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Resumen

El orden Carnivora incluye mas de 300 especies que varian en tamafio en muchos
ordenes de magnitud y habitan en todos los biomas principales, desde las selvas
tropicales hasta los mares polares. La gran diversidad de pardsitos carnivoros
representa una fuente de posibles enfermedades emergentes en humanos. El riesgo
zoonodtico de este grupo puede deberse en parte, a una diversidad funcional
excepcionalmente alta de las especies hospedantes en cuanto a caracteristicas
conductuales, fisiologicas y ecoldgicas. Revisamos los patrones macroecologicos
globales de los parasitos zoonéticos dentro de los carnivoros y exploramos las
caracteristicas de las especies que sirven como anfitriones de los parasitos zoonoticos.
Sintetizamos la investigacion tedrica y empirica y sugerimos trabajos futuros sobre el
papel de los carnivoros como multiplicadores bioticos, reguladores y centinelas de
enfermedades zoondticas como fronteras de investigacion oportunas.

Abstract

The order Carnivora includes over 300 species that vary many orders of magnitude in
size and inhabit all major biomes, from tropical rainforests to polar seas. The high
diversity of carnivore parasites represents a source of potential emerging diseases of
humans. Zoonotic risk from this group may be driven in part by exceptionally high
functional diversity of host species in behavioral, physiological, and ecological traits.
We review global macroecological patterns of zoonotic parasites within carnivores,
and explore the traits of species that serve as hosts of zoonotic parasites. We
synthesize theoretical and empirical research and suggest future work on the roles of
carnivores as biotic multipliers, regulators, and sentinels of zoonotic disease as timely
research frontiers.
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Diversidad funcional y zoondtica en
Carnivora

En ecologia, la “diversidad funcional” se refiere a las
muchas formas en que los organismos contribuyen al
funcionamiento general de las comunidades y los
ecosistemas [1]. Con 302 especies existentes, el orden
Carnivora no es el mas rico en especies entre los
mamiferos (esa distincion pertenece a los ordenes
Rodentia, los roedores, y Chiroptera, los murciélagos),
pero se encuentra entre los mas funcionalmente diversos
[2]. Esta diversidad funcional se manifiesta en una
diversidad dietética excepcional [2,3], que influye en
todos los aspectos de la biologia, la ecologia y la historia
de vida de los carnivoros, incluida su idoneidad como
hospederos de parasitos y patdogenos.

Curiosamente, los carnivoros, colectivamente portan una
mayor cantidad de patdogenos y parasitos zoonoticos
conocidos mas que cualquier otro grupo de mamiferos (en
adelante, parasitos zoondéticos; consulte el Glosario) [4], a
pesar de tener un orden de magnitud menos de especies
que los roedores (2590 especies existentes) o los
murciélagos (1430 especies existentes). Postulamos que
esta diversidad zoonotica es el resultado de la alta
diversidad funcional observada en Carnivora, en el que
las adaptaciones ecoldgicas para soportar una alta
diversidad dietética, han expuesto a este orden a una
diversidad de parasitos que es desproporcionada con
respecto a su diversidad de especies. Aqui revisamos la
literatura reciente y volvemos a analizar los datos
publicados relevantes para explorar la ocurrencia de
parasitos zoonoéticos y sus hospederos dentro del orden
Carnivora y para identificar las lagunas en la
investigacion que impiden una mejor comprension de los
riesgos zoonoticos actuales y futuros en este orden.

Transmision de parasitos zoondticos
en Carnivora

Los carnivoros (miembros del orden Carnivora, en
adelante carnivoros) albergan 182 especies conocidas de
parésitos zoonoéticos que causan 46 zoonosis Unicas [4].
La mayoria de estos parasitos son de cuatro tipos
principales (56 bacterias, 25 virus, 66 helmintos y 28
protozoos; tabla 1). Los parasitos zoonéticos también se
pueden clasificar en cuatro modos de transmision
(definidos segin [5]): i) la transmisidon por contacto
cercano requiere proximidad y la transmision ocurre a
través de comportamientos como acicalarse, rascarse o
morderse (rabia, SARS-CoV-2); ii) la transmision sin

contacto cercano ocurre a través del contacto con
particulas infecciosas que persisten en el medio ambiente,
asi como también, a través de alimentos o agua
contaminados (Leptospira, [6]); iii) los parasitos
zoonoéticos transmitidos por vectores se transmiten al
picar artropodos, incluidas las garrapatas (Borrelia
burgdorferi, enfermedad de Lyme, [7.8]), mosquitos
(Francisella tularensis, tularemia, [9]) y pulgas (Yersinia
pestis, plaga, [10]); iv) los parasitos zoonoticos mas
numerosos en carnivoros, presentan ciclos de vida
complejos que requieren tanto de hospederos intermedios
como de hospederos definitivos, y a menudo, utilizan la
transmision trofica, donde la transmision requiere el
consumo de etapas intermedias. Nos referimos a este
modo como “‘transmision intermedia” para mantener las
convenciones de nomenclatura anteriores (como en [5]).

Los modos de transmision utilizados por los parasitos
zoonoticos, determinan directamente las funciones que
desempefian los huéspedes carnivoros tanto en el
mantenimiento como en la transmision de estos parasitos.
Por ejemplo, los paréasitos zoondticos usan especies
carnivoras como huéspedes puente (SARS-CoV-2, tabla
2) o como huéspedes reservorio [4,11,12]. Si bien tanto el
hospedero puente como el reservorio, pueden transmitir
parasitos zoondticos a los humanos, solo los huéspedes
reservorios estan involucrados en el mantenimiento de las
poblaciones de parasitos zoonoticos en la naturaleza.

Por ejemplo, en el norte de Kenia, los patrones
serologicos del virus de la rabia, sugieren que los perros
domésticos sirven como importantes reservorios que
propagan repetidamente la transmision indirecta a otros
huéspedes carnivoros salvajes, como los perros salvajes
africanos, los chacales de lomo negro, las hienas
manchadas y rayadas y los leones africanos [12]. En el
Africa subsahariana, los perros domesticados también
sirven como un importante reservorio para el gusano de
Guinea (Dracunculus medinensis) [13].

El gusano de Guinea es un parasito helminto zoonotico,
que tiene un ciclo de vida complejo en el que los
copépodos (crustaceos acuaticos) son infectados por las
larvas del gusano de Guinea. Estas larvas se convierten en
gusanos adultos cuando se transmiten troficamente a
huéspedes definitivos adecuados, incluidos humanos,
primates no humanos, perros y gatos [14]. Si bien los
perros no transmiten directamente los gusanos de Guinea
a los humanos, se infectan al consumir agua infectada o al
hurgar en los restos de peces o ranas infectadas
(preparados por humanos), manteniendo la infeccion por
gusanos de guinea en este sistema y complican los
esfuerzos en curso para la erradicacion mundial [13].




Tabla 1 La mayoria de los parasitos zoonoticos conocidos en los carnivoros que son de cuatro tipos principales
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de parasitos y se encuentran en 15 familias hospederas

Familia Imagen Nombres comunes y conteo de especies Parasitos zoondticos
Ailuridae Pandas rojos 8
Especies: 2 Bacterias: 0
Hospederos: 1 Helmintos: 4
Protozoos: 4
Virus: 0
Canidae Perros, lobos 91
Especies: 39 Bacterias: 28
Hospederos: 15 Helmintos: 37
Protozoos: 15
Virus: 10
Eupleridae Fosas 1
Especies: 7 Bacterias: 0
Hospederos: 1 Helmintos: 0
Protozoos: 1
Virus: 0
Felidae Gatos 47
Especies: 46 Bacterias: 15
Hospederos: 16 Helmintos: 18
Protozoos: 8
Virus: 4
Herpestidae Suricatas, mangostas 12
Especies: 35 Bacterias: 5
Hospederos: 7 Helmintos: 2
Protozoos: 2
Virus: 3
Hyaenidae Hienas 7
Especies: 4 Bacterias: 0
Hospederos: 2 Helmintos: 5
Protozoos: 1
Virus: 1
Mephitidae Mofetas 12
Especies: 11 Bacterias: 5
Hospederos: 3 Helmintos: 1
Protozoos: 2
Virus: 4
Mustelidae Comadrejas, tejones, nutrias 52
Especies: 64 Bacterias: 15
Hospederos: 21 Helmintos: 16
Protozoos: 11
Virus: 5
Nandiniidae Civeta africana de las palmeras 1

Especies: 1
Hospederos: 1

Bacterias: 0

Helmintos: 0
Protozoos: 1
Virus: 0
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Tabla 1 Continuacion

Familia Nombres comunes y conteo de especies Parasitos zoonoticos
Odobenidae Morsas 3
Especies: 1 Bacterias: 1
Hospederos: 1 Helmintos: 1
Protozoos: 0
Virus: 0
Otariidae Leodn marino, foca con orejas 15
Especies: 15 Bacterias: 6
Hospederos: 7 Helmintos: 4
Protozoos: 4
Virus: 0
Phocidae Focas sin orejas 19
Especies: 18 Bacterias: 4
Hospederos: 8 Helmintos: 3
Protozoos: 3
Virus: 7
Procyonidae Mapaches, pizotes, kinkajous 40
Especies: 13 Bacterias: 19
Hospederos: 6 Helmintos: 4
Protozoos: 5
Virus: 10
Ursidae Osos 32
Especies: 8 Bacterias: 13
Hospederos: 5 Helmintos: 6
Protozoos: 4
Virus: 6
Viverridae Jinetas, civetas, binturongos 17
Especies: 36 Bacterias: 5
Hospederos: 7 Helmintos: 2
Protozoos: 6
Virus: 3

Nota. Existen 66 helmintos, 56 bacterias, 25 virus y 28 protozoos que causan 46 zoonosis Unicas en hospederos carnivoros de 15 familias (las
fotos son un ejemplo de especies de cada familia). Se excluyo Prionodontidae, debido a que las especies de esta familia no se sabe que porten
zoonosis. Los tipos de parasitos menos comunes (p. €j., priones) no estan representados.

Si bien todas las especies de mamiferos encuentran
parasitos con estos principales modos de transmision, una
prediccion intuitiva para los carnivoros que se ejemplifica
con el sistema del gusano de Guinea, es que los modos de
transmision trofica predominaran, dado que la carnivoria
es una caracteristica distintiva de este orden. Esta idea da
lugar a hipoétesis auxiliares. Una hipotesis es que los
depredadores de este grupo bioacumulan los parasitos de
sus presas [ 15],lo que lleva a una relacion positiva entre

la diversidad de las presas y la riqueza de los parasitos.
Una hipétesis relacionada es que el nimero de parasitos
zoondticos observados en los carnivoros, escalara con el
grado de carnivoria, determinado bien sea como
diversidad de presas o como el porcentaje de la dieta
compuesta por carne. Una ausencia de este patron (sin
relaciéon entre riqueza de pardsitos zoondticos y
carnivoria), podria sugerir que los carnivoros poseen
adaptaciones protegiéndolos de la mayor diversidad de
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parasitos encontrados en la presa (por ejemplo, [16,17]).
Similarmente, la confirmacion de una relacion positiva de
riqueza de  carnivoros-parasitos  sin  aumentos
correspondientes en la enfermedad, también sugeriria
adaptaciones de tolerancia en hospederos carnivoros.
Estos pueden incluir, por ejemplo, estrategias
inmunitarias o estrategias conductuales para minimizar el
riesgo de infeccion [16], o el secuestro de la flora
intestinal que permite que algunas especies alberguen
patogenos sin efectos fisiologicos y dafios [18].

Los modos de transmision de los parésitos zoonoticos,
subyacen fuertemente al riesgo zoondtico, o el riesgo de
que el parésito pueda infectar y causar enfermedades en
humanos [19]. A pesar de esta perspectiva humano-
céntrica, otros mamiferos también corren el riesgo de
contraer enfermedades que son comunes a los humanos
[20-22]. La transmision spillback de humanos a
carnivoros salvajes, es un tema de investigacion en curso
a raiz de la pandemia de COVID-19, en la que las
variantes del coronavirus SARS-CoV-2 adaptadas a los
humanos, han infectado a numerosos hospederos
carnivoros y han causado una enfermedad letal en al
menos una especie, el vison americano, por ejemplo
(tabla 2). Por lo tanto, la infeccion por SARS-CoV-2,
también puede clasificarse como una antroponosis, una
enfermedad en animales causada por un patéogeno
predominantemente humano, lo que puede representar un
riesgo particular para las especies de carnivoros con
distribuciones que se superponen a paisajes dominados
por los humanos, o especies que se encuentran en
zoologicos.

Hospederos zoonoticos entre Carnivora

Trabajos previos informaron que aproximadamente el
46% de los carnivoros, albergan patdgenos zoonoticos
(140/302 especies) [4]. Los hospederos zoonoéticos se
encuentran actualmente en 15 de 16 familias, con
Mustelidae (comadrejas, tejones, nutrias y sus parientes)
y Felidae (gatos), que albergan la mayor cantidad de
especies hospederas zoondticas, ademds de Canidae
(perros), los cuales albergan la mayor diversidad de
parasitos zoonoticos; (Prionodontidae, una familia poco
estudiada, no alberga ninguno) (tabla 1). En general, las
especies con estrategias de alimentacion terrestre,
presentan mas parasitos zoonéticos que las especies de
alimentacion marina a pesar de mas esfuerzo de estudio
dedicado a las especies marinas en promedio (segun lo
determinado por los resultados de busqueda de temas de
Web of Science). Los parésitos que se encuentran en
estos grupos de hospederos, podrian esperarse que se
agrupen con especies relacionadas filogenéticamente, ya

que la transmision exitosa, depende de los
comportamientos del hospedero y las tasas de contacto
infeccioso que varian con la ecologia funcional [23-26].

Para esta instancia, por ejemplo, los comportamientos de
bisqueda de alimento, varian ampliamente desde
depredadores endotérmicos estrictos (p. €j., guepardos,
familia Felidae) hasta herbivoros casi estrictos (p. ¢j.,
panda gigante, familia Ursidae), que pueden influir en las
fuentes de donde se adquieren los patdégenos zoondticos
(presas vs. plantas). La sociabilidad o la vida en grupo,
también afectaran la transmision exitosa y la dinamica de
los parésitos que se propagan a través del contacto
cercano (p. ej., lobos, [24,27]). Por el contrario, la
mayoria de los trsidos (osos) y mustélidos, son asociales
y relativamente  solitarios, excepto durante el
apareamiento y el cortejo [28]. Curiosamente, sin
embargo, tanto los parasitos zoonéticos como los
hospederos zoonoticos, aparecen distribuidos
uniformemente a lo largo de la filogenia de los
carnivoros. Ademas, los modos de transmisiéon de
parasitos, que podrian rastrear los rasgos funcionales del
hospedero (p. ej., [16,29]), tampoco se agrupan en la
filogenia del hospedero y, en cambio, se distribuyen de
manera relativamente uniforme (figuras 1,2).

Un andlisis de agrupamiento realizado en datos de
parasitos carnivoros publicados previamente [2], no
mostr6  evidencias filogenéticas  significativas de
agrupamiento para transmision por contacto cercano
(valor de P medio = 0.46), sin contacto cercano (valor de
P medio = 0.07), transmitida por vectores (valor de P
medio = 0.42) o modos de transmision intermedios (valor
de P medio= 0.07). Esta falta de agrupacién puede
deberse en parte, a las adaptaciones de comportamiento
que, segun la hipdtesis, reducen la exposicion a algunos
parasitos. Por ejemplo, el acicalamiento, elimina los
ectoparasitos [30] y los comportamientos de evitacion,
reducen el riesgo de transmision de patogenos por
contacto cercano [31]. Si bien estos no son todos
ejemplos de patégenos zoondticos, la influencia de los
comportamientos labiles en los patrones de riqueza de
parasitos esta bien documentada en otros taxones (p. €j.,
[32-34]) y es probable que contribuyan a los patrones
observados de riqueza de parasitos zoondticos en
carnivoros.

Se puede observar una correlacion positiva entre la
riqueza de parasitos zoondticos y la riqueza de especies
de carnivoros hospederos en las familias de hospederos y
en todos los principales modos de transmision de
parasitos (figura 3).



Tabla 2 Reservorios potenciales de SARS-CoV-2 entre carnivoros

No. Descripcion

1 Después de la transmision inicial, probablemente de un murciélago a un humano, el SARS-CoV-2 se ha propagado de
humanos a otros animales. Casi todos los hospederos spillback confirmados son carnivoros [85] y algunos tienen la
capacidad de transmitir el SARS-CoV-2 a otros hospederos, incluidos los humanos (capacidad zoondtica). Por ejemplo,
el SARS-CoV-2 se propagd de humanos a visones de granja en 11 paises de América del Norte y Europa’, lo que
provocé una mortalidad generalizada de visones por enfermedades letales y el sacrificio de 17 millones de visones en
Dinamarca [86,87]. El SARS-CoV-2 también se propagd por segunda vez a partir de un vison de granja hacia humanos
[88], y se confirmé en un vison salvaje en los EEUU (se presume que se infectd por un vison de granja que se
escapo)""" [89].

2 Un andlisis reciente, predijo la capacidad zoonotica del SARS-CoV-2 en los 5400 mamiferos mediante la integracion
de modelos estructurales de interacciones tridimensionales de virus-proteina del hospedero-proteina con modelos de
aprendizaje automatico de los rasgos de las especies [52]. Este analisis identifico varios huéspedes carnivoros
probables, incluidos varios con grandes rangos geograficos: zorro rojo (Vulpes, ~50 paises), turon europeo (Mustela
putorius), perro mapache (Nyctereutes procyonoides), armiiio (Mustela erminea) y lobo (Canis lupus). En particular,
también se han predicho y confirmado numerosas especies de presas con capacidad zoonotica para el SARS-CoV-2,
incluso en ratones de laboratorio comunes [90] y ratones ciervos (P. maniculatus), con transmision posterior
confirmada experimentalmente en esta especie [91, 92].

3 Los carnivoros con la mayor probabilidad de exposicion al SARS-CoV-2 se encontraran muy cerca de los
humanos y en paises con muchos casos humanos de COVID-19 (figura 1). El mapa inserto (adaptado de
[52]), muestra una riqueza particularmente alta de estas especies en el sudeste de Asia y Europa del Este, ¢
incluye varios carnivoros en estrecho contacto con las personas porque son tanto de granja como salvajes
(zorro rojo, V. vulpes; zorro negro asiatico; osos, Ursus thibetanus, perros mapaches, N. procyonoides) o
comercializados vivos (lobo gris, Canis lupus; jaguar, Panthera onca) [93].

4 La infeccion por contagio en curso, aumenta la probabilidad de un ciclo selvatico salvaje para el SARS-
CoV-2, lo que puede perpetuar contagios secundarios de variantes del virus de nuevos hospederos hacia la
poblacidén humana [52,91,94]. La infeccidn tipo spillback también puede amenazar atin mas a las especies de
carnivoros en peligro de extincion o en declive’, como el oso pardo (Ursus arctos, catalogado como
amenazado), el oso polar (Ursus maritimus, vulnerable), el lobo (Canis lupus, en peligro de extincion), el
panda gigante (4iluropoda melanoleuca, vulnerable) y panda rojo (Ailurus fulgens, en peligro de extincion),
que se predice que son susceptibles a la infeccion por SARS-CoV-2 y son manipulados regularmente por
bidlogos o administradores de vida silvestre.

Un patron similar estd bien documentado para los
parasitos de los mamiferos en general [35.,36]. Sin
embargo, se presentan desviaciones notables de esta
correlacion positiva para parasitos zoonoéticos en familias
de carnivoros particulares. Por ejemplo, en todos los
modos de transmision, los canidos y felinos, portan mas
parasitos zoondticos de lo esperado por su riqueza de
especies (figura 3A-D). Del mismo modo, Ursidae (0sos)
y los Procyonidae (mapaches, pizotes, kinkajous, etc.)
portan mas parasitos zoonoticos de lo esperado para
parasitos cercanos, no cercanos y transmitidos por
vectores (figura 3A—C). Por el contrario, los Hyaenidae
(hienas), mostrd6 menos parasitos zoondticos de lo
esperado para estos tres modos de transmision (figura 3A-
C) a pesar de niveles similares de esfuerzo de estudio en
comparacion con otros grupos (medido por resultados de
topicos de busqueda en Web of Science.

Aunque una mayor proporcion de carnivoros son
hospederos de parésitos zoonoticos en comparacion con
otros grupos de mamiferos [4], sigue sin resolverse si esto
refleja con precision el riesgo zoonodtico. Por ejemplo,
dada su diversidad funcional, es posible que los
carnivoros estén actuando como hospederos centinela
[37], en lugar de verdaderos hospederos reservorios de
Zoonosis que son mantenidos por otras especies, como sus
presas. Dallas et al. demostraron que los rasgos del
hospedero relacionados con el rango, se encuentran entre
los mas importantes para predecir patrones de redes de
intercambio de parasitos entre los clados de mamiferos
[29].

Stephens et al. expusieron una superposicion significativa
en los parasitos que se encuentran en los carnivoros y sus
presas unguladas [38].
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Figura 1 Hospederos carnivoros relacionados con el sindrome respiratorio agudo severo coronavirus 2

(SARS-CoV-2), que estan ampliamente distribuidos y varian en su riesgo de contagio a humanos

Muchos carnivoros terrestres se encuentran dentro del top de 10 % superior de la capacidad zoonoética prevista para el SARS-
CoV-2 (A), no se superponen en un rango geograficamente con paisajes alterados por humanos (B), pero muchas especies que
persisten en estos paisajes, también se superponen con areas de alta prevalencia de COVID-19 en humanos (C) y, por lo tanto,
pueden presentar un mayor riesgo de ser infectados por humanos y contribuir a la infeccion secundaria después del
establecimiento exitoso de la transmision selvatica. Esta figura, presenta el subconjunto carnivoro de especies de mamiferos

presentado en [52].
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Figura 2 Los hospederos zoondticos son distribuidos a través del arbol filogenético Carnivora
Los hospederos que portan uno o mas parasitos zoondticos con cuatro modos principales de transmision (leyenda). El mapa de calor
de los modos de transmision de parasitos, indica familias que estan bien muestreadas para parasitos (Canidae, Felidae, Phocidae)
frente a aquellas que son submuestreadas dada su riqueza de especies en relacion con otros clados (Viverridae, Herpestidae,
Mustelidae). El arbol filogenético es un arbol de consenso de las relaciones de los mamiferos relacionados con el orden Carnivora
[95].
\_ J
Estos y otros estudios comparativos de parasitos estudiados de control de enfermedades de arriba hacia

carnivoros [39,40] describen el intercambio de parasitos
(la cantidad de parasitos en comun entre dos especies),
que podria deberse al rango que se superpone en lugar de
la transmision direccional que ocurriria a través de la
infeccion por el consumo de presas unguladas, por
ejemplo. Comprender el grado en que los hospederos
carnivoros transmiten activamente los  pardasitos
zoondticos a otras especies, incluidos los humanos, es
fundamental para evaluar el riesgo zoonotico que
representa este grupo; pero la caracterizacion incompleta
de los ciclos naturales de muchos parasitos zoonoticos
sigue siendo una barrera. Los carnivoros también pueden
servir como sumideros ecoldgicos que reducen el riesgo
zoonotico para los humanos al regular las poblaciones de
especies de presa que presentan riesgos de transmision
para los humanos [41-45]. Uno de los mejores ejemplos

abajo [43] es la regulacion de las poblaciones de ratones
de patas blancas por el zorro rojo en el noreste de EEUU
[46]. Comunidades funcionalmente diversas con
poblaciones sanas de depredadores, como los zorros,
reducen la incidencia de la enfermedad de Lyme al limitar
la densidad de ratones de patas blancas. Los ratones son
huéspedes altamente competentes para Borrelia
burgdorferi, y son los hospederos preferidos para larvas
de garrapatas que, como ninfas, presentan mas
probabilidades de transmitir el patdégeno a los humanos
[47]. Ademas del consumo, la regulacion de la poblacion
también resulta de los efectos indirectos de los
depredadores sobre la distribucion o el comportamiento
de las presas [48], por ejemplo, cuando los alces cambian
su seleccion de habitat en respuesta a la presencia de
lobos [49].
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Figura 3 Hospederos carnivoros de parasitos zoon6ticos o patdogenos que provienen de multiples familias,
en las que la riqueza de parasitos varia segun el modo de transmision (cercano, no cercano, intermedio,
transmitido por vectores)

Las familias que albergan mas parasitos zoondticos de lo esperado (a partir de la correlacion positiva observada entre parasitos y (el
logaritmo natural) y la riqueza de especies hospederas), aparecen por encima de la linea de regresion, mientras que las familias que
albergan por debajo de la linea, albergan menos parésitos zoondticos (los coeficientes de correlacion de Pearson aparecen en la parte
superior de la esquina izquierda de cada panel). Si bien se sabe que la riqueza de parasitos no zoonoticos aumenta con el esfuerzo de
estudio (punto de color que indica los resultados de Web of Science), para la riqueza de parasitos zoondticos, la relacion con el
esfuerzo de estudio no parece mondtona. Los patdgenos zoondticos transmitidos por multiples modos aparecen en multiples paneles.
Los puntos para Odobenidae y Ailuridae estan oscurecidos en el panel C (ninguna familia alberga parasitos zoonoéticos transmitidos
por vectores).
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Cuando las especies presa también se convierten en
reservorios de enfermedades zoonoticas, dicho "control
remoto" de las presas por parte de los depredadores,
podria influir en la dindmica de la enfermedad (por
ejemplo, [50]) y en la transmision zoondtica de las presas
reservorio. Las interacciones no consuntivas similares,
podrian influir en el comportamiento de busqueda de
hospederos de los vectores (control remoto de garrapatas
vectores por depredadores de arafias, [51]), lo que puede
influir en su abundancia o distribucion local. En general,
estos fendmenos atn no se han investigado ampliamente.

Rasgos relacionados con la omnivoria que
distinguen a los hospederos zoonoticos de
los no hospederos

Para determinar si los rasgos particulares son comunes
entre los carnivoros que tienden a albergar patdgenos
zoondticos, volvimos a analizar los datos publicados
previamente sobre las zoonosis y los rasgos del huésped
carnivoro para examinar el efecto de los rasgos a nivel de
especie en el estado zoonotico en este grupo [4,52]. Los
datos originales sobre las caracteristicas del hospedero y
el estado zoonotico, se recopilaron a partir de multiples
fuentes publicadas [53-56].

Se aplico un analisis de clasificacion binaria a estos datos
para evaluar qué caracteristicas son mas importantes para
diferenciar los hospederos zoondticos de las especies que
no son hospederos. Se descubri6 ademas que los
hospederos  zoondticos carnivoros, compartian un
conjunto de caracteristicas comunes que diferenciaban a
los hospederos zoonoéticos de las especies que no eran
hospederas con un 74% de precision (segin el area bajo
la curva del operador del receptor, ACO, una métrica
comun para medir el rendimiento de los modelos de
clasificacion [57]; figura 4).

Los hospederos zoondticos, generalmente alcanzan la
madurez sexual mas tarde que los no hospederos, lo que
parece ser impulsado por los machos que alcanzan la
madurez sexual mas tardia que las hembras. Los
hospederos tienden a tener relativamente pocas camadas
pequeias de crias de tamafio mediano a grande que estan
mas completamente desarrolladas al nacer (apertura
temprana de los o0jos) después de mas tiempo de periodos
de gestacion. Los hospederos zoonoticos también se
diferencian de los no hospederos en sus dietas, que se
componen de mas del 20% de fruta (figura 4). La
diversidad dietética de los carnivoros omnivoros (p. ej.,

canidos) esta vinculada con los periodos de gestacion mas
largos y neonatos mas grandes, que reciben los beneficios
de diversos recursos alimentarios durante un largo
periodo de tiempo [58]. Los neonatos de carnivoros
omnivoros también se dispersan en edades mas tempranas
y son capaces de alimentarse de forma independiente
antes que los especialistas endotérmicos [58].

En todos los mamiferos, las areas de distribucion, tienden
a aumentar con el tamafio corporal de los adultos y el
porcentaje de carne en la dieta [59]. Dentro de los
carnivoros, los hospederos zoondticos, presentaban mas
probabilidades de tener pequefias a medianas areas de
distribucién mas tipicas de los omnivoros (figura 4).
Incluso después de escalar seglin el tamafio corporal, los
hospederos zoondticos tienden a ocupar areas de
distribucion relativamente pequefias que se encuentran
predominantemente en las latitudes norte, donde las
temperaturas minimas y medias son relativamente bajas.
En particular, ni la taxonomia (variables a nivel de
familia) ni las adaptaciones marinas versus terrestres,
fueron predictores importantes del estado del reservorio
zoondtico en carnivoros. Por lo tanto, los rasgos
funcionales y el rango geografico, capturaron una
variacion importante relevante para el potencial zoondtico
en carnivoros. Entonces, una pregunta clave pendiente es
si la dindmica de la enfermedad es similar en especies
lejanamente relacionadas con roles funcionales similares
en las comunidades ecologicas [60].

En conjunto, la dieta y los rasgos que reflejan diversos
habitos de alimentacion, son indicadores particularmente
importantes de la probabilidad de albergar parasitos
zoonoticos en carnivoros (p. €j., [61]). Los habitos de
alimentacion en muchas especies varian con la
estacionalidad en funcion de la disponibilidad de alimento
que pueden aportar una nueva perspectiva a la variacion
en la tolerancia del hospedero y recrudecimiento de la
infeccion. Los carnivoros altamente frugivoros, por
ejemplo, prueban una diversidad de alimentos que estan
disponibles en diferentes momentos del afio [62]. En
particular, los periodos de intensa frugivoria, conducen
hacia aumentos inesperadamente grandes en el
metabolismo energético de los o0sos, lo que es comparable
con las altas tasas metabolicas tipicas de los murciélagos
frugivoros (por ejemplo, Artibeus jamaicensis, Rousettus
aegyptiacus) [63], una caracteristica que se cree que
contribuye a la tolerancia unica de los murciélagos a los
virus zoondticos virulentos [64].
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Figura 4 Hospederos zoonoéticos en Carnivora se caracterizan por un conjunto de caracteristicas

correlacionadas que los distinguen de los no hospederos

Se identificaron caracteristicas importantes a través de un andlisis de regresion generalizado usando rasgos a nivel de especie
publicados previamente y enfermedades zoondticas reportadas para todos los carnivoros existentes [4]. Las caracteristicas se enumeran
en orden descendente de importancia para clasificar los hospederos de los no hospederos de izquierda a derecha y de arriba hacia abajo
(lineas negras), y los histogramas de frecuencia, muestran los valores de los rasgos en todas las especies de carnivoros. Las lineas en
negrita representan la media de 10 ejecuciones de arranque, mientras que las regiones sombreadas, muestran el intervalo de confianza
del 95%. El eje y a la izquierda, es el efecto marginal de una variable determinada (eje x) en la precision de la prediccion del modelo. El
eje a la derecha, representa la fraccion de especies con valores de caracteristicas en una barra determinada (contenedor). Debido a
distribuciones muy sesgadas, las siguientes variables se transforman logaritmicamente: i) densidad de poblacion humana minima; i7)
densidad de poblacion humana maxima; iii) produccion especifica en masa; iv) tamafio del area de distribucion; v)densidad de
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Las altas tasas metabdlicas también son caracteristicas de
muchas especies de animales de vida rapida, en las que se
supone que el riesgo zoondtico es alto en comparacion
con las especies de vida lenta [65,66]. Por lo tanto, la
capacidad para tasas metabolicas extremadamente altas
(ya sea estacionalmente o para periodos de manera
sostenida), puede ser una caracteristica distintiva de los
reservorios zoonoticos en todos los 6rdenes de mamiferos
(figura 5).

Los comportamientos de forrajeo dindmicos estacionales,
equilibran las proporciones de proteina:carbohidratos y la
ingesta de macronutrientes con la disponibilidad
cambiante de alimentos [67,68]. Las especies carnivoras
adaptadas a los habitats estacionales que imponen
restricciones  energéticas (alimentacion de recursos
limitados, termorregulaciéon en temperaturas mas frias),
pueden asignar recursos energéticos para maximizar la
forma fisica.
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Los rangos geograficos de los hospederos carnivoros actualmente conocidos (A), se superponen con regiones de alto crecimiento
de densidad de poblacion humana de 2000 a 2020 (B). Multiples especies de hospederos zoonoticos se superponen con las areas
que representan el 20% superior del crecimiento de la poblaciéon humana mundial entre 2000 y 2020 [96], como el puma (Puma
concolor), el leon (Panthera leo), la civeta de palma (Paguma larvata) y el tejon ( Meles meles) (B). La resolucion espacial es de
100 km?. Las 4reas sin especies de interés son de color beige claro (tierra, por ejemplo, la Antéartida) o blanco (océano, por

ejemplo, el Golfo de México).
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En los omnivoros, esta estrategia puede verse
contrarrestada por una mayor diversidad funcional que
relaja las limitaciones de recursos [69] y sustenta los
patrones de tolerancia frente a la resistencia de los
parasitos [ 70]. La tolerancia a la infeccion por parte de los
hospederos (su capacidad para limitar los efectos
negativos para la salud del parasitismo) y las diferencias
relacionadas en los perfiles inmunoldgicos, se han
observado para otras poblaciones estacionalmente
dindmicas, por ejemplo, en roedores y aves (revisado en
[71]), aunque todavia faltan estudios similares para

carnivoros [72]. La tolerancia a la infeccién también
puede corresponder a una tolerancia ecoldgica mas
general por parte de algunos carnivoros omnivoros (por
ejemplo, [73]) lo cual permite la persistencia y una
adaptacion potencialmente mas exitosa a una diversidad
de habitats y regimenes climaticos alterados. Los efectos
de la disponibilidad/asignacion de recursos y la tolerancia
a la infeccién, son una frontera de investigacion en
ecologia de enfermedades [74]| con mucho que ofrecer
hacia nuestra comprension de las defensas del hospedero
y la dindmica de enfermedades en los carnivoros.




Biogeografia del riesgo zoondtico

Los carnivoros se encuentran entre los huéspedes
zoondticos mas ampliamente distribuidos a nivel mundial
[4]. Los puntos criticos de diversidad de carnivoros
hospederos ocurren en casi todos los continentes, en
regiones tropicales, templadas y articas (figura 5A).
Existen numerosos hospederos carnivoros que se
superponen geograficamente con areas que han
experimentado un crecimiento de la poblacion humana en
las ultimas dos décadas (figura 4B), con puntos criticos
en el sudeste de Asia, partes de Africa oriental y
occidental y en el sur de México a través de América
Central. Si bien este punto de vista oscurece importantes
dindmicas de transmision zoondtica que ocurren en areas
menos pobladas (p. ej., latitudes del norte, en particular
las regiones subarticas y articas), el quintil superior de
lugares donde la densidad de poblacion humana ha
aumentado en los ultimos 20 afios, se mapea en lugares
donde los hospederos zoondticos estan presentes cada vez
mas cerca de los humanos.

Por supuesto que estos mapas solo capturan la
distribucion de carnivoros hospederos de parasitos
zoonoticos de manera muy amplia y no reflejan las
interacciones de las especies dentro de las comunidades
[60], especialmente aquellas que tienen lugar en paisajes
alterados por humanos. Los cambios en la dinamica
depredador-presa y el comportamiento del movimiento

causado por la urbanizacion (p. ej., [75]) seran
fundamentales para comprender el riesgo de
enfermedades  zoonoéticas [76,77] 'y el riesgo
antroponético para la vida silvestre [52]. Estas

alteraciones pueden ser particularmente importantes y
poco estudiadas en las latitudes del norte que
experimentan algunos de los calentamientos climaticos
mas répidos en comparacién con otras regiones [78]. En
algunos habitats, se prevé que la velocidad del cambio
climatico supera la capacidad de las especies para seguir
el ritmo [79]. Incluso en areas protegidas dentro de los
biomas del norte como el bosque boreal y la tundra, se
prevé que las comunidades intactas persistiran menos de
100 afios en los escenarios de calentamiento actuales [79].
Para muchos carnivoros, particularmente los que ocupan

posiciones troficas mas altas, se espera que los impactos
del calentamiento en combinacién con los efectos
antropogénicos sobre la biodiversidad y las condiciones
ambientales, conduzcan a cascadas troficas impredecibles
afectando todos los niveles troficos inferiores
[76,77,80,81] con efectos potencialmente profundos sobre

la diversidad de parasitos zoonoéticos y el riesgo de
transmision.

Conclusiones

En comparaciéon con grupos de mamiferos mas
especificos, nuestra comprension de las zoonosis entre los
carnivoros es pobre, especialmente para las especies
marinas y las especies que se encuentran en las latitudes
del norte. Basado en lo que es actualmente conocido
sobre los parasitos zoondticos en carnivoros, la diversidad
dietética y la diversidad en los habitos de alimentacion,
parecen ser indicadores precisos del estado zoondtico en
este grupo, pero los fundamentos mecéanicos de esta
relacion siguen sin estar claros.

Ademas de impedir una imagen mas clara de la capacidad
zoondtica y la omnivoria, las lagunas y los sesgos en el
conocimiento basico sobre la historia de vida y la
ecologia de los hospederos carnivoros y sus parasitos,
dificultan atn mas la ya dificil tarea de predecir como se
puede propagar la transmision desde los hospederos
silvestres a través de los hospederos puente hacia los
humanos. Se necesitan datos de la vigilancia ampliada
para caracterizar mejor a los carnivoros como centinelas,
sumideros, reguladores o puentes para la transmision de
parasitos zoonoticos a los humanos, y para evaluar los
riesgos antropondticos que enfrentan por el aumento de
las poblaciones humanas. Muchos carnivoros estan
disminuyendo a nivel mundial [82], y todos se veran
obligados a adaptarse a un planeta que se calienta, en el
que los efectos del cambio climatico seran mayores en las
latitudes del norte, donde muchos Los hospederos
zoondticos de este grupo estan actualmente distribuidos.
Es probable que algunos carnivoros prosperen a medida
que las areas de distribucion de pequefios mamiferos y los
recursos de alimentos vegetales, se expandan hacia climas
mas calidos [83], o hacia habitats alterados por humanos
que favorecen especies con alta tolerancia ecoldgica. Sin
embargo, es dificil predecir como estos cambios
inminentes afectaran el riesgo de transmisién zoonotica
de este grupo [84], especialmente dada la escasez de
estudios comparativos de la relacion entre la diversidad
funcional y las enfermedades infecciosas que se han visto
frenadas por la falta de informacion basica sobre la
ecologia de las especies de carnivoros y los patogenos
que transportan.



Glosario

Hospedero puente: un hospedero animal que transmite
un patdégeno zoondtico a partir de una poblacion de
hospederos reservorio a los humanos; a menudo puede ser
una especie de compaiiia o ganado.

Hospedero definitivo: en parasitos con ciclos de vida
complejos, es en el hospedero en el que tiene lugar la
reproduccion sexual.

Hospedero intermedio: en parasitos con ciclos de vida
complejos, el hospedero es el que apoya una etapa de un
ciclo del sistema reproductivo, tipicamente una etapa
intermedia en que la reproducciéon sexual no se lleva a
cabo. A menudo se asocia con transmision trofica, en la
que el parasito es consumido por el hospedero definitivo.
Hospedero reservorio: un hospedero animal en el que un
parasito zoonoético persiste en un ciclo selvatico, y cuya
transmision spillover (a veces a través de un hospedero
puente), puede conducir a una infeccidon zoonoética en
humanos u otras especies de hospedero.

Transmision secundaria: esta infeccion por contagio se
produce después de que un ser humano infectado por un
patogeno zoondtico (a través de la transmision indirecta),
transmite la infeccion de nuevo a otro animal (via
transmision spillover), posteriormente, transmite la
infeccion en un segundo evento de contagio spillover a un
ser humano (spillover secundario); un ejemplo oportuno
es la infeccion SARS-CoV-2 en humanos por el vison
americano.

Hospedero centinela: una especie animal que no
participa en la transmision de parasitos, pero sirve como
un indicador confiable de parasitos presentes en un
sistema.

Transmision spillback: la transmision de un parasito
zoondtico desde un hospedero humano de vuelta a un
hospedero animal.

Tolerancia: se refiere a especies propensas a permitir la
persistencia de una infeccion minimizando su efecto
negativo en lugar de eliminar o prevenir la infeccion a
través de la actividad inmune.

Control de enfermedades top-down: la regulacion de
las poblaciones de hospederos (por ejemplo, a través de
efectos consuntivos como la depredacion, o efectos no
consuntivos, como la  modificacion de los
comportamientos o distribuciones del hospedero), lo que
lleva a una reduccion de la incidencia de enfermedad.
Transmision trofica: una forma de transmision del
parasito que se completa cuando el hospedero-presa
infectado es consumido por el hospedero depredador.
Capacidad zoonotica: abarca tanto la susceptibilidad de

las especies como la capacidad para transmitir la
infeccion a los humanos. Este término distingue el
reservorio del hospedero puente a partir de hospederos
que adquieren infecciones letales y el contagio no
continua.

Parasito zoonético: un parasito o patdégeno que se
origina y persiste en gran medida en poblaciones
hospederas de animales y no humanas, que pueden
infectar y causar enfermedades en humanos

Riesgo zoonotico: el riesgo que representa un hospedero
relacionado con la transmisidon de un parasito zoonotico, o
el riesgo planteado por un parasito zoondtico para causar
enfermedad en un ser humano hospedero.
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