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El parasitismo: clave en la arquitectura de la biodiversidad

El parasitismo es una de las presiones selectivas mas importantes a que se enfrentan los
organismos. Las interacciones entre parasitos y hospedadores estdn ampliamente
extendidas en la naturaleza. Practicamente todos los seres vivos han de lidiar con algin
parasito a lo largo de su vida; y. en muchos casos, con una diversidad considerable de
ellos. Por ejemplo, se ha calculado que cada especie de ave hospeda en promedio a nueve
especies de helmintos parasitos (Poulin, 1999; Poulin y Morand, 2000). Sin ir mas lejos,
en los seres humanos se han identificado nada menos que 342 especies de helmintos
parasitos y 70 de protozoos (Crompton, 1999). Asi, se estima que mas de la mitad de los
seres vivos conocidos son parasitos (Price, 1980; De Meeiis y Renaud, 2002; Dobson et
al., 2008). Estos numeros se ven incrementados considerablemente si ampliamos el
término pardsito de modo que englobe desde artrépodos, helmintos y protozoos hasta
hongos, bacterias y virus. Los parasitos son integrantes fundamentales en la arquitectura
de la biodiversidad, no solo en términos absolutos de nimero de especies, sino que se ha
estimado que en torno a un 75 % de los nodos en las redes tréficas son especies parasitas
(Lafferty et al., 2006 y 2008; Sukhdeo 2012). Estos datos ponen de manifiesto la
relevancia de los parasitos en la naturaleza, haciéndose cada vez mas evidente que un
ecosistema sano ha de incluir una nutrida representacion de especies parasitas (Hudson et
al., 2000).

En tiempos recientes se ha hecho hincapié¢ en la necesidad urgente de catalogar y
conservar los parasitos para asegurar un correcto funcionamiento de los ecosistemas
(Goémez y Nichols, 2013; Lafferty, 2016; Carlson et al., 2020). La extincion de una
especiec hospedadora supondria la extincion de su fauna parasitaria asociada,
especialmente en el caso de parasitos con una alta especificidad (Spencer y Zuk, 2016;
Carlson et al., 2017; Carmona-Isunza et al., 2020). Ademas, la extincion de los parasitos
acarrea la pérdida de los servicios ecosistémicos que estos proporcionan; y que engloban
desde el control y la regulacion de las poblaciones de hospedadores (Dobson et al., 2008;
Spencer y Zuk, 2016); hasta la eliminacién de contaminantes del ambiente (Sures, 2003).
Finalmente, cabe destacar que la ocurrencia de infecciones moderadas se considera
beneficiosa para el bienestar a largo plazo de sus hospedadores, puesto que tiene
consecuencias positivas para un desarrollo apropiado del sistema inmunitario que haga
frente a infecciones futuras, por parte del mismo o de otros agentes infecciosos (Stringler
y Linklater, 2014; Spencer y Zuk, 2016). Por tanto, la conservacion de los parasitos es
beneficiosa para la salud y la supervivencia de sus hospedadores.



Practicamente desde sus inicios, la ecologia del parasitismo se ha apoyado fuertemente
en modelos animales, y las aves han sido unos de los organismos hospedadores que mas
han contribuido al conocimiento de las interacciones entre parasitos y hospedadores. Un
ejemplo resefable lo constituyen las investigaciones sobre los parasitos de la malaria
aviar, que desde hace mas de un siglo vienen sirviendo para profundizar en nuestra
comprension sobre los procesos ecologicos y los mecanismos implicados en la evolucion
del parasitismo (Cox, 2010; Rivero y Gandon, 2018). El primero de los cuatro premios
Nobel de Medicina con que se ha reconocido a investigadores de la malaria se concedid
por estudios sobre malaria aviar (Ross, 1902). Las investigaciones sobre las interacciones
entre aves y parasitos se han compilado en sucesivas monografias de gran repercusion,
que dan fe de lo boyante de estos sistemas de estudio; y que han puesto de manifiesto
numerosos ejemplos ya clasicos de ecologia y evolucion de hospedadores mediadas por
parasitos (Loye y Zuk, 1991; Clayton y Moore, 1997; Valkiunas, 2005).

Los ectoparasitos, aquellos pardsitos que habitan en el exterior de sus hospedadores
durante alguna fase de su ciclo vital, y que se alimentan principalmente de su sangre y
otros fluidos, estan representados. en el caso de las aves, por un nutrido elenco de diversos
tipos de artropodos, incluyendo adultos y larvas de dipteros, dcaros, garrapatas, pulgas y
piojos (Clayton et al., 2010). Numerosas investigaciones han determinado sus efectos
deletéreos sobre el estado de salud, el desempefio reproductor y la supervivencia de sus
hospedadores aviares (Fitze et al., 2004). Ademas de estos efectos directos, los
ectoparasitos hematdfagos actian como importantes vectores de diversos protozoos,
bacterias y virus (Lopez Rull y Macias Garcia, 2015). Debido a los costes que los
parasitos infligen a sus hospedadores, estos ultimos han de intentar evitar ser infectados
por-tes-parasites ellos, pero, ademads, han desarrollado estrategias para reducir el impacto
negativo de los pardsitos una vez que estas primeras barreras defensivas han sido
traspasadas (Lopez Rull y Macias Garcia, 2015). Por su parte, los parésitos han de superar
las distintas estrategias y lineas de defensa impuestas por los hospedadores; a fin de
conseguir maximizar su ¢xito de infeccion. Asi, las interacciones entre pardsitos y
hospedadores representan un clasico ejemplo de una carrera de armamentos coevolutiva.
Abordar su estudio de manera integral requiere aproximaciones a distintos niveles que
tengan en cuenta tanto el enfoque desde el punto de vista del hospedador como desde el
del parasito. Por lo tanto, el estudio de los mecanismos que emplean los parasitos para
detectar e infectar a sus hospedadores; y de las estrategias antiparasitarias llevadas a cabo
por los hospedadores; resultarn claves para avanzar en el conocimiento de estas
interacciones.

Mecanismos de deteccion de hospedadores por ectoparasitos

La interaccion entre un parasito y un hospedador comienza estableciendo contacto. El
parésito tiene que localizar y aproximarse al hospedador. Para ello, los ectopardsitos
detectan a sus hospedadores siguiendo diversas pistas, entre las que destacan el calor
corporal, el didxido de carbono; o diferentes olores (Lehane, 2005; Takken y Verhulst,
2010; Yan et al., 2021). En general, se asume que la busqueda de hospedador se basa en
pistas quimicas para deteccion a larga distancia, que son combinadas con pistas visuales
y de temperatura a corta distancia (Cardé, 2015; Yan et al., 2021). No se conocen bien
los estimulos que facilitan la deteccion de hospedadores, y un ejemplo de esto es que
continuamente-se estan determinaandose nuevos compuestos implicados en la atraccion
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de ectoparasitos (Syed y Leal, 2009). Gran parte de nuestro conocimiento sobre los
mecanismos de deteccion de hospedadores estd basado en investigaciones con unas pocas
especies de parasitos con importancia médica y veterinaria (Mullen y Durden, 2002). Sin
embargo, diferentes tipos de pardsitos pueden utilizar-diferentes distintos mecanismos
sensoriales para detectar a los hospedadores. Conocer con precision los mecanismos de
deteccion de hospedadores es un paso clave para conocer la epidemiologia, la ecologia y
la evolucion de los parasitos, asi como-ée las enfermedades que estos transmiten. No hay
que olvidar que puede también ayudar a desarrollar medidas de proteccion frente a los
parasitos.

Un aspecto que apenas habia sido investigado previamente es la posibilidad de que las
sefales sonoras emitidas por los hospedadores puedan afectar a la deteccion por parte de
los parasitos. En la historia vital de las aves, la comunicacion acustica juega un papel
primordial. Ademads del canto y de las vocalizaciones caracteristicas de las aves adultas,
los polluelos emiten conspicuas y repetidas llamadas de peticion de alimento durante toda
su fase de dependencia de sus padres. Estas llamadas de peticién conllevan un riesgo
importante al revelar la posicion del nido a sus depredadores (Magrath et al., 2010; Haff
y Magrath, 2011). Al igual que los depredadores, los ectoparasitos también podrian hacer
uso de estas pistas auditivas para localizar a los polluelos. Esta posibilidad supondria un
coste adicional de los comportamientos de peticion, y no habia sido contemplada con
anterioridad.

Son varias las evidencias que nos llevaron a sugerir que las llamadas de peticion podrian
atraer a los ectoparasitos. En primer lugar, como hemos visto antes, el hecho de que
existan muchas lagunas de conocimiento en_torno a los mecanismos de deteccion de
hospedadores por los ectoparasitos. Ademas, la existencia en los artropodos de sistemas
auditivos muy eficientes, con 6érganos auditivos en distintas partes del cuerpo (Robert y
Hoy, 2007) y que se sabe que tienen un papel importante en la comunicacion
intraespecifica, el cortejo o la evitacion de la depredacion (Matthews y Matthews, 2010).
En el caso de los ectoparasitos, cabria suponer que la deteccion de hospedadores pudiera
haber contribuido a la evolucidén de estos sistemas auditivos. Finalmente, se conocen
varios grupos de dipteros parasitos que localizan a sus hospedadores usando las senales
acusticas que estos emiten. Esto ocurre en algunas moscas parasitoides de grillos
(Lehmann, 2003) y de cigarras (Farris et al., 2009), y también en miembros de tres
familias distintas de mosquitos que son parasitos hematdfagos de ranas (Toma et al.,
2005; Borkent, 2008).

Presentamos formalmente una hipotesis segin la cual los ectoparasitos podrian utilizar
las sefiales acusticas de sus hospedadores aviares dandole un adecuado marco teérico
(Tomas y Soler, 2016). Ademas, hicimos extensible esta hipotesis a otros taxones que
realizan comportamientos de peticion aparte de las aves, como los mamiferos y algunos
reptiles e insectos, y también a otras sefiales acusticas como el canto de las aves. Hemos
llevado a cabo varias investigaciones para poner a prueba esta hipotesis.

Realizamos un primer experimento de campo con trampas para la captura de insectos en
una zona de marismas que presenta elevadas abundancias de mosquitos (figura 1).
Colocamos junto a cada trampa un estimulo sonoro, mediante un altavoz, reproduciendo
en bucle las llamadas de peticion de polluelos de estornino (Sturnus unicolor), o bien
reproduciendo un sonido sintético artificial de similar frecuencia e intensidad. Una tercera
parte de las trampas se mantuvo como control sin reproducir ningin sonido. En todas las
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trampas se anadid un flujo constante y estandarizado de didxido de carbono como
estimulo adicional atrayente de mosquitos. Las trampas estuvieron en funcionamiento
durante cinco horas desde el amanecer, y los ectoparasitos colectados fueron identificados
y cuantificados posteriormente en el laboratorio. Contrariamente a lo que esperabamos,
los resultados no mostraron una mayor captura de mosquitos en las trampas
suplementadas con las llamadas de peticion. Sin embargo, las capturas si disminuyeron
en las trampas junto a las que se reproducia el sonido sintético (Tomads, Zamora Mufioz y
Soler, datos no publicados). Este resultado indicaria que los ectoparasitos si son sensibles
a los estimulos sonoros, sugiriendo que el sonido si podria jugar algun papel en la
deteccion de hospedadores. Existen evidencias de que la contaminacidon sonora afecta a
las interacciones troficas entre artropodos (Barton et al., 2017), incluidos los mosquitos
(Dieng et al., 2019). La contaminacién sonora puede interferir en la precision de la
deteccion de sefiales y alterar la comunicacion intra- e interespecifica a través de varios
mecanismos, por ejemplo. enmascarando otros sonidos o actuando como distractores,
afectando asi a las relaciones entre diferentes taxones de las comunidades en la naturaleza
(Senzaki et al., 2020; Classen Rodriguez et al., 2021). El estudio de como afecta el sonido,
en sentido amplio, a la localizacion de hospedadores por parte de los ectoparasitos y a su
comportamiento plantea nuevas cuestiones en las que es necesario profundizar.

Figura 1. Dispositivo para la captura de insectos en el campo,
con un estimulo sonoro y una fuente de diéxido de carbono.

Realizamos un segundo experimento de campo con trampas de captura de insectos (figura
1), en este caso combinando estimulos sonoros con estimulos olfativos de abubilla
(Upupa epops). En esta especie de ave, la glandula uropigial de los polluelos, y de las
hembras durante la reproduccion, produce una secrecion maloliente; que contiene
bacterias enterococos que producen sustancias antibioticas (Soler et al., 2008; Martin
Vivaldi et al., 2009 y 2010). Las aves recogen esta secrecion con el pico y la extienden
sobre el plumaje, la piel, los huevos; y sobre los materiales del nido. Ademas de su
funcion antimicrobiana, esta secrecion estd implicada también en contextos de seleccion
sexual; o de interaccion con depredadores (Jacob y Ziswiler, 1982; Amo et al., 2012;
Diaz-Lora et al., 2020), y podria también tener un papel en la atraccion de ectoparasitos
(Soler et al., 2010). No hay consenso sobre si los ectoparasitos pueden usar la secrecion
uropigial para localizar a sus hospedadores aviares, aspecto sugerido por algunos estudios
(Bennett et al., 1972; Russell y Hunter, 2005); que no ha sido corroborado en otros
(Garvin et al., 2018; Diez Fernandez et al., 2019). En nuestro experimento con estimulos
de abubillas tampoco encontramos efectos de las llamadas de peticion de los polluelos
sobre la abundancia de ectoparasitos capturados en las trampas, pero si encontramos
efectos de los estimulos olfativos. Como estimulos olfativos empleamos secrecion
uropigial, asi como cultivos de las bacterias presentes en la secrecion, y también
materiales del nido. Se dispusieron,—también asimismo. trampas control sin ningin
estimulo olfativo. Pudimos detectar que tanto la secrecion uropigial; como los cultivos de
las bacterias presentes en la secrecion, y también los materiales del nido —que estan
impregnados con la secrecion—, tienen efectos sobre la abundancia de mosquitos
(Culicidae) y de jejenes (Ceratopogonidae) capturados en las trampas (Tomas et al., 2020)
(figura 2). En contra de lo esperado, estos estimulos no fueron atrayentes, sino repelentes
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de estos ectoparasitos, ya que se capturaron menos-getoparasitos de ellos en las trampas
suplementadas con estos estimulos olfativos.-EHe Lo que nos indica que la secrecion
uropigial, al menos en el caso de la abubilla, puede tener una funcioén de defensa frente a
ectoparasitos; y que las bacterias presentes en la secrecion jugarian un importante papel
en este proceso. Este resultado pone de manifiesto la importancia de las bacterias
simbiontes de los hospedadores en el resultado de las interacciones con sus ectoparasitos
(Mazorra Alonso et al., 2021), abriendo interesantes vias de investigacion que requieren
ser exploradas.

Figura 2. Muestra de ectoparasitos colectados en las trampas en el marco de un experimento de campo
para evaluar la atraccion de ectoparasitos hacia estimulos sonoros y olfativos de las aves.

Estrategias antiparasitarias

La importante presion selectiva impuesta por el parasitismo ha llevado a la evolucion de
numerosos mecanismos de defensa en los hospedadores. En el caso de las aves, existen
barreras externas; como el plumaje. que en si mismo impide el acceso de muchos
ectoparasitos, de forma que parasitos como los mosquitos solo pueden acceder a través
de partes del cuerpo no emplumadas, como las patas o las areas alrededor de los ojos.
Otro ejemplo de barreras externas son las toxinas quimicas, que se han descrito en tan
solo unas pocas especies de aves (Moyer y Clayton, 2004). EI mérgulo empenachado
(Aethia cristatella) emite unas sustancias que repelen a piojos, garrapatas y mosquitos
(Douglas et al., 2004; Douglas, 2013). Se conocen también cinco especies de aves, de los
géneros Ifrita y Pitohui de Nueva Guinea, que presentan una batracotoxina en sus plumas,
obtenida a partir de escarabajos que incorporan en su dieta, y que parece funcionar
repeliendo a los piojos (Dumbacher et al., 1992, 2000). Un nuevo caso de defensa quimica
seria el encontrado en la glandula uropigial de la abubilla y que hemos comentado en el
apartado anterior (Tomas et al., 2020).

Otra de las defensas con las que cuentan los hospedadores para hacer frente a los parasitos
son las defensas comportamentales (Bush y Clayton, 2018). Estas podriamos dividirlas
en defensas preventivas para evitar el asentamiento de los parasitos; y defensas de control
para librarse de ellos o reducir sus efectos negativos. En las aves se conocen defensas
preventivas como la seleccion de parejas libres de parasitos, o también la evitacion de
lugares de nidificacion infestados (Loye y Carroll, 1998). En cuanto a las medidas de
control de parasitos, se han estudiado con cierta profusiéon los comportamientos
implicados en el saneamiento del nido.

Uno de los comportamientos mas interesantes que se han postulado como implicados en
el saneamiento del nido conlleva la adicién de plantas verdes, frescas, normalmente
aromaticas, con que las aves adultas de algunas especies tapizan la parte superior de los
nidos. Este comportamiento esta bastante extendido; y ha sido documentado en especies
tan distantes ecologica y filogenéticamente; como paseriformes, cigiiefias o aves rapaces.
Sin embargo, es en herrerillos (Cyanistes caeruleus) y estorninos (estornino negro
Sturnus unicolor y estornino pinto S. vulgaris) donde mas se ha estudiado este
comportamiento. En ambas especies, sabemos que la incorporacion de plantas verdes al
nido tiene un componente de sefializacion sexual. En el herrerillo, donde las plantas son
afadidas por la hembra, pudimos comprobar que la adiciéon experimental de plantas



provocaba un incremento en la inversion de los machos, que toman mayores riesgos para
alimentar a los polluelos. A su vez, esta mayor inversion de los machos se relacionaba
positivamente con el éxito reproductor (Tomas et al., 2013). También sabemos que la
incorporacion de plantas aromaticas a los nidos de herrerillo, en interaccion con la
experiencia de la hembra, puede reducir la abundancia de algunos tipos de ectoparasitos
del nido (Tomas et al., 2012;-pere véase también Mennerat et al., 2008). Asimismo. sSe
ha demostrado-fasbicn que las plantas aromaticas tienen efectos beneficiosos sobre la
salud y la condicion de los polluelos (Mennerat et al., 2009a), y estos efectos podrian
estar mediados por una reduccion en la abundancia y diversidad de bacterias presentes en
la su piel y-tas sus plumas-de-tos S0ty (Mennerat et al., 2009b).

Entre los estorninos, son los machos los que-meten introducen las plantas en el nido. Se
ha documentado que las-meten colocan durante el cortejo y dejan de-meterlas hacerlo una
vez que empieza la puesta (figura 3). Seleccionan especies de plantas ricas en compuestos
volatiles (Ruiz Castellano et al., 2017), y estas plantas tienen una funcion bien conocida
en la sefializacion sexual, induciendo variaciones en la inversion reproductora de la
hembra, en sus niveles hormonales o en la razon de sexos de la descendencia (Lopez Rull
y Gil 2009; Polo et al., 2004 y 2010). Hemos demostrado que la presencia de plantas
aromaticas en los nidos tiene el potencial de alterar las comunidades bacterianas presentes
en ¢l ambiente del nido (Ruiz Castellano et al., 2016), lo que puede estar detras de
cambios fisiologicos beneficiosos detectados en los polluelos (Soler et al., 2017).

Figura 3. Nido de estornino negro con polluelos recién nacidos mostrando
algunas de las plantas aromaticas que las aves adultas incorporan a sus nidos.

En lo que atafie a los posibles efectos de las plantas aromadticas sobre los ectoparasitos en
los nidos de estornino, existen evidencias contradictorias. Mientras que algunos autores
encontraron que las plantas verdes reducian la abundancia de 4caros en los nidos (Clark,
1991), otros no han encontrado estos efectos (Dubiec et al., 2013; Scott-Baumann y
Morgan, 2015). Estamos evaluando en detalle el comportamiento de acarreo de plantas al
nido por parte de los estorninos. Encontramos que—tos—estorninos utilizan una gran
variedad de especies de plantas, habiendo identificado mas de cuarenta—gspecices
diferentes, principalmente de las familias Labiatae y Compositae, que suelen ser ricas en
compuestos volatiles aromaticos. Y hemos visto también que el comportamiento de
acarreo de plantas al nido ocurre en respuesta a una manipulacion experimental de la
abundancia de la mosca Carnus hemapterus, el artropodo ectoparasito mas abundante en
nuestra poblacion de estudio (Tomés, Martin-Géalvez, Ruiz-Castellano y Soler, datos no
publicados). Previamente habiamos demostrado que la presencia de este ectoparasito
incrementa significativamente la abundancia y la riqueza de especies de bacterias en los
nidos, algunas de las cuales pueden tener efectos nocivos sobre las aves (Tomas et al.,
2018). De nuevo, parece que el estudio conjunto de los ectoparasitos y de las bacterias
resulta clave para una mejor comprension de determinadas estrategias con potencial
antiparasitario, como puede ser el acarreo de plantas aromaticas a los nidos por parte de
las aves.

La mayoria de las investigaciones sobre las defensas antiparasitarias en aves, y sobre
interacciones entre aves y parasitos en general, se han centrado inicamente en el entorno
del nido, en estudios durante la reproduccion. Este sesgo es el resultado de razones
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practicas obvias, pues el confinamiento de las aves en sus nidos facilita la captura y
monitoreo de las mismas. Hay una serie de comportamientos, que podriamos denominar
defensas antiparasitarias de mantenimiento corporal, para las que se presupone que tienen
funcién antiparasitaria, pero para las que solo existen pruebas aisladas; y que requieren
un estudio detallado. Se ha estimado que las aves, de media, dedican un 10 % del tiempo
al mantenimiento del plumaje, principalmente al acicalamiento. Aunque no hay muchos
estudios sobre la funcidn del acicalamiento, se sabe que algunas especies de aves poseen
estructuras especializadas como salientes en el pico y uflas pectinadas —con forma de
peine— que les sirven para liberarse de algunos ectoparasitos como los piojos (Clayton
et al., 2005; Goodman et al., 2020).

Muchas especies de aves llevan a cabo determinados comportamientos conspicuos
similares a un «aseo», a las que podemos llamar genéricamente bafios. Son bafios en agua,
bafios de arena, bafios de sol y «bafios» de hormigas (Bush y Clayton, 2018). Los bafios
de agua —o incluso bafios en nieve— son una actividad frecuente en el dia a dia de
muchas especies de aves. Pueden servir para mantener la elasticidad de las plumas; y para
eliminar la suciedad o el exceso de grasas de la glandula uropigial (Brilot y Bateson,
2012). No se han estudiado sus efectos sobre los ectoparasitos, e incluso se ha sugerido
que los bafios de agua podrian afectar positivamente a los ectoparasitos o a las bacterias
si ambos grupos se benefician de un aumento en la humedad de las plumas (Clayton et
al., 2010). Es comtin también observar a algunas especies de aves dandose baifios de arena,
actividad en la que mueven vigorosamente sus cuerpos y sacuden las alas en el suelo,
sobre sustratos arenosos, permitiendo que las particulas de arena penetren entre las
plumas. Se ha sugerido que este comportamiento podria reducir la carga de ectoparasitos
al reducir la cantidad de lipidos en las plumas —que son fuente de alimento para algunos
ectoparasitos— o al causar la desecacion de la cuticula de los parasitos (Clayton et al.,
2010). Pero no hay pruebas rigurosas de esta hipotesis. Los bafios de sol representan
también un comportamiento muy extendido, en el que las aves se exponen a la radiacion
solar pegandose al suelo con las alas extendidas. Lo realizan normalmente en dias con
temperaturas muy altas —se han documentado temperaturas del sustrato por encima de
los 50 °C—. yY se ha sugerido que este comportamiento podria reducir la carga de
ectoparasitos o inhibir el crecimiento de bacterias degradadoras de plumas (Blem y Blem,
1993; Moyer y Wagenbach, 1995). En el caso de los ectoparasitos, los bafios de sol
podrian matarlos por tres mecanismos no excluyentes: por desecacion, por la radiacion
ultravioleta; o aumentando su vulnerabilidad al acicalamiento (Gutiérrez et al., 2020).
Finalmente, existe otro comportamiento en el que algunas especies de aves se frotan o
ungen activamente el plumaje con determinadas sustancias. Por ejemplo, se ha visto
recientemente que varias especies de pinzones de Darwin se frotan con hojas de un arbols:
y los extractos de estas hojas tienen actividad como repelente de mosquitos y retrasan el
crecimiento de las larvas de la mosca parasita Philornis (Cimadom et al., 2016). Muchas
especies de aves usan distintos invertebrados para ungir sus plumas, en especial hormigas,
pero también ciempiés, por ejemplo. En este caso, las aves se frotan activamente el
plumaje y la piel con—estas—harmigas; cllas o bien se tumban sobre o cerca de un
hormiguero y dejan que loas-hassiisas insectos se les suban encima y recorran su plumaje.
Se ha postulado que estos bafios-de-fosiigas tendrian un efecto insecticida debido al
acido formico que liberan las hormigas, aunque esto no ha sido puesto a prueba (Potter,
1970). Por otra parte, hay un estudio que no encontrd un efecto de-estos dichos bafios-de
Bermieas sobre las bacterias o los hongos del plumaje (Revis y Waller, 2004)-; tFambién
se ha sugerido que este comportamiento podria ser una estrategia de las aves para, al
forzar la expulsion del acido formico, hacer a-tas-hormisas estoa insectos mas digeribles
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(Eisner et al., 2008)-.-Pere sin embargo. la mayoria de las especies de aves no se comen
a las hormigas después de estos bafios. Asi, no hay evidencias concluyentes ni
investigaciones rigurosas sobre-las sus posibles funciones-de-estes-bafios, mas alla de
unos pocos reportes aislados (Lopez-Rull y Macias Garcia, 2015; Bush y Clayton, 2018).
Al margen de los efectos sugeridos sobre ectoparasitos o bacterias, estos
comportamientos podrian tener importantes efectos sobre el mantenimiento de las
plumas. Tanto-}z su coloracién como la integridad de las-phmas mismas pueden verse
afectadas por estos bafios-, pPero son pocos los estudios que han examinado el potencial
de las aves para modificar el color de las plumas o su apariencia después de la muda del
plumaje. Aqui juega un papel importante, de nuevo, la secrecion uropigial, que se asocia
con rasgos de calidad que pueden expresarse a través del plumaje. El potencial del
plumaje para cambiar a lo largo del tiempo podria ser importante y proporcionar
informacion fiable y actualizada sobre la calidad de los individuos. Las plumas-se pueden
degradarse con el tiempo, lo que puede interpretarse como una pérdida de calidad, como
hemos visto que ocurre, por ejemplo. con estructuras ornamentales como las plumas de
la garganta en los machos de estornino (Ruiz-Rodriguez et al., 2015).-Pero No obstante
el desgaste de las plumas puede ser también adaptativo, por ejemplo. permitiendo una
mayor expresion de un cardcter sexual secundario, como en el caso del babero de los
gorriones (Passer domesticus; Gonzalez et al., 2002), o incrementando el camuflaje como
parece ocurrir en muchos alaudidos (Negro et al., 2019). Los patéogenos como los
ectoparasitos pueden tener, asimismo, un papel importante afectando el color del plumaje
o a su degradacion, con consecuencias nefastas para la sefializacion sexual o, incluso, las
capacidades de vuelo. Las bacterias también juegan un papel importante en el
mantenimiento del plumaje. De hecho, una de las caracteristicas de ciertas bacterias que
habitan en el plumaje de las aves es su actividad queratinolitica, degradando la queratina
que compone las plumas (Soler et al., 2010). Estos tres niveles —ectoparasitos, bacterias
y calidad del plumaje— estan intimamente interrelacionados, puesto que sabemos que la
actividad de los ectoparasitos puede aumentar la abundancia de bacterias (Tomas et al.,
2018), y ambos, parasitos y bacterias, pueden afectar a la coloracion y degradacion del
plumaje. Un estudio combinado de los posibles efectos sobre los ectoparasitos, las
bacterias y la integridad del plumaje puede ayudar a desvelar el significado funcional de
estos y otros comportamientos para los que se presupone una actividad antiparasitaria.

Vision

El estudio de las interacciones entre parasitos y hospedadores en un tema central en
eEcologia eEvolutiva, con repercusion a largo alcance para el bienestar y la salud animal
y humana. El apropiado conocimiento de estas interacciones requiere una aproximacion
integrativa que combine los mecanismos fisioldgicos e inmunologicos involucrados en
las defensas de los hospedadores frente a las infecciones parasitarias, con las
implicaciones a nivel comportamental y ecologico para la evolucion de las historias
vitales de ambos, hospedadores y parasitos. En este contexto, debemos profundizar en un
mejor conocimiento de las estrategias comportamentales que exhiben los hospedadores
en respuesta al parasitismo, asi como de los mecanismos empleados por los parasitos para
explotar a sus hospedadores en esta carrera de armamentos coevolutiva. Ademas, la
necesaria incorporacion de las bacterias en el estudio de la biologia animal tiene enorme
potencial para comprender mejor tanto las causas proximas como ultimas de muchos
comportamientos animales (Ezenwa et al., 2012). El reconocimiento de las bacterias, los
seres vivos mas abundantes sobre el planeta, como moduladores de la ecologia y de la
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evolucion de los organismos en la naturaleza es imparable, y estd cambiando, quiza sin
precedentes, nuestro conocimiento sobre las interacciones ecologicas y las historias
vitales de los animales (McFall-Ngai et al., 2013). La ecologia del parasitismo no es una
excepcion, y ha de abrazar con decision el estudio de los efectos que los microbiomas
tienen sobre sus hospedadores, las poblaciones y los ecosistemas en la naturaleza.

Resumen

El parasitismo es un tipo de interaccion de gran importancia en el entramado de las
comunidades en la naturaleza. Las investigaciones sobre las interacciones entre parasitos
y hospedadores son un asunto central en la ecologia evolutiva, y pueden tener repercusion
a largo alcance para el bienestar y la salud animal y humana. Un apropiado conocimiento
de estas interacciones requiere una aproximacion integrativa que combine los
mecanismos fisiolégicos e inmunoldgicos involucrados en las defensas de los
hospedadores frente a las infecciones parasitarias, con sus implicaciones a nivel ecologico
y comportamental para la evolucion de las estrategias vitales tanto de los pardsitos como
de los hospedadores. Se revisan algunas de las ultimas investigaciones sobre los
mecanismos que emplean los parasitos para detectar e infectar a sus hospedadores aviares,
asi como algunas estrategias comportamentales llevadas a cabo por las aves para reducir
el impacto de los parasitos, dos aspectos clave en la interaccion parésito-hospedador.
Finalmente, se hace hincapié en la necesaria incorporacion del estudio de las bacterias en
las investigaciones sobre la ecologia del parasitismo, para avanzar en el conocimiento de
estas interacciones y sus implicaciones evolutivas.

Summary

Parasitism is a type of interaction of enormous importance to the structuring of
communities in nature. The study of host-parasite interactions is a major issue in
evolutionary ecology, with broad consequences for life histories of organisms, and far-
reaching repercussions on animal and human welfare. A proper understanding of host-
parasite interactions requires an integrated approach, combining the underlying
physiological and immunological mechanisms involved in host defenses against parasitic
infection, with behavioral and ecological implications, in the life-history evolution of
both hosts and parasites. This overview presents some of the latest research on the
mechanisms employed by parasites to detect and infect their avian hosts, and on some
behavioral strategies displayed by birds to mitigate the impact of parasites, two key issues
in parasite-host interaction. Finally, it stresses the need to incorporate bacteria in research
on parasite ecology, to advance our knowledge on these interactions and on their
evolutionary implications.
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