presentando
diferentes maximos y minimos, en su linea de tendencia, aunque uno de sus
maximos se mantiene en la unidad, este se localiza tan s6lo 5 grados arriba del

Ecuador.

En diferentes géneros de garrapatas podemos observar como los valores de la

diversidad beta filogenética presentan valores relativamente menores a los que se
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presentan cuando se estudia la diversidad a través de la escala taxonomica

(Figura 10). Este patrén de disminucion en la diversidad beta filogenética de los

hospederos silvestres aprovechados por garrapatas, se repite para los géneros

Ornithodoros, Haemaphysalis, Rhipicephalus y Dermacentor.

Amblyomma
| *
e®
( I.'.f..
a
L
( L
L

025~
"
[=]
w
8L q00-
= 0
=
o) Ixodes
= ;
E 100- »—eo—» -
E )
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(@]

Class

Cambio Taxonomico de Hospederos Asociadas a Garrapatas

Dermacentor

]

Ornithodoros

*—49 » L ]

I
0

Latitud (Lat)

Aves —* Mammalia

[ '
40 20

Haemaphysalis

Rhipicephalus

—a

Figura 9. Diversidad beta taxonémica de hospederos asociados a garrapatas a lo largo de

un gradiente latitudinal
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Disimilitud Filogenética de Hospederos Asociadas a Garrapatas

Amblyomma Dermacentor Haemaphysalis
1.00- : ; :

0.75-

0.50-

0.00~

Ornithodoros Rhipicephalus
1.00- ; :

Disimilitud (Beta Sor)

0.50-

0.00- : :
¥ i " i " I ' " '
-20 0 20 40 -20 0 20 40 20 0 20 40

Latitud (Lat)

Class —* Aves —* Mammalia

Figura 10. Diversidad beta filogenética de hospederos asociados a garrapatas a lo largo de
un gradiente latitudinal
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lll. Patrones de recambio y anidamiento en la diversidad beta
taxonémica y filogenética de los hospederos asociados a
garrapatas

Se observa que los valores de la diversidad beta total que presentan los
hospederos asociados a garrapatas son cercanos a la unidad para ambas clases
de hospederos y todos los géneros de garrapatas analizados. También se observa
que la composicion taxonomica de hospederos cambia significativamente de un
intervalo latitudinal a otro, en una proporciéon que abarca un rango del 66% al
100%, dependiendo del género del artrépodo. Contrario a lo observado con la

diversidad beta filogenética (Cuadro 4).

El calculo de los componentes de la diversidad beta permitieron identificar que el
cambio de la composicion de hospederos a lo largo de un gradiente latitudinal, se
explica en mayor proporcién, por un patrén de recambio en todos los géneros de
garrapatas y en cualquiera de las escalas de diversidad (Cuadro 4). Sin embargo,
el género Amblyomma aparece como una excepcion, pues muestra que el cambio
en la composicion de sus hospederos, esta explicado mayormente por el

anidamiento, cuando se mide a través de una escala filogenética.

Por otro lado, existen dos géneros de garrapatas, Ornithodoros y Rhipicephalus
que presentan un cambio en la filobetadiversidad, explicado por el anidamiento y
el recambio de sus hospederos, en proporciones similares. Esto sugiere que cerca
de la mitad de las especies en las comunidades, se repiten en la mayoria de los

intervalos del continente (Cuadro 4).
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Cuadro 4. Patrones de disimilitud de las comunidades silvestres asociadas a garrapatas a lo
largo de un gradiente latitudinal

RECAMBIO Anidamiento Betadiv RECAMBIO Anidamiento Betadiv
Taxo Taxo TOTAL Filo Filo TOTAL

Garrapata

M Ixodes 0.90 0.05 0.95 0.72 0.11 0.83
[ [

M Dermacentor 0.85 0.05 0.89 0.67 0.10 0.77
[ [

M Amblyomma 0.58 0.25 0.84 0.28 0.41 0.69

M Haemaphysalis 0.78 0.08 0.86 0.49 0.18 0.66
[ [

M Ornithodoros 0.60 0.27 0.88 0.44 0.31 0.75
[ [

M Rhipicephalus 0.76 0.14 0.90 0.42 0.32 0.73

A Ornithodoros 1.00 0.00 1.00 0.81 0.02 0.83

A Ixodes 0.84 0.08 0.92 0.68 0.16 0.84

A Amblyomma 0.94 0.03 0.97 0.68 0.18 0.86

A Haemaphysalis 0.90 0.05 0.95 0.69 0.12 0.81
[ [

Se observa que la beta diversidad en ambas clases de hospederos esta explicada
por un patron de recambio, para la mayoria de los géneros de garrapatas de la
familia Ixodidae, pero también para el género Ornithodoros, perteneciente a la

familia Argasidae.
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IV. Especificidad filogenética en garrapatas

En el analisis de especificidad de garrapatas a sus hospederos mamiferos se
detect6 una mayor agrupacién filgonética de la esperada por el modelo nulo.
Este patron fue significativo para los géneros Amblyomma, Dermacentor y
Haemaphysalis, 1o que sugiere que estos géneros presentan especificidad de

hospedero hacia algunos taxones de mamiferos silvestres (Cuadro 5).

Cuadro 5. Especificidad filogenética a hospederos mamiferos silvestres de América

Valor Corridas

“p»

Género ntaxa | pd.obs | pd.rand.prom pd.obs.z | Patrén

pd.rand.sd | pd.obs.rank

Amblyomma 259

5090

Agrupado
Haemaphysalis 40 854 1379 141 1 -3.72 Agrupado 0.00 10000
Argas 6 416 331 72 874 1.17 Disperso 0.87 10000

Hyalomma 1 NA NA NA NA NA NA NA 10000

ntaxa = numero de taxones registrados

pd.obs = diversidad filogenética observada

pd.rand.prom = diversidad filogenética promedio

pd.rand.sd = desviacién estandar de la diversidad filogenética
pd.obs.z = valor “Z” de la agrupacién de los taxones

Patréon = patron de agrupacion de los taxones

Valor “P” = valor de significancia

Corridas = numero de veces que se corrié el modelo nulo

Se encontr6 que la diversidad filogenética calculada para cada género es
directamente proporcional al numero de taxones encontrados. Como se encontrd
un solo taxén para el género Hyalomma, no se pudo calcular la diversidad
filogenética. Los géneros Amblyomma y Haemaphysalis muestran un valor Z
negativo, indicando que la diversidad filogenética de los hospederos aves para

estos géneros se encuentra mas agrupada de lo esperado por el azar, sin
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embargo, este valor sélo fue significativo para el género Haemaphysalis (Cuadro

6).

Cuadro 6. Especificidad filogenética a hospederos aves silvestres de América

Género ntaxa pd.obs pd.rand.prom pd.rand.sd pd.obs.rank pd.obs.z Patrén P Corridas

Amblyomma Agrupado

0.03 10000

Ixodes 35 1,407 1,602 117 59 -1.67 Agrupado 0.06 10000

B 15 662 958 144 22 -2.06 Agrupado 0.02 10000

Haemaphysalis 7 300 550 127 7 -1.97 Agrupado 0.01 10000

ntaxa = niumero de taxones registrados

pd.obs = diversidad filogenética observada

pd.rand.prom = diversidad filogenética promedio

pd.rand.sd = desviacion estandar de la diversidad filogenética
pd.obs.z = valor “Z” de la agrupacién de los taxones

Patrén = patron de agrupacion de los taxones

P = valor de significancia

Corridas = numero de veces que se corrié el modelo nulo

Por otro lado, al interpretar el recambio como indicador de la especificidad
filogenética en las garrapatas, podemos observar que en la mayoria de los
géneros de garrapatas, el componente de recambio es notablemente superior al
componente de anidamiento (Cuadro 7). Este patrén se cumple para todos los
géneros en ambas clases de hospederos, salvo para los géneros Rhipicephalus,
Ornithodoros y Amblyomma que aprovechan mamiferos; en estos géneros los
componentes de anidamiento y recambio explican la diversidad beta de sus
hospederos en proporciones similares, lo que significa que la especificidad en

estos géneros es mas alta que en el resto.
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En el caso del género Amblyomma, la diversidad beta de sus hospederos se
encuentra mayormente explicada por el anidamiento, esto sugiere que la
especificidad filogenética a hospederos silvestres en este género es mayor que

para cualquiera de los otros géneros estudiados.

Cuadro 7. Patrones de diversidad beta filogenética

Recambio Recambio Anidamiento Anidamiento TOTAL_BETA
Beta.SIM % Beta.SNE % Beta.SOR

Clase Garrapata

Mammalia Ixodes

Mammalia Dermacentor 0.67 87 0.10 13 0.77

!

ELTEIEES Amblyomma 0.28 41 0.41 59 0.69

Mammalia Haemaphysalis 0.49 74 0.18 27 0.66

Mammalia Ornithodoros 0.44 59 0.31 41 0.75

Mammalia Rhipicephalus 0.42 58 0.32 44 0.73

Aves Ornithodoros 0.81 98 0.02 2 0.83

Aves Ixodes 0.68 81 0.16 19 0.84

!

Aves Amblyomma 0.68 79 0.18 21 0.86

!

Aves Haemaphysalis 0.69 85 0.12 15 0.81
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DISCUSION

Especificidad filogenética a hospederos mamiferos silvestres

Se observé que los géneros de garrapatas asociados a mamiferos como
Amblyomma, Dermacentor y Haemaphysalis asi como Haemaphysalis asociado a
aves mostraron especificidad filogenética significativa hacia sus hospederos. No
obstante, estos resultados son contrastantes con los que arroja el andlisis del
componente recambio de la diversidad beta filogenética donde se observo, que la
composicion filogenética de las comunidades cambia por completo a través de las
latitudes geograficas. Sin embargo, aunque la composicion filogenética cambia a
lo largo del gradiente latitudinal, la distancia filogenética entre los hospederos
asociados a los distintos géneros de garrapatas tiende a agruparse. En
conclusién, las garrapatas de distintos géneros, tales como, Amblyomma,
Dermacentor y Haemaphysalis presentan un alto recambio en la composicion de
sus hospederos silvestres a través del gradiente latitudinal, sin embargo, como
estos hospederos mantienen una relacién filogenéticamente cercana, las
garrapatas manifiestan especificidad filogenética a ciertos clados de hospederos

mamiferos silvestres.

El caso de Amblyomma es sumamente interesante, pues es el género que mayor
diversidad de 6rdenes mamiferos parasita, sin embargo, todos estos érdenes se
encuentran estrechamente relacionados, de tal manera, que ademas de presentar
un valor de especificidad significativo, el cambio en la composicidon de sus

hospederos se encuentra mayormente explicado por un proceso de anidamiento,
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en un 60%. Esto implica que el 60% de la filogenia de sus hospederos se repite a

lo largo de diferentes latitudes geograficas.

El género Dermacentor presenta una alta especificidad filogenética hacia sus
hospederos mamiferos silvestres concentrados en 4 oOrdenes: roedores,
carnivoros, lagomorfos y perisodactilos. Haemaphysalis también presenta una alta
especificidad filogenética que se concentra en 4 6rdenes de mamiferos silvestres:
lagomorfos, cetartiodactilos, perisodactilos y roedores. Estos resultados
contrastan con los que se habian reportado en otros estudios analizados bajo la
escala taxondmica, donde se determiné que la especificidad de hospederos en
diferentes géneros de estos artropodos era baja, debido a la vasta riqueza
taxondmica de hospederos que aprovechan. Nuestros resultados demuestran la
utilidad de incorporar la filogenia de los hospederos en un analisis de
especificidad, ya que nos permiti6 demostrar, que aunque las garrapatas
aprovechan un gran numero de especies hospederas, estas se encuentran
filogenéticamente relacionadas. De esta forma, se explica la alta especificad

filogenética de algunos géneros de garrapatas.

Especificidad filogenética a hospederos aves silvestres

En la clase aves, soOlo se encontré especificidad filogenética significativa para las
garrapatas del género Haemaphysalis. Esta especificidad se concentra en 2
ordenes de aves que parasita, como lo son: passeriformes y struthioniformes . Por

lo que se puede concluir, que la especificidad filogenética a hospederos silvestres
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en este género es alta, a pesar de presentar de presentar una alto valor de

recambio en la composicidn de sus hospederos a lo largo del gradiente latitudinal.

La baja especificidad filogenética de los demas géneros concuerda con lo que se
ha publicado en la literatura, donde se explica que las garrapatas que parasitan
aves muestran una baja especificidad taxonémica. Aunado a esto, el componente

de recambio de la diversidad beta de los hospederos aves presenta altos valores

para todos los géneros de garrapatas estudiados, abarcando valores de 0.79 a 98,
esto significa que el recambio en la composicidén de las comunidades a lo largo del
gradiente latitudinal es significativo. De acuerdo a este parametro podriamos
confirmar que la especificidad filogenética a hospederos, por parte de los géneros

Amblyomma, Ixodes y Ornithodoros es baja.

Patrones en la diversidad beta de las comunidades silvestres asociadas a
garrapatas a través del gradiente latitudinal

La disimilitud entre las comunidades de hospederos silvestres que habitan en
diferentes latitudes geograficas puede estar dada por un patrén de recambio o
anidamiento, que ilustra la razén de los cambios en la filodiversidad de los
hospedes a través de la latitud geografica. Para la mayoria de los géneros de
garrapatas, el recambio de los hospederos es notablemente superior al
componente de anidamiento. Esto quiere decir, que las comunidades silvestres de

mamiferos y aves aprovechadas por las garrapatas, ademas de presentar una
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gran diversidad, cambian en su composicion a través de la variacion latitudinal.
Este patrén se cumple para la mayoria de los géneros de garrapatas en ambas
clases de hospederos, salvo para los géneros Rhipicephalus, Ornithodoros y
Amblyomma que aprovechan mamiferos. En estos ultimos géneros, los
componentes de anidamiento y recambio explican la diversidad beta de sus
hospederos en proporciones similares, lo que significa que al menos 41% de los
hospederos ocupados por estos artropodos se repiten a través de las latitudes,
mientras que el 60% restante de la composicién, va a presentar un recambio de
los hospederos a través del gradiente latitudinal. Aun asi, el componente de

recambio en la composicion de hospederos prepondera sobre el del anidamiento.

En conclusién, las comunidades silvestres asociadas a todos los géneros de
garrapatas estudiados en este trabajo, presentan un patron de recambio
significativo a través del gradiente latitudinal. EI género Amblyomma es el Unico
que presenta un patron de anidamiento en cuanto a la composicion de sus
hospederos a través de la variacion latitudinal en el continente americano. Estos
hallazgos concuerdan con la hipétesis alternativa que predecia un alto recambio
en la composicion de hospederos silvestres asociados a garrapatas a través del

gradiente latitudinal.
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Riqueza, diversidad Alfa filogenética y Alfa taxonémica de hospederos
mamiferos y aves silvestres asociados a garrapatas a lo largo de un
gradiente latitudinal

Amblyomma

La riqueza, la diversidad taxonomica y la diversidad filogenética del los
hospederos silvestres asociados al género Amblyomma presentan un patron
similar. El patron presenta una asociacién significativa a una regresién cuadratica
entre la latitud y la diversidad de los hospederos, donde el maximo, para los 3
parametros, se presenta en la latitud -25° y la tendencia disminuye
progresivamente conforme se aproxima al hemisferio norte, esto sucede de la
misma forma para ambas clases de animales. Sin embargo, las correlaciones
cuadraticas entre la diversidad taxonémica, la diversidad filogenética y la latitud,
son significativas unicamente para mamiferos silvestres, exhibiendo valores de R2
=0.79 y R2 = 0.64 respectivamente. Esto implica que la mayor diversidad de
hospederos silvestres asociados a este género, no se encuentra en el Ecuador,
como se esperaba en la hipbtesis alterna, sino que se encuentra en el hemisferio
sur. Se propone que la presencia de este patron esta fuertemente ligada al
esfuerzo de muestreo, ya que para este género es mayor en Brasil que en

cualquier otro pais del continente.

Por otro lado, si comparamos la lineas de tendencia en la diversidad taxondémica y

en la filogenética, observamos como disminuyen los valores de diversidad en esta
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ultima. Esto indica que la diversidad taxonémica a pesar de denotar un mayor
numero de especies, estos mantienen una estrecha relacion filogenética entre si.

Estos hallazgos concuerdan con las hipétesis alterna, ya que si se encontrdé un
patrén para explicar la diversidad y la riqueza de las especies de hospederos
asociados al género Amblyomma, a lo largo del gradiente latitudinal, pero ademas
existe una diferencia significativa entre las escalas filogenética y taxonémica con

las que se calcula la variabilidad de las especies.

Ixodes

En el género Ixodes, también se observa un patrén marcadamente similar para la
riqueza y las 2 escalas de diversidad. La ubicacion geografica de los maximos
varia de acuerdo a la clase de hospederos. En el caso de las aves, las lineas de
tendencia presentan dos apices, en dos regiones distintas del continente, el
primero se encuentra proximo al Ecuador, en la latitud 7° y el segundo se
encuentra entre las latitudes 30° y 40° del hemisferio norte. En cambio, en
mamiferos asociados a Ixodes, se muestran dos maximos, aunque en dos
regiones diferentes del continente, la primera en el hemisferio sur, en la latitud -25°
y el segundo entre las latitudes 45° y 55°. Esto quiere decir que la diversidad y la
riqueza maximas de hospederos aves y mamiferos silvestres aprovechados por
Ixodes, no coinciden en las mismas regiones geograficas. La localizacién de los
maximos de la lineas de tendencia se asocia con las regiones donde hubo mayor

esfuerzo de muestreo.
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En Ixodes, al igual que Amblyomma, se presentaron asociaciones significativas de
la diversidad taxondmica, la riqueza y la diversidad filogenética de sus hospederos
mamiferos con la latitud, en relacibn a una regresion polinomial cuadratica;
presentando valores de la R? ajustada de 0.59, 0.75 y 0.76, respectivamente. No
se observaron asociaciones polinomiales significativas en las lineas de tendencia

de los hospederos aves.

En conclusién, si se encontraron patrones significativos de la riqueza, diversidad
taxondémica y diversidad filogenética de los hospederos mamiferos asociados al
género Ixodes, a lo largo del gradiente latitudinal, en donde la maxima diversidad

y riqueza de las especies se encontré en el hemisferio norte.

Haemaphysalis, Dermacentor, Rhipicephalus y Ornithodoros

El género Haemaphysalis presenta un patron similar a una regresion cubica en
cuanto a la relacion de la diversidad taxonémica y la riqueza de sus hospederos
con la latitud, por lo que este patron presenta dos maximos. En cambio, cuando se
mide esta asociacién en una escala filogenética, observamos una tendencia lineal.
Esto quiere decir que los hospederos aprovechados por este género de
garrapatas, presentan una estrecha relacion filogenética. Por ende, se explica que

la especificidad a hospederos aves en este género, sea alta.
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Los géneros Dermacentor y Haemaphysalis muestran una distribucion lineal en
cuanto a la riqueza y diversidad filogenética de los hospederos mamiferos que
aprovechan a lo largo del continente. De la misma forma, el género Ornithodoros,
exhibe una linea de tendencia lineal, pero este ultimo, alrededor de los
hospederos aves a lo largo del gradiente y en todas las escalas de diversidad y
riqueza. Sin embargo este ultimo género posee datos procedentes de localidades

ubicadas en tan sélo 3 rangos latitudinales distintas.

En conclusion, se sugiere que la riqueza y la diversidad filogenética los de
hospederos silvestres aprovechados por los géneros Dermacentor,
Haemaphysalis y Ornithodoros no varian con respecto a la latitud. No obstante, a
través de los analisis de betadiversidad, podemos observar, que aunque estos
parametros se mantienen constantes, la composicion de las comunidades si varia
significativamente con respecto a la latitud y presentando altos recambios en la

composicion de las comunidades.

En cuanto a los géneros Rhipicephalus y Ornithodoros que parasitan mamiferos,
estos presentan maximos cercanos al Ecuador en sus lineas de tendencia,
aunque no es posible aprobar la hipétesis alterna, porque sus correlaciones no
fueron significativas. El género Haemaphysalis, cuando aprovecha hospederos
aves, presenta un maximo en el hemisferio norte en su linea de tendencia,
sugiriendo que existe una mayor riqueza de hospederos aves para este género en
la latitud 45°. Ambos patrones pueden estar estrechamente relacionados al
esfuerzo de muestreo.
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A partir de estos hallazgos, podemos confirmar la hipdtesis alterna que define que
si hay patrones de riqueza, diversidad taxonémica y diversidad filogenética para
los hospederos silvestres asociados a diferentes géneros de garrapatas, a través
de un gradiente latitudinal. Sin embargo ninguno de estos patrones presenté un
maximo cercano al Ecuador, ni una regresion cuadratica significativa, a excepcion

de los géneros Amblyomma, Ixodes y Haemaphysalis.

Por ultimo, al abordar una comparacién entre las dos clases de hospederos
silvestres estudiadas, en tan sé6lo uno de los géneros, Amblyomma, se
encontraron patrones estrechamente parecidos entre la diversidad y riqueza de
ambas clases de hospederos. Esto quiere decir, que no coinciden los patrones de
diversidad y riqueza para aves y mamiferos silvestres en las mismas latitudes

geograficas.

Patrones de diversidad y riqueza y su relacién con el gradiente latitudinal

La latitud es una variable que engloba numerosos factores bioclimaticos, entre
ellos, la humedad, la temperatura alta y constante, la baja variabilidad climatica, la
abundante precipitacién anual (3, 27, 42). Estos factores desencadenan multiples
procesos bidticos que hacen posible la subsistencia y multiplicacion de los
parasitos en ambientes tropicales. Se ha comprobado que los vectores artrépodos

muestran mayor diversidad y abundancia en latitudes tropicales, aunado a las
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condiciones favorables de constante humedad y temperatura, que convierten a
estos ambientes 6ptimos para su subsistencia (51). Por ello, y recordando que
gran parte de la historia de vida de las garrapatas acontece en el ambiente, se
tomdé como hipdtesis alterna, la posibilidad de que estos artropodos pudieran
desarrollar mayor especificidad en los tropicos, al encontrarse con una mayor
riqueza y diversidad de hospederos silvestres, se proponia que estos
desarrollarian un alto grado de especializacion. Sin embargo, este patrébn no se

observo, a excepcion del género Ornithodoros asociado a mamiferos silvestres.

Por otro lado, el factor ambiental también es capaz de explicar parcialmente el
caracter generalista que muestran algunos géneros de estos artropodos. En este
trabajo, se pudo describir el recambio filogenético y taxondmico que ejercen las
garrapatas en el aprovechamiento de sus hospederos a través de la variacion
latitudinal. La explicacién de este comportamiento se le atribuye a un fenémeno
conocido como “Ecological Fitting” (38), que propone que el requerimiento del
parasito es el recurso y no la forma en que este se encuentra en la naturaleza.
Esto quiere decir que, a través de muchas generaciones, las garrapatas han
refinado su habilidad por obtener sangre, y no se han especializado en adaptar su
fisiologia a uno o a ciertos taxones de los hospederos. Aunado a esto, es preciso
puntualizar, que este gremio no solo debe desarrollar adaptaciones evolutivas
para el recurso que aprovecha, pero también al ambiente que habita, por lo que
una mayor plasticidad en su alimentacion le confiere mayores oportunidades de

supervivencia.
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En segundo término, la mortalidad de los parasitos en latitudes altas es mayor
como resultado de la hostilidad invernal. En ambientes con condiciones climaticas
adversas, algunos parasitos se vuelven sumamente vulnerables en sus etapas
infectivas cuando habitan fuera de su hospedero, por lo que su transmision
también se limita (48). Por lo tanto, se esperaria que al verse vulneradas, las
garrapatas infestarian una menor diversidad de hospederos. En el presente
estudio se observo que algunos géneros de garrapatas como Haemaphysalis e
Ixodes, mostraron una mayor diversidad de hospederos en en regiones alejadas

de los tropicos.

Y por ultimo, se especula que la diversidad de parasitos esta fuertemente
relacionada con la diversidad de sus hospederos, quienes también presentan
mayor diversidad y riqueza alrededor de los trépicos (86). Este ultimo punto refleja
una de nuestras hipétesis alternas, que con excepciéon del género Ornithodoros,
no se vio reflejada en alguno de los patrones de diversidad o de riqueza de

hospederos estudiados en este trabajo., mas que para el género Ornithodoros.

A pesar de estas premisas, solo en pocos estudios se ha encontrado una fuerte
correlaciéon entre la riqueza de parasitos y la proximidad al Ecuador (48, 49, 50,
51, 52, 53). Por lo que sea han propuesto otros mecanismos, alternos a las
condiciones climaticas, con los cuales correlacionar la diversidad de los parasitos
al gradiente latitudinal. Por ejemplo, se ha visto que el tamafo corporal del
hospedero es directamente proporcional a la riqueza de parasitos que alberga (85,
87, 88). Dado que los vertebrados endotérmicos mas grandes y longevos se
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encuentran en latitudes altas, podemos esperar que los mamiferos en el
hemisferio norte presenten mayor riqueza de especies parasitas. Desde esta
perspectiva ecoldégica, se demostr6 que algunos géneros de garrapatas
estudiados en este trabajo, tales como Ixodes, Haemaphysalis y sus hospederos

asociados, muestran mayor diversidad y riqueza en el norte de América.

La inversidon de la energia en la reproduccion es otro factor a considerarse. En las
latitudes altas del planeta, se ha estudiado que la energia que emplean aves y
mamiferos en reproducirse, es mayor e inversamente proporcional a la energia
que invierten en defenderse de los parasitos, este patron se asocia con una mayor
transmision y diversidad parasitaria de algunos taxones (50). En esta tesis, este
fendmeno se ve reflejado en la gran diversidad de hospederos que presentan
algunos géneros de garrapatas como Ixodes, Haemaphyalis, Ornithodoros y

Dermacentor, en el hemisferio norte.
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Conclusion

En este estudio se hallaron patrones interesantes y contrastantes en la riqueza y
diversidad de hospederos silvestres asociados a diferentes géneros de
garrapatas, a lo largo del gradiente latitudinal en América. Entre los hallazgos mas
relevantes, fueron la especificidad filogenética de algunos géneros y los picos de
diversidad de hospederos silvestres que se presentaron fuera de las regiones
tropicales. Sin embargo, es necesario recalcar que los patrones descritos pudieran
ser un reflejo del esfuerzo de muestreo que se realiza en las diferentes regiones

geograficas del continente.

Si bien los analisis de patrones de diversidad, se basan en datos de presencia y
ausencia, por lo que el esfuerzo de muestreo no es una limitante, también es una
realidad que existen regiones geograficas del continente donde la biodiversidad no
estd documentada como se deberia. Tal es el caso de Centroamérica y los paises
alrededor de la linea ecuatoriana. Por ende, entre mejor sea la calidad de los
datos, implicando cantidad y buena representatividad de la realidad, mas precisos

seran las conclusiones recabadas por estudios macroecologicos.

Existen diferentes maneras en las que se puede complementar esta investigacion.
La primera que se sugiere, es medir el cambio de la diversidad y riqueza de
hospederos, no sélo a través del gradiente latitudinal, pero también a través de las

regiones biogeograficas o zoogeograficas del continente. De esta manera
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obtendriamos mas informacion sobre cdmo influye el gradiente ambiental en estos

artrépodos y en la relacién parasito-hospedero.

Por otro lado, seria sumamente interesante conocer como varia la diversidad y
riqueza de las garrapatas en respuesta a la diversidad y riqueza de sus
hospederos a lo largo del gradiente latitudinal. De esta manera podriamos evaluar
el grado de especializacion qué presenta cada género de estos artropodos hacia
sus hospederos a través de este gradiente. Esto se podria realizar observando si
coinciden las tasas de especiacion entre hospederos y garrapatas a lo largo de las
latitudes geograficas. No obstante, este analisis podria realizarse unicamente en
la escala taxonémica, pues aun no existen arboles filogenéticos para todos los
géneros de garrapatas. Si contdramos con arboles filogenéticos para los
diferentes géneros de garrapatas, podria realizarse un analisis de coespeciacion,
donde se podria comparar las topologias de los arboles filogenéticos de

hospederos y parasitos (89).

En este trabajo, se tomd como eje, el uso de aproximaciones filogenéticas para
entender la complejidad de las interacciones garrapata-hospedero en el continente
americano, pues de esta manera se pretendia recabar datos sobre los aspectos
ecologicos y evolutivos de estas relaciones bioldgicas. Aunque la calidad y
distribucion de los datos fueron limitantes para este estudio, se encontraron
resultados significativos que permitieron contrastar los aportes de las escalas

filogenética y taxondmica.
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