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RESUMEN

Los carnivoros sociales afectan pardmetros poblacionales, ecologia, comportamiento, y
probabilidades de especiacidn y extincién de presas y otros carnivoros simpatricos. Asi, los
carnivoros sociales pudieron influenciar la evolucién de la estructura y organizacién de
las comunidades ancestrales y modernas de mamiferos. Por tanto, es importante identi-
ficar qué especies de carnivoros fésiles pudieron ser sociales y establecer cudndo, dénde
y bajo qué contexto ecoldgico evolucionaron. Para esto se requiere determinar si existe al-
guna asociacion entre la variacién en rasgos morfoldgicos, susceptibles de ser preservados
en el registro fésil, y diferencias en niveles de socialidad en carnivoros actuales. El objetivo
de este trabajo fue establecer si existe alguna asociacién entre la variacién de la confor-
macién y propiedades mecdnicas crdneodentales con diferencias en niveles de socialidad,
hébitos alimentarios y sexo en canidos modernos. Para esto utilizamos una muestra de 972
especimenes de 33 especies de cdnidos. Los resultados indican que los cdnidos sociales e
hipercarnivoros presentan conformaciones y propiedades mecdnicas que los diferencian
del resto de especies de canidos actuales, y que la variacién morfolégica de las regiones
analizadas no esta asociada con el sexo. Estos resultados sirven de base para determinar
qué especies fésiles de la subfamilia Caniane pudieron ser sociales e hipercarnivoras. Los
resultados también sugieren que la evolucién de la socialidad esta asociada con relacio-
nes filogenéticas y depende de factores ecoldgicos, entre los dltimos estan abundancia de
presas de gran tamarfio y existencia de carnivoros simpdatricos competidores.
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ABSTRACT

Social carnivores affect population parameters, ecology, behavior and speciation, and
extinction rates of their prey and other sympatric carnivores. Therefore, social carnivores
may have influenced the evolution of the structure and organization of ancestral and
modern mammal communities. Thus, it is important to identify what extinct carnivore
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species may have been social and to determine when, where and under which
environmental contexts they evolved. The first step is to establish if there is an
association between morphological traits, susceptible of being preserved in the fossil
record, and differences in the degree of sociality of present day carnivores. The aim of
this research was to establish if there is an association between variation in shape and
variables related to mechanical properties of the skulls, and differences in sociality level,
diet and sex in modern canids. The sample included 972 specimens of 33 canid species.
We analyzed the shape of the lateral side of the cranium, zygomatic arch, dentary bone
and mandibular corpus, as well as 20 variables related to mechanical properties of the
skull. Results suggest that hypercarnivorous social canids have shapes and mechanical
properties that are different from other modern canids. We found that morphological
variation is not affected by sex. Results may be used to identify extinct Caninae subfamily
that were social and hypercarnivorous. Results also suggest that the evolution of
sociality is dependent on phylogenetic relationships and ecological context, particularly
the abundance of large prey and the presence of sympatric carnivores.

Key words: Social behavior, hypercarnivory, extant canids, geometric morphometrics,
traditional morphometrics.

INTRODUCCION

Comparados con otros mamiferos, las especies de carnivoros sociales afectan notoria-
mente pardmetros poblacionales, variables de historia de vida, patrones de uso del ha-
bitat, ecologia y comportamiento de una gran diversidad de especies en sus respectivas
comunidades (Mufioz-Duran, 2010). Este efecto se evidencia en escalas de tiempo
ecoldgico y, a largo plazo, influye sobre las probabilidades de especiacién y extincién
de sus presas y de otras especies de carnivoros (Maier, 2001; Mufioz-Durdn, 2002; van
Valkenburgh etal., 2003; Mufioz-Duran, 2010). Por tanto, la evolucién de la socialidad
en los carnivoros pudo ser un factor que moldeé la estructura y organizacién de comu-
nidades ancestrales y modernas de mamiferos.

La evolucién de los linajes de carnivoros sociales actuales esta relacionada con la ex-
pansién de praderas y con el incremento en el comportamiento de manada de los
ungulados durante el mioceno tardio en América del Norte (subfamilia Caninae) y Eurasia
(Hyaenidae; Mufioz-Durdn, 2002). La evidencia disponible sugiere que la socialidad en
carnivoros modernos evolucioné como una estrategia para depredar sobre ungulados
gregarios de gran tamafio y para mejorar las ventajas de competicién intragremiales
(MacDonald, 1983; Martin, 1989; Fanshawe y Fitzgobbon, 1993; Mufioz-Durén, 2002).
Los beneficios que conlleva vivir en un grupo de animales que cooperan incluyen el cui-
dado y proteccién de juveniles y adultos incapacitados, la transferencia de informacién
relevante mediante interacciones de ensefianza y aprendizaje, una mejor capacidad de
defensa de recursos y del territorio, y colonizacién de ambientes adversos (MacDonald,
1983; Andersson, 1984; Avil, 1999; Maier, 2001; Mufioz-Duran, 2002; Mufioz-Durén,
2010). No obstante, los carnivoros sociales también son mas propensos a procesos de
extincién local debido al efecto combinado de la fuerte competencia intragremial, el
efecto Allee y tamarfios efectivos de poblacién reducidos (Mufioz-Durdn, 2002). Otros
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factores propuestos que pueden afectar negativamente las probabilidades de sobreviven-
cia de carnivoros sociales, pero que atin deben ser probados de manera formal, son la
especializacién tréfica y posiblemente una mayor probabilidad de dispersar enfermeda-
des y pardsitos (MacDonald, 1979; Courchamp et al., 1999; van Valkenburgh, 1999).
Entre carnivoros, los cdnidos son un grupo adecuado para avanzar en el estudio de la
evolucién de la socialidad y los efectos macroevolutivos de este rasgo. Las especies
actuales de canidos sociales (subfamilia Caninae) se caracterizan por vivir en grupos nu-
merosos de individuos que pueden o no estar emparentados. Entre éstos, se establece
una jerarquia de dominancia estricta, en la que macho y hembra alfa monopolizan la
actividad reproductiva y los individuos de menor rango permanecen en el grupo como
ayudadores no reproductivos. Estas manadas o clanes ocupan territorios que son acti-
vamente defendidos y ademds cazan, se alimentan y se refugian en grupo. La socialidad
es un rasgo comun entre los canidos actuales y posiblemente también lo fue en los
linajes extintos (Mufioz-Duran, 2002).

La familia Canidae se originé durante el eoceno medio y su historia se ha caracterizado
por tres radiaciones sucesivas que dieron lugar a tres subfamilias: Hesperocyoninae,
Borophaginae y Caninae (Wang, 1994; Tedford, 1995; Wangetal., 1999). En la evolu-
cién de cada una de las tres subfamilias de cdnidos se observa una tendencia a la apa-
ricién tardia de especies de tamafio grande con adaptaciones para hipercarnivoria y
durofagia (Munthe, 1998; Wang et al., 1999; van Valkenburgh etal., 2003). Se ha suge-
rido que esta tendencia evolutiva podria estar asociada con la evolucién de altos niveles
de socialidad en la familia Canidae (van Valkenburgh et al., 2003).

Las razones que sustentan la anterior afirmacién derivan de la comparacién de la anato-
mia y estrategias de cacerfa de félidos y canidos hipercarnivoros. Los félidos poseen ante-
brazos largos, fuertes, flexibles y con garras recurvadas, afiladas y retrdctiles, lo que les
permite aferrarse y derribar a sus presas. Los félidos también poseen rostros cortos que
les confieren ventajas mecdnicas para la mordida y caninos redondeados que son utili-
zados para matar aplicando una tnica mordida profunda y contundente. Esto los capa-
cita para la cacerfa de presas grandes en solitario y mediante estrategias de emboscada.
En contraste, los cdnidos poseen extremidades anteriores menos fuertes y con articulacién
radioulnar que no les permite supinar antebrazos. Ademads, los cdnidos tienen garras ro-
mas, derechas y no retrdctiles. Asi, las extremidades de los canidos resultan utiles en ca-
rreras prolongadas para perseguir presas, pero no para derribarlas y aferrarse a ellas
(Gonyea y Ashworth, 1975; Bekoffetal., 1984; Wang, 1993; van Valkenburgh et al., 2003;
Wang y Tedford, 2007; Polly, 2008; Slater et al., 2009). Los canidos deben capturar, sos-
tener y matar a sus presas utilizando tnicamente las mandibulas (Gonyea y Ashworth,
1975; Bekoffetal., 1984; Van Valkenburgh et al., 2003; Slater et al., 2009). En este aspecto
los canidos también presentan limitaciones comparados con los félidos, pues sus caninos
angostos y comprimidos, y sus rostros alargados conllevan a ventajas mecanicas redu-
cidas. Es por esto que los canidos que depredan sobre vertebrados mds grandes que ellos
mismos (hipercarnivoros) cazan mediante persecuciones prolongadas y aplican mdltiples
mordidas desgarrantes (Radinsky, 1982; Bekoffetal., 1984; van Valkenburgh y Ruff, 1987;
van Valkenburgh y Koepfli, 1993; Maier, 2001; van Valkenburgh et al., 2003). Sin duda,
esta estrategia resulta mds efectiva con el trabajo coordinado de un grupo que coopera.
La variabilidad de estrategias alimentarias de los canidos actuales puede ser evaluada a tra-
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vés de su morfologfa craneal, en esta regién se concentra la mayorfa de presiones selectivas
relacionadas con la captura y procesamiento del alimento (Radinsky, 1981; Slater et al.,
2009). Asi, las especies hipercarnivoras deben presentar adaptaciones morfoldgicas que
les permitan resistir el estrés mecanico que sobre el craneo y los dientes imponen la cacerfa
de presas grandes. Entre estas adaptaciones morfolégicas estan las mandibulas profundas,
musculos masticadores anchos, incisivos y caninos alargados, molares con superficies de
maceracién reducidas y bordes cortantes relativamente largos en las muelas carniceras.
De las relaciones supuestas entre socialidad e hipercarnivorfa se han derivado tres estudios
en los que se ha utilizado la morfologia craneal (van Valkenburgh y Koepfli, 1993), el
tama-fio corporal grandey la inhabilidad de supinar el extremo distal de las extremidades
ante- riores (van Valkenburgh etal., 2003; Andersson, 2005) como indicadores de niveles
de socialidad altos en canidos actuales y extintos. Sin embargo, estos trabajos no han
podido establecer una asociacién directa entre caracteristicas anatémicas y nivel de
socialidad. Por un lado, el uso de rasgos craneo-dentales para determinar hipercarnivoria
y establecer el nivel de socialidad en cdnidos extintos tiene una limitacién importante: la
dificultad de diferenciar entre canidos sociales y especies solitarias con hdbitos carrofieros
(van Valkenburgh etal., 2003). Desde el punto de vista de la anatomia funcional estos dos
grupos presentan adaptaciones similares en términos de la morfologia craneo-dental (van
Valkenburgh etal., 2003). Por otro lado, la comparacién de la anatomia crdneo-dental y
la articulacién del codo entre especies de cdnidos pequefias que se asumen no sociales y
especies grandes supuestamente sociales arrojan resultados equivocos (Andersson, 2005).
Esto se debe a la variacién morfoldgica y ecolégica observada al interior de la subfami-
lia Caninae. Dos especies rompen la regla entre la relacién tamarfio y socialidad: la primera
es Chrysocyon brachyurus, una especie de gran tamafio y de extremidades con marca-
da elongacién distal, que a la vez es solitaria y de habitos omnivoros con fuerte tendencia
a la insectivorfa. La segunda es Speothos venaticus, una especie de tamafio mediano, con las
extremidades proporcionalmente mas cortas de todos los canidos actuales, pero que
ademads es marcadamente social e hipercarnivora. van Valkenburgh etal., 2003, sugieren
que las especies de carnivoros con capacidad de supinar sus extremidades anteriores,
como lo hacen todos los felinos, no serian sociales porque tendrian mayor destreza y ven-
taja para sujetary manipular presas, lo que suprime la necesidad de trabajo en grupo. Esta
es otra generalizacion para la cual existen excepciones marcadas; entre ellas la existencia
de félidos de gran tamario, con capacidad de supinar sus extremidades anteriores y que
ademas viven en grupos sociales (Pantera leo; Andersson, 2005).

Es de resaltar que en trabajos previos (van Valkenburgh y Koepfli, 1993; Andersson, 2005)
no se incluyé un muestreo taxonémico completo de las especies de canidos actuales. En
particular, se excluyeron especies con rasgos morfolégicos, ecolégicos y comportamenta-
les que podrian reducir la probabilidad de encontrar las asociaciones entre rasgos craneo-
dentales e hipercarnivorfa sugeridos por van Valkenburgh y Koepfli, 1993. En estos traba-
jos no se menciona ninguna justificacién para excluir a Canis simensis, Chrysocyon brachyurus
y Speothos venaticus de los andlisis. En los tres trabajos mencionados sobre el tema, otros
sesgos se pudieron introducir debido al bajo ndimero de individuos por taxén que se in-
cluyeron en la muestra y que ademas no fueron separados por categorias de sexo o edad.
En estas condiciones se asume, aunque no explicitamente, que no hay variabilidad al inte-
rior de las especies, que el dimorfismo sexual no juega un papel importante en la orga-
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nizacién social de carnivoros y que el efecto de las alometrias observadas durante el de-
sarrollo ontogenético no es importante. Estas son suposiciones que deben ser probadas.
Dado lo anterior, se requiere una evaluacién mds rigurosa y exhaustiva de la asociacién
entre variabilidad morfolégica y socialidad en canidos modernos que sirva de punto
de partida para la exploracién de patrones macroevolutivos relacionados con la evolu-
cién de la socialidad. El objetivo de este trabajo es determinar si existe alguna asociacién
entre caracteristicas de la anatomia craneodental, niveles de socialidad y habitos ali-
mentarios en especies actuales de canidos. También exploramos si la anterior asociacién
puede estar influenciada por el sexo. En este trabajo incluimos un muestreo taxonémico
completo de la subfamilia Caninae, un tamafio de muestra notablemente mayor al em-
pleado en trabajos anteriores y se consideré un niimero mayor de variables craneo-
dentales. Ademads, solo se incluyeron especimenes adultos.

MATERIALES Y METODOS

MUESTRA

Los analisis de morfometria geométrica y tradicional se efectuaron sobre imagenes
bidimensionales de la regién lateral del craneo y el dentario de 972 especimenes per-
tenecientes a 33 especies de cdnidos actuales. La lista de especimenes analizados, inclu-
yendo los niimeros de coleccién y el museo donde se encuentran estd a disposicién de
los interesados mediante solicitud a los autores. La lista de abreviaciones de los nom-
bres de las especies incluidas en este andlisis aparece en la tabla 1.

Especie Abrv Especie Abrv
Urocyon cinereoargenteus Uci Canis simensis Csi
Nyctereutes procyonoides Npr Canis latrans Cla
Otocyon megalotis Ome Canis aureus Cau
Vulpes cana Vca Canis lupus Clu
Vuulpes zerda Vze Cerdocyon thous Cth
Vuulpes chama Vch Atelocinus microtis Ami
Vuulpes corsac Vco Pseudalopex sechurae Pse
Vulpes vulpes Vvu Pseudalopex griseus Pgr
Vulpes rueppelli Vru Pseudalopex gymnocercus Pgy
Vulpes velox Vve Pseudalopex culpaeus Pcu
Vulpes lagopus Vla Pseudalopex vetulus Pve
Chrysocyon brachyurus Cbr Vulpes bengalensis Vbe
Speothos venaticus Sve Vulpes pallida Vpa
Lycaon pictus Lpi Vulpes ferrilata Vfe
Cuon alpinus Cal Viulpes macrotis Vma
Canis adustus Cad Pseudalopex fulvipes Pfu
Canis mesomelas Cme

Tabla 1. Abreviaciones (Abrev.) de los nombres de las especies que son utilizadas en tablas y gréficas.

Las fotografias fueron tomadas por un solo miembro del grupo de Ecologfa Evolutiva de
la Universidad Nacional de Colombia, esto para evitar sesgos relacionados con impre-
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cisiones entre observadores. Todas las fotografias fueron tomadas con una cdmara Canon
Rebel XTi instalada sobre un tripode y conectada a un computador, lo que permitié la
obturacién del lente de manera remota para evitar trepidacién, descartar imagenes
inadecuadas y repetir fotos subéptimas. Aunque se cuidé que la distancia focal se man-
tuviera cercana a 40 cm, se utilizé el zoom en ocasiones debido a que los crdneos tenfan
diferente tamarfio, es decir, en todos los casos se intenté que el craneo ocupara la mayor
area posible de la fotografia. La cAmara permanecié en un angulo de tiro constante y los
craneos fueron alineados mediante el uso de una regleta cuadriculada.

Cada fotografia estuvo acompafada de una medida de referencia que fue utilizada para
establecer la escala de la imagen. Estas medidas de referencia fueron estimadas directa-
mente sobre las estructuras con un pie de rey digital con resolucién de 0,01 mm. En las
fotos también se incluyd una regleta, especialmente importante en especimenes en mal
estado de preservacion sobre los cuales no se podia tomar la medida de referencia. Las
siguientes fueron las medidas de referencia para cada regién anatémica estudiada:
Lateral del craneo. Altura del arco zigomético medida como la distancia méxima dorsoven-
tral desde el borde dorsal sobre el punto de fusién entre el yugal y el escamoso, siguiendo
una linea perpendicular hasta el borde ventral. La regleta fue ubicada a nivel del temporal.
Dentario. Longitud antero-posterior méxima, medida entre la margen anterior del ca-
nino hasta el borde posterior del céndilo mandibular. La regleta fue ubicada a nivel de
la superficie de la cara expuesta del dentario.

DIGITALIZACION DE LANDMARKS

Se seleccionaron varios puntos de referencia topolégica o landmarks que fueron con-
vertidos a coordenadas en un plano bidimensional con el programa tpsDig2 (Rohlf,
2006). Este programa también se utilizé para establecer la escala de las imdgenes a
partir de las medidas de referencia. Los landmarks se escogieron de tal manera que
representaran estructuras homélogas desde el punto de vista biolégico y que tuvieran
significado funcional respecto de propiedades biomecdnicas del crdneo. También se
procurd que los landmarks cubrieran toda la estructura de la superficie lateral del craneo
y del dentario. Sin embargo, puesto que es posible que la variacién entre diferentes gru-
pos de organismos se concentre en regiones particulares de estas estructuras, también
ensayamos conjuntos de landmarks que cubrian secciones particulares y relevantes desde
el punto de vista funcional. De esta manera se analizaron dos conjuntos de landmarks
para la vista lateral del craneo, uno que representa la conformacién general de la regién
lateral (Lateral 1) y otro que da informacién sobre la conformacién del arco zigomético
(Lateral 2). Para el dentario también examinamos dos grupos de landmarks: uno que re-
presenta la estructura global del dentario (Dentario 1) y otro que refleja la confor-
macién del corpus mandibular (Dentario 2; Fig. 1A).

En este andlisis se procuré usar tantos landmarks tipo | como fuera posible. No obstante,
la cantidad de este tipo de estructuras en los craneos es limitada y fue necesario recurrir
a landmarks tipo 1l y tipo Ill, que son menos rigurosos y por ende pueden afiadir mas
variacién (van der Molen et al., 2007). Para evaluar el impacto de esta variacién se hi-
cieron exploraciones en la vista lateral, tratando algunos de estos puntos como semi-
landmarks. Con esta aproximacién, el punto marcado como semi-landmark se desplaza
sobre una tangente definida por otros dos puntos de referencia (que deben ser landmarks
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Figura 1. A. Landmarks utilizados en los andlisis morfogeométricos para las dos regiones evaluadas en
este estudio; estan representados por puntos y al lado tienen un nimero que los identifica. Panel superior:
craneo en vista lateral; landmarks utilizados en la primera combinacién de puntos que representa la con-
formacion global de la region lateral del craneo (Lateral 1): 1, 2, 3, 4, 6, 7, 12; landmarks utilizados en la
segunda combinacién de puntos que representa la conformacién del arco zigomdtico (Lateral 2): 4, 6,
7,9, 10, 11. Panel inferior: Dentario; landmarks utilizados en la primera combinacién de puntos que
representan la conformacién global del dentario (Dentario 1): 1, 2, 3,4, 5, 7, 8; landmarks utilizados en
la segunda combinacién de puntos que representan la conformacién de la zona del dentario que mas
experimenta estrés mecdnico durante la mordida (Dentario 2): 3,4, 5, 6, 7, 8. B. Configuracién consenso
para cada submuestra (una corresponde a la original y la otra a la remuestreada) de la regién lateral del
craneo (panel superior) y el dentario (panel inferior). Los landmarks aparecen ligados mediante lineas
para representar esquemadticamente el contorno de la conformacién. La alta concordancia (sobrepo-
sicién) de estas lineas y sus respectivos landmarks respaldan los resultados de la prueba de repetibilidad
para las coordenadas alineadas e ilustran el alto nivel de precisién con el que se digitalizaron los landmarks.

tipo |) para capturar algo de la variabilidad del punto, rescatando en cierta medida su
homologfa posicional. En el andlisis Lateral 1, el punto 5 fue marcado como semi-landmark,
empleando como referencia los puntos 3 y 4; en el andlisis Lateral 2 los puntos 11y 6
fueron marcados como semi-landmarks, empleando como referencia los puntos 7 y 10
parael 11,y los puntos 4y 7 para el 6. La comparacién de matrices conformacionales
de landmarks y semi-landmarks se llevé a cabo mediante inspeccién grafica de los andlisis
de deformaciones relativas, llevados a cabo con PAST.

La matriz de coordenadas crudas resultante de la digitalizacién de landmarks fue procesada
mediante andlisis generalizado de Procrustes (GPA) utilizando el programa tpsRelw
(Rohlf, 2007). El resultado de este procedimiento es una matriz de variables de tamafio
y conformacion. Las ultimas fueron utilizadas para los andlisis morfolégicos posteriores.

ANALISIS DE REPETIBILIDAD Y PRUEBA DE SUPUESTOS

Con el objeto de estimar el grado de precisién con el que fueron digitalizados los landmarks
se realizaron pruebas de repetibilidad. Para esto se seleccioné una submuestra aleatoria
de 50 individuos para cada regién del crdneo y se hizo un reposicionamiento de todos
los landmarks con los mismos criterios utilizados en la digitalizacién original. De esta
manera se obtuvieron matrices de coordenadas para los landmarks originalmente
asignados y también para los reposicionados. Estas matrices fueron transformadas y
concatenadas con el programa TET (Dujardin, 2002c). Se corrié un GPA sobre los archi-
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vos ensamblados, lo que permitié hacer una exploracién grafica de repetibilidad tanto
para las coordenadas alineadas como para las variables de tamarfio. Los archivos de
coordenadas alineadas obtenidos con MOG fueron procesados con el programa VAR
(Dujardin, 2003) con el que se realizaron las pruebas de repetibilidad. La prueba se
consideré aprobada cuando la reprodicibilidad era mayor a 90%.

La repetibilidad es prueba suficiente de que los datos pueden ser utilizados en analisis
morfogeométricos posteriores, no obstante, dado que el procedimiento exige una sub-
muestra aleatoria y que varias pruebas estadisticas parten del supuesto de aleatoriedad,
se corrieron pruebas de Bartels para los componentes de cada eje en las coordenadas
alineadas. Para esto se utilizé el paquete Lawstat (Noguchi etal., 2009) para el programa
R (R DevelopmentCoreTeam, 2009).

ANALISIS DE LA CONFORMACION

Se hicieron analisis de deformaciones relativas sobre las matrices de pesos transfor-
madas que contienen la informacién sobre los componentes uniformes y no-uniformes
de la conformacién. Este andlisis se efectué sobre los consensos de cada especie uti-
lizando el programa BAC (Dujardin, 2002a) y no sobre los 972 especimenes de la mues-
tra porque es dificil detectar patrones en las nubes densas de puntos resultantes. En
cada andlisis de este tipo se aplicaron 1000 iteraciones de Bootstrap cuyos resultados
fueron presentados en el primer componente principal, para dar mayor soporte a la
distribucién de los datos en la ordenacién. La evaluacién gréfica en las rejillas de con-
formacién y la comparacién de taxones con diferentes niveles de socialidad y habitos
alimentarios se hicieron con el programa tpsRelw (Rohlf, 2007).

Se hizo un andlisis discriminante basado en distancias de Mahalanobis. La significancia
estadistica fue computada por medio de pruebas de permutacién no paramétricas. En
cada analisis se utilizaron 1000 permutaciones para probar si las distancias de Mahala-
nobis de los grupos reconocidos en los andlisis de deformaciones relativas eran producto
del azar. Las comparaciones fueron corregidas por Bonferroni. Estas distancias fueron
usadas para construir dendrogramas mediante el algoritmo UPGMA, reflejando las si-
militudes de las estrategias alimentarias en términos de la conformacién craneal. También
se hicieron andlisis de reclasificacién mediante chequeo de clasificacién cruzado sobre
todos los especimenes (no los consensos) utilizando el médulo PAD (Dujardin, 2002b)
del programa CLIC (versién 35), que a su vez incorpora al programa PHYLIP (Felsenstein,
2005) para la construccién de los dendrogramas. La solidez de las clasificaciones pro-
puestas fue contrastada con las reclasificaciones mediante el estadistico Kappa, haciendo
uso del paquete irr (Gamer et al., 2009) para el programa R (R Development CoreTeam,
2009). El estadistico Kappa fue interpretado a partir de una escala de valoracién estdndar
(Landis y Koch, 1977).

MORFOMETRIA TRADICIONAL

Se recalcularon los indices utilizados por van Valkenburgh et al., 2003, pero utilizando
una tamafio de muestra marcadamente mayor al utilizado por estos autores y que incluyé
datos para todos los 972 especimenes en la muestra y las 33 especies. Adicionalmente
incluimos cuatro indices que reflejan propiedades mecdnicas crdneo-dentales. La des-
cripcién de estos indices, la informacién correspondiente al tamafio de la muestra y los
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valores de los indices para las especies incluidas en el analisis se muestra en la tabla 2.
Los indices y las variables sobre las cuales estos fueron calculados fueron revisados para
todos los especimenes en cada especie utilizando diagramas de cajas y de tallos-y-hojas
con el fin de identificar datos atipicos. La normalidad se probé mediante la prueba de
Shapiro-Wilk y la igualdad de varianzas con la prueba de Levene. Dado el elevado ta-
mafio de la muestra para la gran mayoria de especies, y para evitar que valores extremos
en las colas de distribucién de los datos pudieran afectar la estimacién de los pro-
medios, se calcularon promedios podados a 5%. Las propiedades mecénicas de cdnidos
con diferentes niveles de socialidad y hdbitos alimentarios fueron comparadas mediante
un andlisis de componentes principales. Estos andlisis estadisticos se hicieron utilizando
el programa SPSS versién 15 (SPSS, 2006).

RESULTADOS

ANALISIS DE REPETIBILIDAD Y PRUEBA DE SUPUESTOS

Los resultados de las pruebas de repetibilidad aparecen en la tabla 3. El menor por-
centaje de repetibilidad fue de 95,70% para el landmark 9 de la regién lateral del craneo.
Lo anterior indica que los landmarks fueron digitalizados con un elevado nivel de
precisién. Esta conclusién también es apoyada por el alto nivel de superposicién que
se observa (Fig. 1B) entre los contornos de los consensos para la muestra original y la
remuestreada para las dos estructuras analizadas. Las pruebas de aleatoriedad también
indican que las submuestras de coordenadas alineadas fueron extraidas de manera
aleatoria (Tabla 4).

ANALISIS DE CONFORMACION

Las exploraciones con semi-landmarks no reportaron mejoras considerables en los andlisis
de deformaciones relativas de las combinaciones de puntos anatémicos en la regién
lateral del craneo. En términos generales la aproximacién con landmarks tradicionales
ofrecié mejor estructuracién de los datos en términos de los grupos comparados v,
como cabe esperar, los semi-landmarks presentaron mayor dispersién -los resultados de
la comparacién no se muestran pero estan disponibles mediante solicitud a los au-
tores-. Debido a que este incremento en la variabilidad de los datos no representé
ganancias considerables en la estructura de las agrupaciones, los andlisis subsiguientes
se concentraron sobre las matrices derivadas de landmarks tradicionales.

El tamano de la muestra (33 especies) para los analisis de conformacién fue suficiente,
porque para los andlisis mas exigentes que inclufan 7 landmarks (Lateral 1y Dentario 1)
el requerimiento minimo fue de 28 puntos de comparacién.

La conformacién global de la regién lateral del craneo (Lateral 1) presenta buena corres-
pondencia con habitos alimentarios, aunque las conformaciones de algunas especies
omnivoras y carnivoras tienden a sobreponerse (Fig. 2A). Se observa que no existe una
conformacion caracteristica para las especies sociales. Es asi como las conformaciones de
Lycaon pictus (Lpi), Cuon alpinus (Cal), Speothos venaticus (Sve), y Canis lupus (Clu) corres-
ponden a conformaciones hipercanivoras, mientras que la conformacién de Canis simensis
se ubica a un extremo y en la regién de superposicién entre las conformaciones carnivoras
y omnivoras. También se observa (Fig. 2B) que las conformaciones hipercarnivoras son
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Repetibilidad Lateral (%) Dentario (%)
General 98,22 98,35
Eje x 98,33 99,09
Ejey 98,10 97,60
LM 1 96,85 97,17
(M2 98,96 96,54
(M3 9954 9813
(M4 97,79 9869
(M5 97,86 99797
(M6 9931 9855
M7 98,58 98,89
(M8 98,04 9957
LM9 95,76 -

LM 10 98,33 -

LM 11 97,70 -
(M12 99,42 -

(M 13 99 54 -

LM 14 97,66 -

Tabla 3. Repetibilidad general, por eje y por landmark (LM) de las coordenadas alineadas, tanto para
la regidn lateral del crdneo como para el dentario. La columna del dentario tiene varios valores faltantes
(-) porque cuenta con un niimero menor de landmarks.

las que mas se diferenciaron del resto, y tienden a ser mas acortadas, con rostros robustos
y tendencias de ensanchamiento hacia el arco zigomatico. En contraste los insectivoros
tienden a comprimir esta regién del arco zigomatico, los omnivoros a elongarla y los
carnivoros a ensanchar levemente la robustez del rostro.

La conformacién del arco zigomdtico (Lateral 2) se corresponde con habitos dietarios
de las especies, aunque con unas pocas, pero interesantes excepciones (Fig. 2C). Los re-
sultados indican que las especies hipercarnivoras muestran arcos zigomdticos mas
robustos y compactos, seguidas de las carnivoras y las omnivoras. Las especies insec-
tivoras tienden a presentar un arco zigomatico comprimido y delgado (Fig. 2D). En este
analisis, al igual que el correspondiente a la conformacién global de la regién lateral del
craneo, se observa que no existe una conformacién caracteristica para las especies
sociales. Las conformaciones de L. pictus (Lpi), C. alpinus (Cal), S. venaticus (Sve), y C.
lupus (Clu) corresponden a conformaciones hipercanivoras. C. simensis, a pesar de ser
considerada social y carnivora, exhibe un arco zigomético relativamente débil, cuya
conformacién se agrupa con la de las especies omnivoras. Es de resaltar que Chrysocyon
brachyururs, una especie que vive en grupos familiares pequefios, forrajea en solitario y
es considerada omnivora, presenta una conformacién del arco zigomdtico que es mas
robusta de lo esperado, agrupandose con especies hipercarnivoras y mostrando alto
grado de semejanza con la conformacién observada en C. alpinus.

Los dos andlisis de conformacién del dentario también muestran correspondencia con
hébitos alimentarios, donde las especies sociales, a excepcién de C. simensis presentan
conformaciones hipercarnivoras (Fig. 2E; Fig. 2G). Se observa que los dentarios de las
especies sociales e hipercarnivoras son los mds robustos. Como se puede observar en
las rejillas de deformacidn (Fig. 2F; Fig. 2H), estas especies poseen dentarios cortos en
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LM Lateral Dentario
SBS RVN ) SBS RVN )
: X 0,5558 2157 0,5783 175358 17566 0,1246
y 0,5416 2,153 0,5881 1,0804 2,306 0,2799
2 X 1,5823 2,448 0,1136 0,8862 2,251 0,3755
y 1,4645 2,414 0,1431 -1,0736 1,696 0,283
3 X 0,7395 2,209 0,4596 0,9127 2,258 0,364
y 1,3674 2,387 0,1715 -0,5504 1,844 | 0,582
4 x 0,9487 2568 0.3428 10,035 199 0,972
y 0,9891 2,28 0,3226 11,9011 1,462 0,05729
s X 17952 2,508 0,07262 | -0,2054 1,942 0,8372
y 0,4638 2,131 0,6428 1,2869 2,364 . 0,1981
. N 0,82 1,768 0,4122 0,0211 2,006 | 0,9832
y -0,3019 1,915 0,7628 0,6896 2,195 0,4904
7 X -0,8675 1,755 0,3856 -1,1901 1,663 0,234
y 1,805 2,511 0,07107 0,7935 2,224 0,4275
3 X -0,2156 1,939 0,8293 0,2081 2,059 0,8351
y 0,7592 2,215 0,4477 0,6475 2,183 0,5173
0 x 13898 2,393 0,1646 - - -
y 1,0411 2,294 0,2979 - - -
0 x 0,384 2,109 0,701 - - -
y 0,3779 2,107 0,7055 - - -
" X 1,1107 2,314 0,2667 - - -
y 0,0828 2,023 0,934 - - -
1 X 0,6652 2,188 0,5059 - . -
y 11884 2,336 0,2347 - . -
13 X 1,366 2,386 0,1719 - - -
y 0,8638 2,244 0,3877 - - -
14 X 2,0583 2,582 0,03956 - - -
y 0,8292 2,235 0,407 - - -

Tabla 4. Resultados de las pruebas de aleatoriedad para la submuestra de coordenadas alineadas de
cada landmark (LM), tanto para la regién lateral del crdneo como para el dentario. En cada caso se
reporta el Estadistico Estandarizado de Bartels (SBS), el cociente ranqueado de Von Neumann (RVN)
y el valor de probabilidad (p). El tnico valor - p que fallé la prueba (14x) aparece en cursiva; como
puede verse, no hay ningtin landmark cuyas dos coordenadas hayan fallado la prueba. Las columnas
del dentario tienen varios valores faltantes (-) porque esta vista conté con menos landmarks.

el sentido antero-posterior y con un corpus mandibular marcadamente profundo. Estos
atributos son menos desarrollados en las especies que viven en solitario o en grupos
familiares pequefios y que tienen habitos carnivoros u omnivoros. Incluso se observa
que existen coincidencias entre la conformacién general del dentario de los canidos sur
americanos Pseudalopex culpaeus, Pseudalopex griseus y Pseudalopex fulvipes, que son familia-
res y omnivoros, y la de los chacales africanos Canis aureus y Canis mesomelas considerados
familiares pero carnivoros (Fig. 2E). La conformacién del corpus mandibular también
es semejante entre los cdnidos suramericanos C. brachyurus, P. culpaeus'y P. fulvipes, todos
ellos familiares y omnivoros, y la observada en Canis latrans y C. mesomelas, clasificados
como familiares y carnivoros.
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Las especies insectivoras presentan las conformaciones méas delicadas, con dentarios
alargados anteroposteriormente y corpus mandibulares poco profundos (Fig. 2F; Fig.
2H). Sin embargo llama la atencién que Vulpes rueppelli presenta un dentario cuya
conformacién se agrupa con la de especies carnivoras y que Otocyon megalotis presenta
la conformacién del dentario més extrema.
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Figura 2. Analisis de deformaciones relativas para machos y hembras bajo la combinacién de landmarks
Lateral 1. A: Proyeccién de los consensos para cada especie sobre las primeras dos deformaciones
relativas (RW1 y RW2). B: Deformacién de las rejillas que permite visualizar el desplazamiento de la
conformacién craneal con respecto al consenso general; estas deformaciones permiten comparar a un
hipercarnivoro social (L. pictus), un omnivoro solitario (P. gymnocercus), un insectivoro familiar (O.
megalotis) y un carnivoro familiar (C. mesomelas) tipicos.P. gymnocercus y C. mesomelas estan proyectados
sobre la pequefia zona de sobreposicién que ocurre entre omnivoros y carnivoros en las deformaciones
relativas (A), por lo que sus rejillas de conformacién no se muestran tan diferentes (B), fallando en
reflejar las diferencias mds conspicuas entre sus respectivos gremios (Omnivoros y carnivoros,
respectivamente).

Andlisis de deformaciones relativas para machos y hembras bajo la combinacién de landmarks Lateral
2. C: Proyeccién de los consensos para cada especie sobre las primeras dos deformaciones relativas
(RW1 y RW2). D: Deformacién de las rejillas que permite visualizar el desplazamiento de la con-
formacién craneal con respecto al consenso general; estas deformaciones permiten comparar a un
hipercarnivoro social (L. pictus), un omnivoro solitario (P. gymnocercus), un insectivoro familiar (O.
megalotis) y un carnivoro familiar (Canis mesomelas) tipicos.
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Figura 2. Analisis de deformaciones relativas para machos y hembras bajo la combinacién de landmarks
Dentario 1. E: Proyeccién de los consensos para cada especie sobre las primeras dos deformaciones
relativas (RW1 y RW2). F: Deformacién de las rejillas que permite visualizar el desplazamiento de la
conformacién craneal con respecto al consenso general; estas deformaciones permiten comparara un
hipercarnivoro social (L. pictus), un omnivoro solitario (P. gymnocercus), un insectivoro familiar (O. megalotis)
y un carnivoro familiar (Canis mesomelas) tipicos.

Analisis de deformaciones relativas para machos y hembras bajo la combinacién de landmarks Dentario
2. G: Proyeccién de los consensos para cada especie sobre las primeras dos deformaciones relativas
(RW1 y RW2). H: Deformacién de las rejillas que permite visualizar el desplazamiento de la confor-
macién craneal con respecto al consenso general; estas deformaciones permiten comparar a un hiper-
carnivoro social (L. pictus), un omnivoro solitario (P. ggmnocercus), un insectivoro familiar (O. megalotis)
y un carnivoro familiar (Canis mesomelas) tipicos. Las especies sociales se identifican con un circulo. Los
poligonos delimitan dreas que agrupan a todas las especies de un mismo gremio alimentario pro-
yectadas sobre el espacio multivariado de la conformacién craneal.

Las diferencias en la conformacién sugeridas por los andlisis exploratorios, para las
cuatro regiones del craneo estudiadas, fueron corroboradas por los resultados de los
analisis clasificatorios aplicados sobre todos los especimenes de la muestra (Tabla 5).
Los resultados fueron similares cuando se analizaron machos y hembras por separado.
Las distancias de Mahalanobis permutadas muestran que las agrupaciones de canidos
por nivel de socialidad y habito alimentario tienen conformaciones de la regién lateral
del craneo que son significativamente diferentes (p<0,0001, para todos las compara-
ciones entre grupos de socialidad y gremio alimentario, para las cuatro regiones del
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craneo, para los andlisis de todos los especimenes agrupados y, para machos y hembras
considerados de manera independiente). Los resultados del chequeo cruzado tuvieron
un acuerdo sustancial con los anteriores resultados en todos los casos (ver valores del
estadistico Kappa, Tabla 5). Estos resultados sugieren que las diferencias entre la
conformacién global de la regién lateral del craneo, del arco zigomaético, el dentario y
el corpus madibular, para las cuatro agrupaciones por nivel de socialidad y gremios
alimentarios, son mds fuertes de lo que se esperaria por efecto del azar. Canis simensis
es la Unica especie que sistemdticamente tiende a quedar reclasificada morfolégica-
mente como omnivora, a pesar de que sus hdbitos alimentarios son carnivoros. Por
ejemplo, para las regiones lateral del craneo y del arco zigomdtico, esta especie quedé
reclasificada como omnivora con una frecuencia de 77% y 54% respectivamente.

Lateral 1 Lateral 2 Dentario 1 Dentario 2
Kappa 0,698 0,674 0,658 0,573
Socilales - Hipercanivoros 92 85 94 95
Familiares - Carnivoros 82 72 83 75
Solitarios - Omnivoros 72 76 69 61
Familiares - Insectivoros 80 80 66 62

Tabla 5. Estadistico Kappa y porcentajes de reclasificacién para todos los analisis de conformacién que
incluyen todos los especimenes de la muestra sin diferencias por sexo. Los andlisis independientes para
cada sexo muestran resultados similares.

Las distancias de Mahalanobis indican que las conformaciones de las especies sociales
e hipercarnivoras son las mas distintas entre los canidos actuales. También se observa
que las conformaciones craneales de las especies familiares-carnivoras y solitarias-om-
nivoras son las mas parecidas para la regién lateral del craneo (Fig. 3A). Para el dentario
las conformaciones mds parecidas son las de los solitarios-omnivoros y familares-
insectivoros (Fig. 3B).

A Solitarios-omnivoros B — Social-hipercarnivoro

Familiares-carnivoros

Familiar-carnivoro

Familiares-insectivoros )
- _ Familiar-insectivoro

Sociales-hipercarnivoros

Solitario-omnivoro

Figura 3. Dendrograma construido con las distancias de Mahalanobis mediante el algoritmo de
UPGMA, agrupando las conformaciones craneales de cdnidos con diferentes niveles de socialidad y
gremios alimentarios para machos y hembras bajo la combinacién de landmarks Lateral 1. La estructura
de los dendrogramas es idéntica para los otros andlisis de conformacién realizados.

Los resultados indican que el sexo no afecta la variacién conformacional de las regiones
estudiadas del crdneo. Los andlisis independientes para los dos sexos muestran los
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mismos patrones de conformacién para especies sociales y gremios alimenticios que
los obtenidos con ambos sexos estudiados de manera conjunta. Lo anterior aplica para
los andlisis de deformaciones relativas sobre los consensos por especie, asi como para
los andlisis de clasificacién, chequeo cruzado y agrupacién realizados sobre todos los
especimenes en cada categoria de sexo. Las graficas y tablas correspondientes no se
incluyen, pero pueden ser solicitadas a los autores.

MORFOMETRIA TRADICIONAL

La figura 4 muestra la distribucién de las especies a lo largo de los ejes de los dos primeros
componentes principales resultantes del andlisis de las variables que expresan atributos
mecanicos del craneo de las especies actuales de canidos. Estos dos componentes prin-
cipales tienen Eigenvalues (Autovalores) mayores a 1y explican el 79,5% de la variacién
total después de la rotacién mediante normalizacién varimax con Kaiser (Tabla 6). El res-
to de componentes (del 3 al 20) tienen Eigenvalues menores a 1. La tabla 7 muestra el nivel
de asociacién de las variables originales con cada uno de estos componentes.
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Figura 4. Resultados de un andlisis de componentes principales efectuado sobre 20 variables rela-
cionadas con propiedades mecdnicas craneodentales de 33 especies de canidos actuales. Las abrevia-
ciones de los nombres de las especies se encuentran en la tabla 1.

Los resultados muestran que las especies de cdnidos sociales e hipercarnivos que se
caracterizan por poseer un talén cortante (L. pictus, C. alpinus 'y S. venaticus) ocupan una
posicién extrema en la seccién positiva del eje del primer componente principal. Com-
parados con el resto de especies de canidos actuales, estas tres especies presentan mayor
resistencia al doblamiento en las regiones localizadas entre el tercero y el cuarto premolar,
y entre el primero y el segundo molar. Estas especies también exhiben un diastema relativa-
mente corto comparado con la profundidad del dentario, lo que también evidencia una
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Componente : Autovalores iniciales Suma de las saturaciones al cuadrado
de la rotacién
Total % de la % Total % de la %
varianza acumulado varianza acumulado
1 13,3 66,6 66,6 11,2 56,2 56,2
p) 76 1279 79’5 47 233 795
3a20 <1 100,000 100,000

Tabla 6. Varianza total explicada por los componentes principales del analisis sobre variables que
expresan propiedades mecanicas del craneo de 33 especies actuales de cédnidos.

Componente

1 2
IXm2 00,952 00,222
RRWPal 00,939
C1C1 00,935
IXp4 0,918 0,204
MAT 0,899
HMFRD 0,856 0,340
MAM 0,855 0,251
DiastDp -0,851 -0,361
RcrWZa 0,828
RdiastL -0,823 -0,355
DIA 0,814 0,247
cl 0,750 0,429
RBLDiast 0,746 0,317
PWPal 0,731 0,374
RUGA -0,902
P4P 0,242 -0,884
12 0,491 0,777
13 0,559 0,733
m1BS 0,417 0,732
RBL 0,487 0,565

Tabla 7. Puntajes para los dos tinicos componentes principales del ACP sobre variables que representan
propiedades mecanicas de los crdneos de las especies actuales de cdnidos. Método de rotacién:
Normalizacién Varimax con Kaiser.

mayor resistencia del dentario al estrés mecdnico producido durante la mordida. El
diastema en estas especies también es relativamente corto con respecto a la longitud
del dentario, lo que disminuye la distancia entre el punto en el que se ejerce la fuerza
de mordida y la articulacién de la mandibula con el craneo. El resultado de este rasgo
anatémico es el incremento en la fuerza de mordida a nivel de los caninos inferiores, por
tanto una mayor eficiencia en la sujecién y perforacién de tejidos blandos de las presas.
Este atributo mecanico que confiere ventajas durante la cacerfa se ve atin mas acen-
tuado dado al tamario relativamente grande del canino inferior. Adicionalmente, estas
tres especies presentan ventajas mecdnicas superiores para los musculos masetero y
temporal, lo que redunda en una mayor fuerza de mordida. Con respecto a las propie-
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dades mecanicas del crdneo estas tres especies muestran rostros y craneos relativamente
mds anchos, lo que indica un potencial para ejercer mayores presiones de mordida y
musculos temporales mds voluminosos y por tanto més fuertes.

Los resultados del analisis de componentes principales indican que C. lupus presenta
una tendencia menos acentuada respecto de las propiedades mecanicas observadas en
los craneos de L. pictus, C. alpinus 'y S. venaticus y se ubica en una posicién intermedia en-
tre las especies sociales e hipercarnivoras y las que viven en grupos familiares pequefios
y poseen dieta carnivora. Sin embargo, C. lupus presenta una tendencia mds pronun-
ciada en el eje positivo del segundo componente principal. Esto indica que la evolucién
de la hipercarnivorfa en este linaje operé sobre rasgos diferentes a los de las demds es-
pecies sociales e hipercarnivoras. Comparado con el resto de canidos, el lobo gris pre-
senta menor superficie de maceracién en su denticién superior, un cuarto premolar
que es mas estrecho y largo, el segundo y tercer incisivos superiores mas grandes y una
cuchilla cortante mas larga en el primer molar inferior. Asi, aunque la fuerza de mordida
y la resistencia del dentario y crdneo de C. lupus es inferior a la de los demds cénidos so-
ciales e hipercarnivoros, esta especie presenta las adaptaciones mas desarrolladas para
cortar tejidos blandos y sostener presas con los incisivos entre todos los canidos ac-
tuales. Otocyon megalotis, una especie que vive en grupos familiares pequefios y de hdbitos
insectivoros, y Pseudalopex fulvipes, una especie solitaria y omnivora, presentan rasgos
crdneodentales opuestos a los descritos para C. lupus.

La especie social restante, pero que exhibe habitos carnivoros y no hipercarnivoros, C.
simensis, muestra una ubicacién sobre la seccién negativa del primer componente
principal. Aunque el valor para este componente no es marcadamente alto, se puede
decir que esta especie presenta un dentario relativamente fragil y capacidades mecdnicas
reducidas para depredar sobre presas de gran tamarfio.

DISCUSION

Los resultados de los andlisis de morfometria geométrica y tradicional son concordantes
y complementarios. Estos resultados indican que existe una relacién estrecha entre las
conformaciones de la regién lateral del craneo, el arco zigomdtico, el dentario (vista
general), el corpus de la mandibula y las propiedades mecénicas crdneodentales con las
categorfas de socialidad y gremio alimentario en la subfamilia Caninae. Esta asociacién
es mas estrecha de lo que se esperarfa por efecto del azar como lo demuestran anélisis
en los que se introduce una correccién de tipo filogenético (Fuentes y Mufioz-Durdn,
observaciones no publicadas). Las especies de canidos actuales que viven en grupos
sociales y que poseen habitos alimentarios hipercarnivoros presentan crdneos cortosy
compactos. Esto se relaciona con reducciones de |la dentadura postcarnasial, diastemas
reducidos y premolares que se apifan, lo que es ventajoso para cazadores de presas
grandes pues los caninos quedan mas cerca de la articulacién mandibular, reduciendo
la longitud de la palanca externa e incrementando la ventaja mecanica de los musculos
oclusores de la mandibula. Estas especies ademas poseen conformaciones robustas de
la mandibula y arco zigomadtico, y rostros altos. Tales caracteristicas conformacionales
son reforzadas por la presencia de rostros y craneos anchos, mandibulas profundas y
con seccién transversal gruesa. Estos atributos le confieren mayor resistencia a estrés
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mecdnico que se produce durante la sujecién y mordida de presas grandes. Los rostros
anchos y altos permiten mayor desarrollo de los turbinales maxilonasales y, por tanto,
mayor eficiencia en la refrigeracién de la sangre que irriga el cerebro, lo que se relaciona
con las demandas metabdlicas que impone la persecucién prolongada de presas (Wang
y Tedford, 2007). Adicionalmente estas especies poseen rasgos que les permiten per-
forar, rasgar y cortar musculos y otros tejidos blandos de manera mds eficiente, com-
paradas con otros canidos actuales. Asf, al interior de la subfamilia Caninae, las especies
de canidos sociales e hipercarnivoros se diferencian por presentar rasgos craneodentales
que les confieren mayores ventajas mecdnicas para sostener, derribary procesar presas
de gran tamafio, las cuales cazan de manera cooperativa, mediante la aplicacién de
numerosas mordidas y sin la intervencién de las extremidades anteriores para otras
funciones diferentes a las de proporcionar traccién.

Los rasgos anatémicos sobre los que se basan las anteriores conclusiones son suscep-
tibles de ser conservados durante los procesos de fosilizacién. Por tanto, los resultados
de este andlisis sugieren que es posible identificar especies extintas pertenecientes a la
subfamilia Caniane que pudieran haber sido sociales e hipercarnivoras. Estas especies
podrian presentar rasgos craneodentales hipercarnivoros semejantes a los observados
en L. pictus, S. venaticus, C. alpinus y C. lupus. La inferencia podria ser hecha mediante el uso
de andlisis discriminantes sobre las matrices de datos de deformaciones parciales o
relativas de cualquiera de las regiones del crdneo analizadas. Estos andlisis también
pueden ser hechos sobre los componentes principales derivados de la matriz de variables
de mecdnica craneodental, dependiendo del estado de conservacién y nimero de va-
riables que puedan ser medidas en los especimenes f6siles.

Los resultados también sugieren que la diversidad de especies sociales en el registro
fésil de los Caninae podria ser subestimada, porque no es posible identificar especies
sociales mesocarnivoras, como C. simensis, pues estas no tendrian rasgos anatémicos
distintivos. Como indican los resultados, las conformaciones carnivoras y omnivoras
fueron muy semejantes, con hocicos alargados, arcos zigomaticos levemente ensan-
chados y mandibulas moderadamente robustas. Esto se corresponde con la presencia
de diastemas largos y premolares pequefios y dispersos sobre la regién anterior del
dentario. Estas especies también poseen propiedades mecdnicas craneodentales muy
semejantes que les confieren una capacidad reducida de generar fuerza para la mordida,
pero les permite contar con mayor velocidad para la oclusién mandibular. Esta adap-
tacién es ventajosa para depredadores que cazan presas pequefias de locomocién
rapida (Slateretal., 2009). Asi, los craneos de las especies carnivoras y omnivoras extin-
tas de la subfamilia Caninae, independientemente de su nivel de socialidad, no podrian
ser diferenciados bajo esta aproximacién.

Por otro lado, es probable que la diversidad de especies sociales e hipercarnivoras al in-
terior de la subfamilia Caninae nunca haya sido muy alta en las comunidades ances-
trales de mamiferos. El registro fésil mas antiguo para esta subfamilia se remonta al
Oligoceno temprano (34 millones de afios (ma) aproximadamente; Tedford et al.,
2009). Desde su origen y hasta el Mioceno medio (Barstoviano temprano, 15 ma apro-
ximadamente) esta subfamilia coexistié en Norte América con canidos de las subfamilia
Hesperocyoninae (Tedford et al., 2009). La convivencia con canidos de la subfamilia
Borophaginae en ese continente se extendié por un periodo atin mayor, hasta finales del
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Pleistoceno (Tedford etal., 2009). Durante un periodo de tiempo de aproximadamente
29 ma, desde su origen hasta finales del Plioceno, la diversidad de especies de la
subfamilia Caninae permanecié en niveles relativamente bajos. Lo anterior pudo ser el
resultado de un proceso de supresién competitiva ejercido por linajes simpatricos
fisicamente superiores, no solo pertenecientes a las otras dos subfamilias de canidos,
sino a otros grupos de carnivoros como Nimravidae, Hyanenidae y Felidae. Incluso
durante el Pleistoceno y el Holoceno, después de la extincién de muchos linajes de
carnivoros competidores, la diversidad de especies sociales e hipercarnivoras al interior
de los Caninae es reducida. La distribucién geografica actual de este grupo muestra
que solo existe una especie de canido hipercarnivoro en cada comunidad de mamiferos:
C. lupuses es holartico, L. pictus es africano, S. venaticuses es suramericano y C. alpinus es
asiatico. En el presente ninguna de estas especies coexiste, exceptuando una leve super-
posicién entre el lobo gris C. lupusy C. alpinus en Asia. Esto puede ser el resultado de una
competicion intragremial intensa que limita el ndmero de grandes hipercarnivoros so-
ciales en comunidades de mamiferos (Palomares y Caro, 1999; van Valkenburgh, 2001;
Mufioz-Duran, 2002; Wang et al., 2004).

Los resultados también indican que la socialidad y las adaptaciones hipercarnivoras en
la subfamilia Caninae pudieron evolucionar por miultiples vias, dependiendo del con-
texto ecoldgico, las relaciones evolutivas entre los linajes y la variabilidad fenotipica
disponible. Los resultados observados para C. simensis son particularmente significativos
desde el punto de vista ecoldgico y evolutivo. Esta es la tinica especie de cdnido moderna
que siendo social no es hipercarnivora. Mas adn, es la Unica especie en este estudio
cuya conformacién craneal fue sistemdticamente agrupada en un gremio alimentario
que no corresponde con sus preferencias tréficas de tipo carnivoro. En los andlisis explo-
ratorios y clasificatorios C. simensis quedd reclasificada como omnivora. La explicacién
de esta observacién podria residir en la reducida drea de distribucién geogréfica actual
e histérica de esta especie, asi como a la escasa disponibilidad de presas de gran ta-
mafio en esta area. C. simensis es un depredador que se encuentra confinado a las tierras
altas de Etiopia, usualmente por encima de 3000 msnm, donde se alimenta funda-
mentalmente de roedores, y ocasionalmente caza de manera cooperativa corderos y
antilopes juveniles (Moehlman y Hofer, 1997; MacDonald et al., 2004; Sillero-Zubiri,
2004). La abundancia de presas pequefias puede generar condiciones que estimulan la
evolucién de socialidad (Bekoff et al., 1984; MacDonald et al., 2004), y con ella la apa-
ricién de preferencias carnivoras se hace mas probable. Sin embargo, una dieta basada
primordialmente en roedores no genera suficientes presiones de seleccién para el
desarrollo de rasgos craneodentales como los observados en otras especies carnivoras
y oportunistas como por ejemplo chacales (C. mesomelas, C. aureus y C. adustus) o coyotes
(C. latrans); mucho menos como las que poseen las cuatro especies hipercarnivoras. Por
tanto, dado el contexto ecoldgico en el que ha evolucionado C. simensis, esta especie
puede preservar caracteristicas morfolégicas omnivoras sin que esto afecte sus prefe-
rencias tréficas carnivoras o su estilo de vida grupal.

Otro ejemplo del efecto de las condiciones y oportunidades ecolégicas en las cuales
puede evolucionar la socialidad lo ilustra el caso del coyote, C. latrans. Aunque esta es-
pecie vive en grupos familiares, también presenta una estructura social que es bastante
flexible, y que puede variar de una poblacién a otra y a lo largo de la vida de los
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individuos, desde una condicién solitaria y némada, pasando por grupos familiares,
hasta la formacién de grupos y clanes (Fox, 1975; Moehlman, 1986; Allen et al., 1987;
Berta, 1987; Bowyer, 1987; Sheldom, 1992; Geffen etal., 1996; Gese et al., 1996; Gese
y Ruff, 1997; Nowak, 1999; Peyton, 1999; Wilson y Ruff, 1999; Gese y Bekoff, 2004).
Curiosamente, los andlisis de morfometria geométrica revelaron tendencias confor-
macionales hipercarnivoras en el coyote. Una tendencia semejante se observa en los
resultados de morfometria tradicional, en los que el coyote aparece con valores lige-
ramente altos en el eje positivo del componente principal 2, ubicdndose en un espacio
de adaptaciones similar al exhibido por el lobo gris (C. lupus). Lo anterior sugiere que
el coyote, potencialmente, podria presentar habitos cooperativos y preferencias carni-
voras mas conspicuas. La distribucién geografica histdrica de coyotes presenta super-
posicién con la distribucién del lobo gris. Esto indica que, ademads de su cercania
filogenética, la evolucién de estos dos linajes podria estar mediada por su interaccién.
Entre las especies de carnivoros simpdtricos se establece una jerarquia de dominancia
basada en diferencias de tamarfio corporal y grupal, donde las especies sociales de mayor
tamafio son dominantes (Eaton, 1979; Palomares y Caro, 1999; van Valkenburgh, 2001;
Mufioz-Duran, 2002). Este patrén de competicidn al interior del gremio de carnivoros es
comun a lo largo de un amplio rango de habitats (Palomares y Caro, 1999; van
Valkenburgh, 2001). Dado esto, es probable que un patrén de competicién semejante
haya caracterizado las interacciones de competicién entre poblaciones ancestrales de
carnivoros modernos (van Valkenburgh, 2001). Asi, los coyotes pudieron haber sido
excluidos del nicho hipercarnivoro debido a efectos de competicién con el lobo gris, una
especie social de mayor tamano.

La correspondencia observada entre socialidad e hipercarnivorfa en Caninae también estd
influenciada por la historia de relaciones de tipo evolutivo. Aunque se ha discutido que
el talén cortante de L. pictus, S. venaticus y C. alpinuses es el resultado de una convergencia
funcional (van Valkenburgh, 1999), las numerosas y diversas semejanzas en la conforma-
ciény propiedades mecanicas craneodentales entre estas tres especies abren la posibilidad
de que hayan podido derivar de un ancestro comdtin. Esta posibilidad tiene soporte en la
topologia de cladogramas mds parsimonisos resultantes de andlisis combinado de datos
morfolégicos y moleculares (Mufioz-Duran, 2011) y de la combinacién de datos mor-
folégicos, comportamentales, ecolégicos, de historia de vida, cariolégicos y de nueve
secuencias moleculares (Fuentes y Mufioz-Duran, observaciones no publicadas). La
hipdtesis alterna de evolucién independiente y convergencia de la conformacién de las
cuatro regiones del crdneo y de los 20 atributos mecénicos analizados entre estos tres
linajes es menos probable. Por otro lado, aunque la conformacién del craneo de C. lupus
es semejante a la de las otras tres especies sociales e hipercarnivoras, las graficas de
deformaciones relativas muestran que en general la conformacién de C. lupus es la mas
préxima al resto de especies que viven en grupos familiares pequefios y que son de habitos
carnivoros. Esto, sumado a la observacién de que C. lupus presenta propiedades mecénicas
craneodentales diferentes a las de L. pictus, S.venaticus y C. alpinus, sugiere que socialidad e
hipercarnivorfa evolucionaron independientemente en C. lupus. Esta observacién es apo-
yada por la topologfa de todos los cladogramas disponibles para la subfamilia Caninae.
La asociacién entre socialidad y conformacién craneal también puede estar afectada
por procesos de inercia filogenética. Este podria ser el caso de C. brachyurus, una especie
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suramericana que vive en pequefios grupos familiares, forrajea en solitario y es consi-
derada omnivora con una dieta compuesta fundamentalmente por roedores y frutas;
incluso se considera que tiene tendencias insectivoras (Bekoff et al., 1984; Dietz, 1985;
Asa, 1997; Moehlman y Hofer, 1997; MacDonald etal., 2004). Sin embargo, esta especie
es de gran tamafo y presenta rasgos cursoriales acentuados, lo que es comtn en canidos
sociales e hipercarnivoros. La conformacién de su dentario es mds semejante a la de
canidos con habitos carnivoros, y la de su arco zigomatico es alin mas impresionante en
tanto que se asemeja a la de especies hipercarnivoras. C. brachyurus deriva de un ancestro
migrante de Norte América (Mufioz-Duran, 2002) cuyo registro fésil mds antiguo data
de 4.7 ma de las Tunas, Nuevo México (Berta, 1987; Berta, 1988; Munthe, 1989). Lo
anterior abre la posibilidad de que C. brachyurus derive de un ancestro con hdbitos
predadores mds marcados que habité en ambientes en los que las presas de gran tamafio
eran mas abundantes y diversas. La distribucién geografica presente de C. brachyurus
corresponde a un ambiente en el que las presas de mediano y gran tamafio son escasas,
lo que pudo haber estimulado un cambio en el comportamiento de esta especie hacia
la omnivorfa. De esta manera la presencia de un arco zigomadtico robusto, su tamafio
corporal y adaptaciones cursoriales pueden ser consideradas caracteristicas ancestrales
mantenidas mediante un proceso de inercia filogenética.

A pesar de que el dimorfismo sexual en términos de tamafo corporal es comtin en los
canidos actuales (Fuentes y Mufioz-Duran, observaciones no publicadas), en este ana-
lisis no se encontraron diferencias de conformacién craneal en las regiones estudiadas
relacionadas con el sexo. Las especies sociales de canidos presentan dimorfismo sexual
que varfa entre 14% (S. venaticus) y 24% (C. lupus), siendo los machos de mayor de
tamafio corporal que las hembras. Dado lo anterior y las relaciones propuestas entre
tamafo corporal e hipercarnivorfa que sugieren que tamafios corporales mayores
presentan ventajas para la cacerfa de presas de gran tamano (van Valkenburgh et al.,
2003; Wang et al., 2004; Finarelli, 2007), podria esperarse que los machos de las
especies sociales desempefiaran un papel mds activo durante eventos de caceria
cooperativa. Por tanto, los machos deberfan estar sometidos a presiones de seleccién
mds intensas para el desarrollo de rasgos anatémicos relacionados con la produccién
de fuerza y la resistencia al estrés mecanico. Los resultados de este estudio no brindan
apoyo a la anterior prediccién y sugieren que las diferencias en el tamafio corporal entre
machos y hembras de las especies actuales de cdnidos sociales no afectan su compor-
tamiento predatorio. Machos y hembras desempefian papeles equivalentes durante los
eventos de cacerfa cooperativa y estan sometidos a las mismas presiones selectivas que
median esta interaccién ecoldgica.

Los resultados también sugieren que se debe ser prudente con la comparacién de gru-
pos lejanos filogenéticamente bajo las presunciones de convergencia en caracteristicas
anatémicas que median la interaccién depredador-presa y de una correlacién fuerte
entre socialidad e hipercarnivoria en carnivoros sin la habilidad de supinar los ante-
brazos. Estas presunciones no parecen estar bien justificadas. Incluso la comparacién
de especies estrechamente relacionadas como las de la subfamilia Caninae muestran
que las adaptaciones a hipercarnivoria pueden concentrase en regiones anatémicas
diferentes. Asi, mediante efectos funcionales diferentes se puede lograr el mismo ob-
jetivo: mejorar la capacidad de procesar presas. Esto lo ilustran las diferentes
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adaptaciones que se observan en especies que han desarrollado talén cortante (L. pictus,
C. alpinus y S. venaticus) que enfatizan variables biomecdnicas asociadas con el primer
componente principal, y C. lupus que enfatiza variables asociadas con el segundo com-
ponente principal.

Asumir que diferentes grupos taxonémicos de mamiferos carnivoros son andlogos desde
el punto de vista morfolégico, funcional y ecolégico puede conducir a inferencias
erréneas. Por ejemplo, no existen felinos con trompas alargadas y canidos con trompas
cortas independientemente de su nivel de socialidad y del tipo de dieta hipo, meso o
hypercarnivora que puedan tener (Radinsky, 1981). Asi mismo, los leones (Panthera leo)
son los felinos de mayor tamafio, poseen todos los rasgos craneodentales hipercar-
nivoros tipicos de felino, tienen extremidades anteriores fuertes, con garras recurvadas,
filosas y retractiles, y ademas tienen antebrazos con la habilidad de supinar; atin asi, los
leones viven en grupos sociales y cazan de manera cooperativa. Especies extintas de
félidos con caracteristicas similares a las de los leones podrian ser categorizadas como
hipercarnivoros solitarios en ausencia de evidencia diferente a la anatémica. Asi, hay que
ser cautos al proponer inferencias sobre la evolucién de caracteres que, como la
socialidad, no dejan un registro fésil directo, y restringir las comparaciones a grupos
taxonémicos monofiléticos que muestran patrones claros de asociacién entre rasgos
comportamentales y anatémicos.

CONCLUSIONES

Existe relacién estrecha entre las conformacionesde la regién lateral del crdneo, el arco
zigomatico, el dentario (vista general), el corpus de la mandibula y las propiedades
mecdnicas craneodentales con las categorias de socialidad y gremio alimentario en la
subfamlia Caninae. Las especies de cdnidos actuales que viven en grupos sociales y que
poseen habitos alimentarios hipercarnivoros presentan una conformacién craneal,
anatomia dental y propiedades mecanicas que los diferencian claramente del resto de
las especies de canidos actuales. Estas caracteristicas morfolégicas son susceptibles de
ser preservadas en el registro fésil, lo que abre la posibilidad de identificar especies
extintas de la subfamilia Caninae que vivian en grupos sociales y cazaban de manera
cooperativa. Sin embargo, basados en los rasgos anatémicos en los que se centré este
analisis, no serd posible identificar especies extintas al interior de la subfamilia Caninae
que fueron sociales pero con habitos alimenticios diferentes a hipercarnivorfa.

La socialidad y adaptaciones hipercarnivoras en la subfamilia Caninae pudieron
evolucionar por multiples vias, dependiendo del contexto ecolégico, las relaciones
evolutivas entre linajes y variabilidad fenotipica disponible en poblaciones ancestrales.
Entre los factores ecolégicos mds relevantes que influyen sobre la evolucién de
socialidad en cdnidos estdn disponibilidad de presas y presencia de especies simpdtricas
competidoras. Para las regiones anatémicas estudiadas no hay variacién confor-
macional relacionada con el sexo, lo que sugiere que el comportamiento depredador de
machos y hembras de las especies de canidos sociales modernas es similary, por tanto,
los dos sexos estdn afectados por presiones de seleccién comparables.
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