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Resumen

La sociabilidad en los carnivoros parece haber evolucionado como una estrategia para depredar sobre otros mamiferos de gran tamafio y
mejorar las ventajas de competencia intragremial. En cdnidos, la relacidn entre altos niveles de sociabilidad e hipercarnivoria ha sido ampliamente
discutida, pero son escasos los intentos de ponerla a prueba en un contexto filogenético. Debido a esto, atin existen dudas sobre la relacién entre
dieta y sociabilidad, particularmente si la variacién en este dltimo rasgo se asocia con presiones tréficas. En este trabajo buscamos identificar si el
comportamiento social y las preferencias alimentarias estdn asociados en los cdnidos actuales, y establecer como es esa relacion en términos de la
variabilidad de ambos rasgos y sus tendencias de cambio. Se obtuvo informacién sobre dieta y sociabilidad a partir de la revisién de literatura y
probamos su relaciéon mediante métodos de filogenética comparada. Aproximaciones cladisticas y probabilisticas indican que existe una relacién
directa entre una mayor tendencia a la carnivoria y mayor sociabilidad. Nuestros resultados también indican que el comportamiento social tiende
a evolucionar primero y que en un contexto evolutivo social las probabilidades de adoptar preferencias carnivoras se incrementan.
© 2017 Universidad Nacional Auténoma de México, Instituto de Biologia. Este es un articulo Open Access bajo la licencia CC BY-NC-ND
(http://creativecommons.org/licenses/by-nc-nd/4.0/).
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Abstract

Sociality in carnivorans seems to have evolved as a strategy for preying on big mammals and enhancing intraguild competition. In canids, the
relationship between high sociality levels and hypercarnivory has been widely discussed, but there are few attempts for testing it in a phylogenetic
context. As a result, there are still doubts regarding the relationship between diet and sociality; particularly if variation in the latter is associated
with trophic pressures. Here, we test if social behavior and feeding preferences are associated in extant canids, and establish how this relationship
is in terms of the variability of both traits and their transition tendencies. We obtained information about diet and sociality after literature review,
and tested their association with phylogenetic comparative methods. Cladistic and probabilistic approaches indicate a direct relationship between
higher carnivory and higher sociality. Our results also indicate that social behavior tends to evolve first, and that carnivorous preferences are more
likely to evolve under social evolutionary contexts.
© 2017 Universidad Nacional Auténoma de México, Instituto de Biologfa. This is an open access article under the CC BY-NC-ND license
(http://creativecommons.org/licenses/by-nc-nd/4.0/).
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Cynarctus crucidens), insectivoria (v. g., Otocyon megalotis),
carnivoria (v. g., Vulpes lagopus), hipercarnivoria (v. g., Cuon
alpinus) y durofagia (v. g., Borophagus diversidens). Referido
este ultimo habito alimenticio al consumo de materiales duros,
como en el caso de los mamiferos que trituran huesos (Hall
y Dalquest, 1962; Muioz-Durdn, 2010; Nowak, 1999; Slater,
Dumont y Van Valkenburgh, 2009; Van Valkenburgh, 1991; Van
Valkenburgh y Koepfli, 1993; Van Valkenburgh, Sacco y Wang,
2003; Wang, Tedford y Taylor, 1999). No obstante, la tendencia
general de este grupo ha sido la omnivoria y, dentalmente,
son los mas cercanos al disefio ancestral de los carnivoros,
especialmente por su formula dental poco reducida y molares
tribosfénicos relativamente inmodificados, a excepcion de los
carnasiales (Wang y Tedford, 2007; Wayne et al., 1997). Resulta
sorprendente que un linaje poco especializado como el de los
canidos exhiba preferencias hipercarnivoras en su dieta. Mas
aun, la comparacién de canidos recientes con grupos extintos
deja ver que los primeros parecen estar menos equipados para
los hébitos hipercarnivoros (Andersson, 2003).

Los félidos, por ejemplo, cuentan con extremidades supe-
riores fuertes y flexibles que se pueden supinar y, ademads,
estdn equipados con garras retractiles, afiladas y curvas (Van
Valkenburgh et al., 2003). Gracias a estos rasgos, los félidos
pueden incursionar con facilidad en habitos arbéreos, son efi-
cientes en la caceria por emboscada y se aferran fuertemente a
sus presas (Wang, 1993). La principal excepcién es el guepardo
(Acinonyx jubatus), Gnico entre los félidos por sus adaptaciones
altamente cursoriales, reflejadas en cuerpos griciles y extre-
midades con limitada capacidad de supinaciéon (Martin-Serra,
Figueirido y Palmqvist 2014; Van Valkenburgh, 2007). Pero aun
cuando los guepardos no se aferren a sus presas como otros
felinos, utilizan un espolén para desestabilizarlas después de
una carrera corta de alta aceleracion y posteriormente las sofo-
can (Martin-Serra, Figueirido, Pérez-Claros y Palmqvist, 2015;
Meachen-Samuels y Van Valkenburgh, 2009). A pesar de estas
diferencias poscraneales asociadas a la locomocion, los félidos
en general cuentan con craneos cortos y caninos redondeados
que les confieren ventajas biomecanicas para someter a sus pre-
sas con una sola mordida (Van Valkenburgh et al., 2003), 1o cual
estd bien ejemplificado en el jaguar (Panthera onca).

A diferencia del patrén general para félidos, los canidos
exhiben cuerpos griciles, no pueden supinar las extremidades y
presentan garras romas, derechas y no retractiles (Wang, 1993;
Wang y Tedford, 2007). En este sentido, el esqueleto poscraneal
de los cdnidos se asemeja mds al del guepardo, pero, a diferencia
de este udltimo, los cdnidos no cuentan en sus extremidades
con ninguna estructura especial que facilite la captura de las
presas (Gonyea y Ashworth, 1975). Las principales estructuras
involucradas en capturar, sujetar y matar presas en los canidos
son las mandibulas (Bekoff, Daniels y Gittleman, 1984; Van
Valkenburgh et al., 2003). Aun asi, las cabezas alargadas de
los cénidos carecen de las ventajas biomecdnicas propias
de craneos mds cortos; aunado a esto, sus caninos son angostos
y comprimidos y, por lo tanto, sus mordidas son mds débiles que
las de otros depredadores (Van Valkenburgh y Koepfli, 1993).

Pero aun sin estas especializadas adaptaciones morfoldgicas,
los cénidos son depredadores exitosos y puedan derribar presas

tan grandes como las que llegan a capturar algunos félidos. Se
sabe que los cdnidos tienen una amplia variacion tanto en la dieta
como en el tamafio corporal (Bekoff et al., 1984; Macdonald,
Creel y Mills, 2004). En particular, este dltimo rasgo ha sido
postulado para explicar la hipercarnivoria en el linaje, si se toma
en cuenta que en las 3 subfamilias de cdnidos se detecta un
patrén creciente de carnivoria y tamafio corporal a lo largo del
tiempo, donde las formas hipocarnivoras suelen ser de tamafios
pequeiios y medianos (Wang, Tedford, Van Valkenburgh vy
Wayne, 2004). No obstante, este aparente patrén tiene varios
puntos débiles, dado que existen cdnidos medianos y pequefios
cuya dieta consiste mayoritariamente en el consumo de carne
(tabla 1), como Vulpes lagopus, V. macrotis, Speothos venati-
cus y varias especies de la subfamilia Hesperocyoninae (Wang
etal.,2004a,b). Mds atin, existen canidos grandes que son menos
carnivoros de lo que se esperaria para un animal de su tamaifio,
como Chrysocyon brachyurus, Canis latrans, C. mesomelas y
C. aureus (Van Valkenburgh y Koepfli, 1993; Wang et al.,
2004a,b). Curiosamente Canis lupus, quizd el cdnido mads
grande entre las especies actuales, tiene héabitos alimentarios
mds flexibles que otras especies hipercarnivoras como Speot-
hos venaticus, que suele ser omitido en estas comparaciones
debido al poco conocimiento que hay de su historia natural (Van
Valkenburgh y Koepfli, 1993).

Una hipétesis mds soélida para explicar las preferencias
alimentarias de los canidos podria estar asociada con el com-
portamiento social (Mufoz-Duran, 2002; Van Valkenburgh y
Koepfli, 1993; Van Valkenburgh et al., 2003; Wang y Tedford,
2007). Debido a sus hébitos cursoriales y a unos craneos rela-
tivamente débiles, los canidos no confieren una tinica mordida
mortal a sus presas sino multiples mordidas desgarrantes durante
persecuciones prolongadas, estrategia que resulta mas efectiva
con el trabajo coordinado de un grupo que coopera; asi, el
grupo completo fatiga a la presa durante la persecucién, mien-
tras algunos individuos la sostienen y otros la hieren (Bekoff
et al., 1984; Maier, 2001; Van Valkenburgh y Koepfli, 1993;
Van Valkenburgh et al., 2003; Wang y Tedford, 2007). Ademas,
la cooperacidn incrementa el espectro potencial de presas y el
trabajo en equipo permite a los cdnidos competir con adversarios
tan fuertes como las hienas y los felinos (Fanshawe y Fitzgibbon,
1993).

Con base en lo anterior, son mds abundantes los argumentos
parajustificar larelacién entre preferencia alimentaria y compor-
tamiento social que los intentos por ponerla a prueba. Mds atn,
dado que los cdnidos actuales que cazan solos rara vez toman
presas mas grandes que ellos y que los crdneos mds robustos son
presentados por las especies altamente sociales, se ha asumido
que los ejemplares fésiles que muestran morfologias similares
tuvieron que haber sido cazadores grupales hipercarnivoros (Van
Valkenburgh y Koepfli, 1993). Sin embargo, esta generalizacién
tiene varios problemas. En primer lugar, los carnivoros no son
andlogos morfolégicos, como lo muestran las diversas adapta-
ciones que exhiben para responder a presiones tréficas similares
(Mufioz-Duran y Fuentes, 2012; Radinsky, 1981); por ejemplo,
los leones son sociales, aun exhibiendo las caracteristicas tipicas
de los hipercarnivoros solitarios grandes (Muioz-Durdn, 2010).
En segundo lugar, al asociar rasgos entre especies diferentes
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Tabla 1
Especies de canidos y trsidos vivientes incluidas en este estudio.

Especie (abreviacion) Autor (afo) Rasgo Codificacion

A B C
Ailuropoda melanoleuca David (1869) Sociabilidad L L L
(A. melanoleuca) Dieta (0] T T
Tremarctos ornatus Cuvier (1825) Sociabilidad L L L
(T. ornatus) Dieta (0] T T
Ursus thibetanus [Baron] Cuvier (1823) Sociabilidad L L L
(U. thibetanus) Dieta O T T
Nyctereutes procyonoides Gray (1834) Sociabilidad L L L
(N. procyonoides) Dieta (6] T T
Otocyon megalotis Desmarest (1822) Sociabilidad F F L
(0. megalotis) Dieta 1 T T
Urocyon cinereoargenteus Schreber (1775) Sociabilidad L L L
(U. cinereoargenteus) Dieta (0] T T
Vulpes bengalensis Shaw (1800) Sociabilidad L L L
(V. bengalensis) Dieta (0] T T
Vulpes chama Smith (1833) Sociabilidad L L L
(V. chama) Dieta O T T
Vulpes pallida Cretzschamar (1827) Sociabilidad L L L
(V. pallida) Dieta (0] T T
Vulpes rueppelli Schinz (1825) Sociabilidad L L L
(V. rueppelli) Dieta I T T
Vulpes cana Blanford (1877) Sociabilidad L L L
(V. cana) Dieta 1 T T
Vulpes zerda Zimmermann (1780) Sociabilidad F F L
(V. zerda) Dieta 1 T T
Vulpes corsac Linnaeus (1768) Sociabilidad F F L
(V. corsac) Dieta C C T
Vulpes vulpes Linnaeus (1758) Sociabilidad F F L
(V. vulpes) Dieta C C T
Vulpes lagopus Linnaeus (1758) Sociabilidad L L L
(V. lagopus) Dieta C C T
Vulpes ferrilata Hodgson (1842) Sociabilidad F F L
(V. ferrilata) Dieta C C T
Vulpes macrotis Merriam (1888) Sociabilidad F F L
(V. macrotis) Dieta C C T
Vulpes velox Say (1823) Sociabilidad F F L
(V. velox) Dieta C C T
Chrysocyon brachyurus Tlliger (1815) Sociabilidad L L L
(C. brachyurus) Dieta (0] T T
Atelocynus microtis Sclater (1883) Sociabilidad L L L
(A. microtis) Dieta (0] T T
Cerdocyon thous Linnaeus (1776) Sociabilidad L L L
(C. thous) Dieta (0] T T
Lycalopex sechurae Thomas (1900) Sociabilidad L L L
(L. sechurae) Dieta (0] T T
Lycalopex vetulus Lund (1842) Sociabilidad L L L
(L. vetulus) Dieta (0] T T
Lycalopex fulvipes Martin (1837) Sociabilidad L L L
(L. fulvipes) Dieta (0] T T
Lycalopex gymnocercus Fischer (1814) Sociabilidad L L L
(L. gymnocercus) Dieta (0] T T
Lycalopex culpaeus Molina (1782) Sociabilidad L L L
(L. culpaeus) Dieta (0] T T
Lycalopex griseus Gray (1837) Sociabilidad L L L
(L. griseus) Dieta (0] T T
Canis adustus Sundevall (1847) Sociabilidad F F L
(C. adustus) Dieta (0] T T
Canis mesomelas Schreber (1775) Sociabilidad F F L
(C. mesomelas) Dieta C C T
Cuon alpinus Pallas (1811) Sociabilidad S F S
(C. alpinus) Dieta H C H
Lycaon pictus Temminick (1820) Sociabilidad S F S
(L. pictus) Dieta H C H
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Tabla 1 (continuacion)

Especie (abreviacion) Autor (afio) Rasgo Codificacion

A B C
Speothos venaticus Lund (1842) Sociabilidad S F S
(S. venaticus) Dieta H C H
Canis simensis Riippell (1835) Sociabilidad S F S
C. simensis Dieta C C T
Canis aureus Linnaeus (1758) Sociabilidad F F L
(C. aureus) Dieta C C T
Canis latrans Say (1823) Sociabilidad F F L
(C. latrans) Dieta C C T
Canis lupus Linnaeus (1758) Sociabilidad S F S
(C. lupus) Dieta H C H

Se muestran nombres cientificos con abreviaciones, autorfa con afio de descripcién y codificacion para comportamiento social y preferencias alimentarias a partir
de revision bibliografica (material suplementario 1). Se distinguen 3 estrategias de codificacion: A) codificacién multiestado, con 3 estados de cardcter para la
sociabilidad (L = solitario, F = familiar, S = social) y 4 para la dieta (O = omnivoro, I = insectivoro, C = carnivoro, H = hipercarnivoro); B) codificacién binaria flexible
que distingue a las especies solitarias (L =solitario, F=familiar) y carnivoras (C = carnivoro, T =otro); C) codificacién binaria estricta que distingue a las especies

sociales (L =solitario, S =social) e hipercarnivoras (H = hipercarnivoro, O = otro).

sin incorporar una correccién filogenética, se asume que los
datos son independientes, ignorando la dependencia debida a
la ancestria comiin que tienen los taxones involucrados en un
andlisis comparado (Felsenstein, 1985). Debido a esto, se hace
relevante establecer la relacidn evolutiva potencial entre pre-
ferencias alimentarias y comportamiento social en los canidos
actuales mediante una aproximacion filogenética.

Aproximaciones mds recientes con un contexto filogené-
tico indican que la carnivorfa y la sociabilidad se encuentran
relacionadas en los cdnidos (Mufioz-Durdn, 2011), pero no
es claro si las variantes alimentarias se asocian a formas
particulares de conformar grupos. Mds atn, tradicionalmente
se ha considerado que la ayuda para cazar, matar y defen-
der presas ha sido una presion selectiva que ha favorecido
la vida en grupo (Andersson, 1984; Fanshawe y Fitzgibbon,
1993; Macdonald, 1983; Martin, 1989; Muifioz-Duran, 2002).
Sin embargo, esta presion selectiva no explica por qué
algunas especies viven en grupo pero suelen cazar indi-
vidualmente, como ocurre con Vulpes vulpes, V. macrotis
y V. ferrilata (Macdonald, 1983; Schaller y Ginsberg, 2004).
En este trabajo se propone determinar analiticamente si la dieta
y la sociabilidad se encuentran asociadas en los canidos actua-
les y establecer como es esa relaciéon. En particular, buscamos
identificar como la variabilidad en preferencias alimentarias se
asocia a los niveles de sociabilidad en cdnidos y si este tltimo
rasgo realmente aparece como una respuesta a presiones tréficas
en dicho grupo de carnivoros.

Materiales y métodos

Se trat6 el comportamiento social y las preferencias alimenta-
rias como caracteres discretos, compilados mediante revision de
la literatura. Para dar cuenta de la variacion interespecifica que
ambos rasgos exhiben en los Caninae, se inici6 considerando
una codificacién multiestado (codificacion A, tabla 1) basada en
los criterios propuestos por Mufioz-Durdn (2002). Exceptuando
a C. rufus y Urocyon littoralis, se evaluaron todas las especies
vivientes de cdnidos y se asignaron a un comportamiento social

de 3 condiciones posibles (solitarios, familiares, sociales) y a
una preferencia alimentaria de 4 condiciones posibles (omni-
voros, insectivoros, carnivoros, hipercarnivoros). Asimismo, se
incluyeron las siguientes 3 especies de osos: Ailuropoda mela-
noleuca, Tremarctos ornatus'y Ursus thibetanus, para prop6sitos
de polarizacién.

Para poder explorar mas a fondo la variacién en niveles de
sociabilidad y carnivoria, se usaron otros 2 esquemas alterna-
tivos de codificacion para cada rasgo (tabla 1). En cuanto a la
sociabilidad, se reuni6 en un esquema (codificacién B) a todas
las especies con tendencias grupales, i. e., familiares y sociales,
dejando a las solitarias en otro estado de caricter; mientras
que en otro esquema (codificacién C) se separd a las especies
con tendencias eusociales del resto, i. e., solitarias y familiares.
En cuanto a la dieta, quedaron agrupadas en un esquema
(codificaciéon B) las especies carnivoras e hipercarnivoras,
dejando a las demds (omnivoras e insectivoras) en otro estado
de caracter. En otro esquema (codificacién C) se separd a las
especies hipercarnivoras del resto (omnivoras, insectivoras y
carnivoras). De esta manera, la codificacién B permiti6 explorar
la relacidn entre carnivoria y sociabilidad bajo una perspectiva
flexible, mientras que la codificaciéon C permitié explorar la
misma relaciéon pero de manera mads estricta. Estas alterna-
tivas de codificacién también facilitaron el uso de métodos
comparados que solo funcionan con caracteres binarios.

Se siguid la filogenia presentada por Fuentes y Munoz-Durdn
(2012), quienes condujeron un analisis de congruencia de carac-
teres bajo parsimonia usando datos morfolégicos, moleculares,
cariolégicos y de historia de vida. La topologia resultante
(un consenso estricto que solo colapsa un nodo entre Vulpes
chama y V. pallida) redne a los 3 cénidos poseedores de
talén cortante (en m1) en un grupo monofilético. Este arreglo
filogenético no corrobora la evolucién convergente que ha
sido propuesta para esta estructura en algunos trabajos previos
(Bardeleben, Moore y Wayne, 2005; Tedford, Taylor y Wang,
1995; Wayne et al., 1997; Zrzavy y Ri¢ankovd, 2004), lo
que podria impactar los andlisis comparados entre dieta y
sociabilidad de manera particular. Para evitar que los resultados
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quedaran condicionados a esta topologia, reanalizamos la matriz
de Fuentes y Mufioz-Durdn (2012) bajo inferencia bayesiana
(material suplementario 2). La topologia resultante recupera
la hipétesis de evolucidn convergente sobre el talén cortante y
ofrece un buen escenario alternativo para determinar qué tan
consistente es el patrén de evolucion correlacionada entre dieta
y sociabilidad en cdnidos. Se usaron estas filogenias para los
andlisis de evolucion de caracteres siguiendo la estructura de
Fuentes y Mufioz-Durdn (2012), asignando los datos de Ailuro-
poda melanoleuca al primer grupo externo (GE1), Tremarctos
ornatus al segundo (GE2) y Ursus thibetanus al tercero (GE3).

Evolucion de caracteres bajo parsimonia

Se exploraron las tasas evolutivas a través de gréficas de
cambio y estasis, en las que primero se reconstruye la histo-
ria evolutiva del caricter y luego se extraen las frecuencias de
cada tipo de cambio. Cuando se presentaron ambigiiedades en la
reconstruccién, se recurrié a la opcién de «minimo y maximo»
con el objeto de examinar todas las reconstrucciones mas parsi-
moniosas de evolucién de caracteres.

Se realiz6 la estimacion de estados ancestrales usando las
reconstrucciones mas parsimoniosas del mapeo de caracteres.
Se seleccionaron las aproximaciones exactas para la estimacién
de estados ancestrales en vista de que la codificacién de los
2 rasgos trazados no incluy6 polimorfismos.

Para probar la asociacién entre las estrategias alimentarias
y el comportamiento social, se utiliz6 la prueba de cambios
concentrados PCC (Maddison, 1990). Inicialmente se trazo la
dieta sobre la filogenia como variable independiente y, pos-
teriormente, se estim6 la probabilidad de que las ganancias
y pérdidas observadas en la sociabilidad (el cardcter depen-
diente) ocurrieran en dreas distinguidas de las topologias bajo
la hipétesis nula de aleatoriedad. Se aplicé la prueba sobre el
internodo mds basal, para explorar la concentracién de cam-
bios sobre toda la filogenia. Las dreas distinguidas estuvieron
caracterizadas por el estado apomérfico de las preferencias ali-
mentarias. En la medida de lo posible, se usaron conteos exactos
para el cdlculo de las probabilidades; no obstante, cuando el
problema generaba sobreflujo computacional o disminuia consi-
derablemente las labores de calculo, se usaron simulaciones con
1,000 iteraciones partiendo de cualquier estado como ancestral
en la sociabilidad. En estos casos se dejé el valor de compen-
sacion en cero, debido a que la matriz tiene un buen nimero de
especies y dificilmente habrd un nimero de cambios superior a
la cuarta parte de la cantidad de taxones (Maddison y Maddison,
2005). Para las simulaciones, se recurrié a las reconstrucciones
derivadas tanto por el algoritmo de Minstate como por el algo-
ritmo de Maxstate, con el objeto de evadir el sesgo que pueden
introducir las reconstrucciones en la prueba.

Dado que estos métodos funcionan sobre drboles completa-
mente resueltos, se utilizaron los 2 drboles mas parsimoniosos,
no el consenso. Se trataron los rasgos como no ordenados. Para
la reconstruccién de estados ancestrales y los graficos de cambio
y estasis, se usé la estrategia de codificacién multiestado (codifi-
cacion A); sin embargo, se aplicaron las 2 estrategias alternativas
de codificacién (codificaciones B y C) sobre PCC, dado que este

método estd concebido para caracteres binarios. Se implemen-
taron estos métodos con el programa MacClade (Maddison y
Maddison, 2005).

Evolucion de caracteres bajo modelos markovianos
continuos en el tiempo

Esta aproximacién permite a un rasgo cambiar en cualquier
momento de un estado a otro, en intervalos de tiempo infi-
nitesimalmente pequenos (Pagel, 1994). A diferencia de las
aproximaciones recién expuestas para parsimonia, el modelo
markoviano continuo en el tiempo (MMCT) permite usar lon-
gitudes de ramas en los andlisis de evolucién de caracteres.
Estas longitudes de ramas se estimaron con base en los carac-
teres estandar de Fuentes y Munoz-Durdn (2012) utilizando
el modelo Mkv (Lewis, 2001). Se llev6 a cabo este procedi-
miento con MrBayes (Huelsenbeck y Ronquist, 2001; Ronquist
y Huelsenbeck, 2003) mediante congelamiento de topologias
y estimacién de longitudes de ramas a partir de las propues-
tas derivadas del parametro multiplicador. Se us6 una corrida
con 3 cadenas calientes por 1,000,000 de generaciones y mues-
treando cada 100; se mantuvo una proporcién 100:1 con respecto
al ndmero de generaciones totales para descartar las longitudes
de ramas de las primeras generaciones de bisqueda (material
suplementario 3).

Se implement6 la versién bayesiana del MMCT en Bayes-
Traits (Pagel y Meade, 2007). Este método trabaja sobre
caracteres binarios, asi que solo se usaron las codificaciones B y
C. Para determinar los pardmetros de las distribuciones previas,
se usaron hiperprevios exponenciales o y con saltos reversibles
(Pagel, Meade y Barker, 2004), que fueron alimentados a través
de distribuciones uniformes. Para especificar los intervalos de
estas distribuciones nos servimos de andlisis exploratorios, que
también fueron utiles para configurar las optimizaciones mar-
kovianas (material suplementario 4). Se efectud el contraste de
modelos tras las corridas markovianas comparando las proba-
bilidades marginales mediante factores bayesianos (FB). Esta
verosimilitud marginal es dificil de estimar en la practica, pero
puede ser aproximada a través de la media arménica de las vero-
similitudes cuando la cadena de Markov corre por suficiente
tiempo (Pagel y Meade, 2007). La media arménica puede tener
un comportamiento inestable, por lo que procuramos dejar correr
las cadenas por un buen nimero de generaciones y se compara-
ron los resultados de estos contrastes con inferencias alternativas
(Pagel y Meade, 2007). Como regla de decisién para los FB
utilizamos los criterios de Kass y Raftery (1995).

Debido al interés en las tasas evolutivas de las codificacio-
nes multiestado, no se reportaron estos resultados bajo MMCT.
Se estimaron estados ancestrales sobre nodos especificos bajo
esta aproximacién por medio del computo de probabilidades
marginales (Pagel, 1999). Se seleccionaron los nodos a partir
de los estados ancestrales reconstruidos por parsimonia; espe-
cificamente se evaluaron nodos equivocos y aquellos en los
que se planteaban cambios. Se efectuaron las reconstrucciones
con el método de ancestro comun mds reciente ACMR (Pagel
etal., 2004) y se contrastaron los estados de caricter fosilizando
nodos y haciendo pruebas de hipétesis sobre ellos (usando FB).
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Para las estimaciones, se usaron 10,000,000 de generaciones
tomando muestras cada 300 y descartando las primeras 100,000.
La distribucién posterior permitié examinar la estimacion baye-
siana de cada estado en los nodos de interés; esta evaluacion
se realiz6 en el programa Tracer (Rambaut y Drummond,
2007).

Para las pruebas de evolucién correlacionada se usaron biis-
quedas con 101,000,000 de generaciones tomando muestras
cada 300 y descartando las primeras 1,000,000. En la ver-
sién bayesiana de esta prueba se puede probar la evolucion
correlacionada de los rasgos mediante FB, pero, ademads, se eva-
Iué 1la distribucién posterior del modelo de saltos reversibles
para identificar, no solo si los caracteres estaban evolucio-
nando independientemente, sino también cudntos pardmetros
bastaban para describir las transiciones evolutivas entre dieta y
sociabilidad (Pagel y Meade, 2006). Cuando el modelo depen-
diente fue seleccionado, se compararon la media posterior y
las desviaciones estandar de los coeficientes de tasas; también
se evaluaron hipdtesis concretas de cambio de caracteres. Para
lograr esto, se contrastaron los coeficientes de interés evaluando
la probabilidad posterior (pp) de que uno fuese mayor que
el otro.

Evolucion de caracteres bajo mapeo estocdstico
de caracteres

Esta aproximacion (Huelsenbeck, Nielsen y Bollback, 2003)
permite el uso de rasgos codificados como multiestado (por
lo que se omitieron las variantes binarias bajo este método) y
se implementaron a través de SIMMAP versioén 1.5 y el pro-
grama utilitario Nex2Xml (Bollback, 2006). En la estimacién
de las longitudes de ramas se utiliz6 SIMMAP para reescalar el
arbol, generando una tasa aleatoria con forma y escala prede-
terminadas, mediante una distribucion uniforme. Los modelos
estdndar se configuraron para cada caricter (preferencias ali-
mentarias y comportamiento social) a partir del modelo Mk
(Lewis, 2001), que también fue utilizado para la estimacién de
longitudes de ramas. Como los caracteres estudiados siempre
fueron multiestado, se hizo una seleccion previa empiricamente
para configurar los pardmetros de sesgo. Los previos de distri-
bucién y se configuraron para los pardmetros de tasas mediante
un procedimiento bayesiano (Schultz y Churchill, 1999). Este
procedimiento consistié en correr una cadena de Markov uti-
lizando previos predeterminados por el programa («=1.25;
B=0.25; k=90) sobre los caracteres de interés con 100,000
generaciones, muestreando cada 200 y descartando las prime-
ras 10,000. Se utilizaron los resultados de estas corridas para
estimar los mejores ajustes de la distribucién y a partir de la
distribucién posterior de los parametros (material suplemen-
tario 5), haciendo uso de los paquetes MASS (Venables y
Ripley, 2002) y TeachingDemos (Snow, 2009) del programa
R (R Development Core Team, 2016), asi como ejecutando el
protocolo elaborado por Bollback (2006) que se encuentra dis-
ponible en el sitio web del programa (http://www.simmap.com/).
Consideramos los caracteres como no ordenados tanto en la esti-
macién de los mejores previos como en los andlisis propiamente
dichos.
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Figura 1. Burbujas que indican la frecuencia relativa de cambio para las
preferencias alimentarias (arriba: 0=omnivoro, 1 =insectivoro, 2 = carnivoro,
3 =hipercarnivoro) y el comportamiento social (abajo: 0 = solitario, 1 =familiar,
2 =social) derivadas de las topologias de andlisis de parsimonia (MP) e infe-
rencia bayesiana (IB); las topologias propiamente dichas se muestran en las
figuras 2 y 3, para parsimonia e inferencia bayesiana, respectivamente. Las bur-
bujas indican la frecuencia minima (oscuro) y la frecuencia méaxima (claro) de
eventos.

Se usaron las tendencias de cambio y el tiempo promedio que
permanecen los caracteres en estados particulares para explorar
las tasas evolutivas de dieta y sociabilidad. Para muestrear los
mapas mutacionales en la estimacién de tasas evolutivas, uti-
lizamos 1,000 réplicas sobre cada drbol y cada caricter, con
10 trazas previas.

Para los estados ancestrales, el mapeo estocastico mutacio-
nal emplea un muestreo sobre la distribucién conjunta, lo que
permite obtener informacién acerca del cronometraje de dife-
rentes cambios y la duracion de diferentes estados. No obstante,
la estimacion de estados ancestrales bajo mapeo estocdstico de
caracteres (MEC) no derivé del mapa mutacional, sino que fue
calculada directamente como la probabilidad posterior margi-
nal de cada estado de caricter posible sobre todos los nodos
(Huelsenbeck et al., 2003).

Para evaluar la evolucién correlacionada se usaron los esta-
disticos D y MIC (Bollback, 2006). El primero (D) se establece a
partir de la presencia de estados sobre la filogenia, mientras que
el segundo (MIC) evalda la correlacién entre historias de carac-
teres y sus estados a lo largo de la filogenia. Para muestrear los
mapas mutacionales en las pruebas de evolucidn correlacionada,
se utilizaron 1,000 réplicas sobre cada arbol y cada caracter,
con 10 trazas previas y 10 muestras predictivas. Ademds de
trabajar con caracteres multiestado, MEC permite detectar corre-
laciones entre estados de cardcter tras encontrar una asociaciéon
significativa entre los 2 rasgos estudiados (Huelsenbeck et al.,
2003).
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Resultados Tabla 2
Resultados de PCC.

Las graficas de cambio y estasis permitieron reconocer que Arbol Cod G P Estimacién p
tanto las estrategias ahmenFarlas como.el comportamlel.lto social MP C 3 o Fxacta 0,001
muestran mayor frecuencia de estasis que de cambio, espe- 2 1 Exacta <0.001
cialmente para omnivoria y carnivoria en el primer caso, asi 1 2 Exacta <0.001
como para los estados solitario y familiar en el segundo (fig. 1). B 5 0 Minstate <0.004
Las frecuencias de ganancias y pérdidas varfan levemente entre Maxstate <0.001
topologias, lo cual es apropiado para conducir las pruebas de 4 ! Minstate <0.003

p g, ’ . p p' p . . p . Maxstate <0.001
evolucién correlacionada bajo escenarios evolutivos diferentes. g c 4 0 Exacta <0.001
Estos resultados son consistentes con las tasas estimadas bajo 3 1 Exacta <0.001
MEC (material suplementario 6). 2 2 Exacta <0.001

En términos de estrategias alimentarias, las reconstruccio- B 5 2 Minstate <0.001

Maxstate <0.001

nes parsimoniosas muestran que la omnivoria es la condicién
plesiomoérfica para los canidos vivientes y que la condicién soli-
taria se corresponde para el comportamiento social (figs. 2y 3).
Estos resultados son consistentes con MMCT (media poste-
rior > 0.99 en ambos casos) y MEC (media posterior > 0.8 en
ambos casos). La historia de las condiciones apomorficas varia
entre topologias, especialmente porque el arbol bayesiano separa
a los canidos con talén cortante (generando mas ganancias en la
historia de la hipercarnivoria y la sociabilidad) y los arboles
parsimoniosos separan a las especies holarticas de las espe-
cies afrotropicales e indomalayas del género Vulpes (generando
menos ganancias en la historia de la insectivoria).

En términos generales, hay 2 ganancias de carnivoria, una
dentro del clado de los lobos y otra dentro de los zorros holar-
ticos del género Vulpes (figs. 2 y 3). En el arbol bayesiano, la
reconstruccién parsimoniosa es ambigua para la codificacion
multiestado de la dieta al inicio del clado de los lobos, lo que
involucra cambios entre la omnivoria, la carnivoria y la hiper-
carnivoria a lo largo de la historia del linaje. El MEC favorece un
escenario de convergencias en el que la omnivoria se mantiene
solo en la especie C. adustus, mientras que la carnivoria y la
hipercarnivoria aparecen en el resto de los integrantes del clado
(material suplementario 7).

Todo indica que V. lagopus y V. rueppelli (en el caso del arbol
probabilistico) son solitarios tras haber perdido la condicién
familiar (figs. 2 y 3). Para el arbol cladistico la reconstruc-
cién mas parsimoniosa es ambigua, pero MMCT favorece la
opcion de la pérdida, tanto por el método de ACMR como por
el contraste de modelos (material suplementario 7).

Hay mucha incertidumbre en la reconstruccién del compor-
tamiento social para el clado de los lobos (figs. 2 y 3), en el
que MMCT favorece la evolucién convergente de la sociabili-
dad en C. lupus, C. simensis y los cdnidos con tal6én cortante,
mientras que MEC favorece un escenario en el que la socia-
bilidad aparece en los canidos con talén cortante y en las
especies recientes del género Canis, pero luego se pierde en
este ultimo y evoluciona de nuevo en la rama terminal que
conduce a C. lupus (material suplementario 7). A pesar de
estas diferencias, los resultados indican que la condicién fami-
liar antecede a la sociabilidad propiamente dicha de manera
consistente.

Se encontré una correlacion significativa entre dieta y socia-
bilidad con PCC sobre todos los escenarios evolutivos analizados
(tabla 2). Estas asociaciones fueron confirmadas con MMCT

Dado que el comportamiento social conté con multiples reconstrucciones
igualmente parsimoniosas (figuras no mostradas), se aplicé PCC sobre cada una
de ellas para evaluar su asociacion con las estrategias alimentarias. El niimero
de ganancias y pérdidas para sociabilidad en cada reconstruccién parsimoniosa
es indicado en la tabla y se parte de cualquiera de sus estados de cardcter como
ancestral en todas las pruebas. Se muestran los resultados para las 2 hipdtesis
filogenéticas (MP; IB). Se utilizaron las 2 estrategias de codificacién binaria
para estas pruebas (codificaciones B y C, tabla 1).

Cod: codificacién; Estimacion: método utilizado para el cdlculo de probabili-
dades; G: ganancias; IF: inferencia bayesiana; MP: parsimonia; P: pérdidas.

(tabla 3) y la comparacién entre coeficientes de tasas permi-
tié identificar algunas tendencias de cambio entre caracteres
(tabla 4). En particular, la codificacién estricta (codifica-
cion C) en funcién del drbol parsimonioso senala que la
ruta mas probable para ganar las condiciones apomorficas
(social-hipercarnivoro) desde las condiciones plesiomorficas
(solitario-omnivoro) es mediada por un cambio inicial en
la sociabilidad y que las pérdidas son improbables una vez
que las condiciones apomérficas han evolucionado (tabla 4).
Efectivamente, contrastes especificos mostraron que: a) la socia-
bilidad tiende a evolucionar primero (pp: qi2>q13=0.7415,
iguales =0.2397); b) es mds probable que la hipercarnivoria evo-
lucione en presencia de la sociabilidad (pp: qo4 >q13=0.877,
iguales =0.0686); c) es mas probable que la hipercarnivoria
sufra reversiones en presencia de comportamientos solitarios
(pp: Q31 >qa2=0.615, iguales=0.2375) y d) es mds probable
que la sociabilidad sufra reversiones bajo un sistema omni-
voro (pp: qz1 > qa3 =0.6646, iguales =0.228); sin embargo, los
contrastes enfocados en pérdidas (c y d) involucran més incerti-
dumbre. El 4rbol bayesiano confirmo estas tendencias de cambio
(tabla 4), pero los contrastes fueron mas consistentes en tér-
minos de las ganancias, con resultados similares para a (pp:
q12>q13=0.8415, iguales =0.1473) y b (pp: q24 >q13 =0.9504,
iguales =0.0328); en cuanto a las pérdidas, solo d fue confirmado
con incertidumbre (pp: q21 >q43 =0.6035, iguales =0.2837).
La codificacion flexible (codificacién B) corrobord estos
resultados, pero abrié un escenario de reversiones facilitado por
el comportamiento social (tabla 4). Los contrastes especificos
mostraron que: /) las tendencias familiares tienden a evolucio-
nar primero (pp: q12 >q13 =0.9077, iguales =0.0901); II) es mds
probable que la carnivoria evolucione en presencia del com-
portamiento familiar (pp: Qo4 >q13 =0.9631, iguales =0.0323)
y III) las tendencias familiares tienden a hacer reversiones
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Figura 2. Topologia parsimoniosa con mapeos de preferencias alimentarias (izquierda: blanco=omnivoria, gris claro=insectivoria, gris oscuro = carnivoria,
negro = hipercarnivoria) y comportamiento social (derecha: blanco = solitario, gris = familiar, negro = social). Ramas con varios colores representan reconstrucciones
equivocas. La politomia del drbol original no afecta a la reconstruccion ancestral, asi que solo mostramos uno de los drboles mas parsimoniosos (con V. chama como
mads basal). Abreviaturas como en la tabla 1. En términos generales estos resultados son consistentes con las reconstrucciones probabilisticas (material suplementario

7).

Tabla 3

Condiciones de busqueda y probabilidades marginales para los modelos dependientes e independientes de las estrategias alimentarias y el comportamiento social
segun las codificaciones binarias (codificaciones B y C, tabla 1) en funcién de las topologias derivadas de parsimonia e inferencia bayesiana.

Cod Arbol M Previo Media Varianza Tasa Media arménica FB (soporte) pp (modelo)
B MP D Exponencial 0-30 — 3 —24.41 5.89 (D: positivo) 99.88 (D)
I Gamma 0-10 0-10 2 —27.36
1B D Gamma 0-8 0-6 3 —32.94 5.07 (D: positivo) 99.96 (D)
I Gamma 0-10 0-10 2 —35.48
C MP D Exponencial 0-30 - 3 —15.79 5.03 (D: Positivo) 99.95 (D)
I Exponencial 0-30 - 2 —18.3
1B D Exponencial 0-1 - 2 —18.82 3.71 (D: positivo) 99.89 (D)
I Exponencial 0-30 - 2 —20.68

Se muestran los factores bayesianos con el modelo soportado entre paréntesis, asi como con el nivel de soporte. La probabilidad posterior del modelo de saltos
reversibles se muestra en la dltima columna, con el modelo favorecido entre paréntesis. El modelo de saltos reversibles indicé que los 8 parametros del modelo
dependiente no fueron necesarios en ninguna de las 4 comparaciones para explicar los datos con alta credibilidad (material suplementario 8).

D: dependientes; I: independientes; IB: inferencia bayesiana; M: modelos; MP: topologias derivadas de parsimonia; pp: probabilidad posterior.

primero (pp: qa3 >qa2 =0.731, iguales =0.2521); una vez mas,

los contrastes en términos de las pérdidas fueron mds inciertos.
El 4rbol bayesiano confirmo estos resultados para las ganancias,
con contrastes similares para I (pp: q12>q13=0.8105, igua-
les =0.1785) y Il (pp: qo4 >q13 =0.9293, iguales = 0.0451); pero

el resultado para /II no fue confirmado (pp: qa3 >qa2 =0.3979,
iguales=0.5181).

La evolucién correlacionada fue corroborada bajo MEC
usando la codificacién multiestado (codificacidn A, tabla 1). Las
estrategias alimentarias y el comportamiento social presentaron
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Tabla 4
Medias posteriores (con desviaciones estandar entre paréntesis) para los coeficientes de tasas.
Cod Arbol Coeficiente
91 913 95 PN 93 934 4 943
B MP 0.979 (2.87 x 103) 6.53 x 10-2 (8.88 x 10%) 1.659 (3.12x 102)  2.995 (1.60 x 102)  1.395(1.65 x 102)  2.436 (4.06 x 10%)  0.181 (1.31 x 103)  0.861 (2.36 x 103)
1B 1.249 (2.50 x 103)  0.199 (2.66 x 103) 2.989 (1.79 x 102) 5.06 (1.36 x 10°2) 276 (140 x 102) 4193 (1.96 x 102)  0.673 (2.96 x 103)  1.102 (2.86 x 103)
C MP 0.819(9.85x 107%)  0.131 (2.23 x 107) 9.847 (0.214) 9.07 (0.102) 8.604 (0.147) 8.076 (0.119) 0.93 (2.52 x 10'2) 0.42 (2.19 x 102)
IB 0.527 (6.49 x 10%) 5.07x 102 (4.11 x 10%)  0.856 (228 x 103)  1.406 (2.32 x 103)  0.753 (247 x 103)  0.957 2.68 x 107%)  0.311 (1.37 x 103)  0.226 (1.12 x 103)

Se muestran los resultados para las 2 hipdtesis filogenéticas (MP = parsimonia, IB =bayesiana) y las 2 estrategias de codificacion binaria utilizadas (codificaciones B y C, tabla 1).
Los coeficientes de tasas corresponden a la parametrizacién propuesta por Pagel (1994).
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Figura 3. Topologia bayesiana con preferencias alimentarias y comportamiento social mapeados. Especificaciones como en la figura 2.

una asociacion significativa bajo los 2 estadisticos evalua-
dos sobre los drboles mas parsimoniosos (MIC=0.391067,
p<0.01; D=0.696597, p<0.01) y el consenso bayesiano
(MIC=0.249985, p<0.01; D=0.550149, p<0.01). Las com-
paraciones por pares permitieron dilucidar relaciones mads
especificas entre estados de caricter (tabla 5). El patron mads
consistente de todas las comparaciones es la correlacién posi-
tiva de los estados: omnivoro-solitario, carnivoro-familiar e
hipercarnivoro-social. Una correlacién positiva entre preferen-
cias carnivoras y tendencias sociales solo fue detectada bajo
el arbol bayesiano. Las correlaciones negativas no fueron muy
consistentes, pero en términos generales puede verse que el
comportamiento solitario dificilmente evoluciona junto con las
preferencias carnivoras (arbol parsimonioso: MIC y D, arbol
bayesiano: D) o hipercarnivoras (arbol parsimonioso: MIC y
D); que el comportamiento familiar dificilmente evoluciona
junto con las preferencias omnivoras (drbol bayesiano: MIC
y D) o hipercarnivoras (drbol bayesiano: MIC); asi como que
el comportamiento social no se correlaciona con las preferen-
cias omnivoras (4rbol bayesiano: MIC y D). La insectivoria
no reveld ningln patrén particular de cambio con el compor-
tamiento social, i. e., pareceria que este hdbito alimentario es
no informativo y, por lo tanto, no se correlacionarfa necesa-
riamente con ninglin comportamiento social entre los canidos
estudiados.

Discusion

Todas las estimaciones indicaron de forma consistente que
muy probablemente la forma a partir de la cual se diferenciaron
los canidos vivientes tuvo un habito alimentario omnivoro, lo
cual es consistente con la idea de que a través de su historia
evolutiva los cdnidos han partido de formas generalizadas desde
las cuales han evolucionado en direcciones tanto hipocarnivoras
como hipercarnivoras (Wang y Tedford, 2007). Los resultados
indicaron que los cdnidos vivientes suelen presentar habitos ali-
mentarios hacia la omnivoria y carnivoria, y que estos estados de
cardcter, a su vez, son los que presentan tasas de cambio mds altas
(en términos tanto de ganancias como de pérdidas). Esta ten-
dencia de conservar habitos alimentarios generalistas facilita la
versatilidad evolutiva que caracteriza al grupo (Wang y Tedford,
2007). Aunque la hipercarnivoria ha aparecido por multiples vias
en la historia evolutiva de los cdnidos, este grupo ha conservado
caracteristicas plesiomérficas cominmente asociadas a la dieta
omnivora, como la retencién de pequefios talénidos y molares
poscarnasiales (Van Valkenburgh, 1991). Esto concuerda con
las bajas tasas de cambio hacia la hipercarnivoria y su aparicién
tardia en las reconstrucciones de estados ancestrales.

Por otra parte, la forma ancestral de los cdnidos vivientes fue
reconstruida como solitaria, mientras que la tendencia a evo-
lucionar en comportamientos altamente sociales fue baja. En
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si, la sociabilidad puede resultar costosa para los individuos
que cooperan. Los cdnidos son inusuales entre los mamife-
ros por presentar caracteristicas como monogamia, monoestro,
falso embarazo en hembras que no conciben, supresion repro-
ductiva de los subordinados, produccién de crias altriciales y
cuidado aloparental, incluso por parte de los machos (Asa,
1997). Muchas de estas caracteristicas mantienen la unidad
social y son ventajosas pues permiten incrementar la eficiencia
en el acceso al alimento, el éxito reproductivo y la supervi-
vencia (Macdonald et al., 2004). No obstante, algunas de esas
caracteristicas también pueden reducir los tamafios poblaciona-
les efectivos que, sumados a fendmenos como el efecto Allee, la
actividad migratoria y la competicion intragrupal, pueden hacer
que las especies sociales sean particularmente vulnerables a pro-
cesos de extincién (Asa, 1997; Macdonald, 1983; Macdonald
et al., 2004; Maier, 2001; Munoz-Duran, 2002, 2010).

En cuanto a la relacién del habito alimentario y el comporta-
miento social, todos los métodos utilizados sobre las diferentes
hipétesis filogenéticas mostraron evidencias a favor de una evo-
lucién correlacionada entre ellos. Estos resultados corroboran la
hipétesis de que la cooperacién ha jugado un papel importante
en la evolucion de la caceria de los canidos actuales (Mufioz-
Durén, 2002; Van Valkenburgh et al., 2003). Tanto PCC como
MMCT mostraron evidencias a favor de la relacion entre las die-
tas carnivoras con las tendencias grupales y, especificamente,
las dietas hipercarnivoras con los comportamientos altamente
sociales. MEC corrobor6 estas asociaciones indicando que es
mds probable ver habitos omnivoros en canidos solitarios, pero
no en aquellos con tendencias sociales, mientras que las dietas
carnivoras no suelen acompafarse de comportamientos solita-
rios. De esta manera, pareceria entonces que con el aumento en
la sociabilidad se tienden a incrementar las preferencias carni-
voras.

En términos de las tasas de cambio de los caracteres
evaluados, la probabilidad de cambio fue mds alta para el com-
portamiento social que para las estrategias alimentarias, pero,
ademas, MMCT permitié determinar ciertos patrones en la pre-
disposicién de cambios entre dieta y sociabilidad. Por una parte,
el comportamiento social tiende a evolucionar antes que las
estrategias carnivoras en los cdnidos actuales y es en este con-
texto evolutivo en el que las preferencias carnivoras tienen mas
probabilidades de aparicién. Esto indica que la sociabilidad pudo
aparecer primero promovida por multiples causas ajenas a la
carnivoria, con lo que la caza cooperativa y, particularmente,
los rasgos craneodentales asociados a este tipo de dieta (v. g.,
areas de maceracion relativamente reducidas en la denticion,
superficies de corte acentuadas en los carnasiales, caninos e
incisivos grandes, hocicos y occipitales anchos, mandibulas pro-
fundas, mayor ventaja mecénica de los musculos temporal y
masetero, crestas sagitales desarrolladas, craneos firmes, aciné-
ticos y robustos) vendrian siendo una consecuencia de la vida
en grupo, mas que su causa evolutiva (Fanshawe y Fitzgibbon,
1993).

La hipétesis dispersién y disponibilidad de recursos es un
buen ejemplo de como el surgimiento de la sociabilidad en los
carnivoros puede explicarse sin recurrir a la caza cooperativa
(Bekoff et al., 1984; Geffen et al., 1996; Macdonald, 1983;

Macdonald et al., 2004; Moehlman y Hofer, 1997). Las espe-
cies de carnivoros que viven en dreas con poca disponibilidad
de alimento tienen camadas pequefias y viven en parejas o gru-
pos reducidos, mientras que las especies que habitan en dreas
donde la comida es abundante tienen camadas mas grandes y
viven en grupos mds numerosos (Geffen et al., 1996). El origen
de diferentes estrategias sociales en los canidos puede subya-
cer en patrones de distribucién de recursos que disminuyeron
la necesidad de dispersarse y permitié que los lazos familiares
persistieran hasta la adultez (Macdonald, 1983).

El establecimiento de grupos posibilita la aparicién de nue-
vos candidatos de seleccion, ahora mds ligados a la sociabilidad
propiamente dicha. Por ejemplo, en mamiferos se ha encontrado
que la vida en grupo puede reducir las tendencias neofébicas de
sus integrantes, donde la probabilidad de consumir alimentos
nuevos aumenta en presencia de conespecificos (Maier, 2001).
Esto ofrece un escenario para entender por qué algunos canidos
con tendencias familiares presentan preferencias carnivoras,
aun cuando no dependen de la caceria cooperativa para
obtener sus presas. En el caso de los canidos hipercarnivoros,
la sociabilidad les otorgaria una solucién alternativa para
someter presas que no estarian disponibles si las cazaran
individualmente, a diferencia de lo que si pueden hacer otros
carnivoros altamente especializados hacia la carnivoria, como
los félidos (Mufioz-Durdn, 2002). Esta falta de especializacion
tréfica puede llevar a pensar en los canidos recientes como
andlogos pobres de sus parientes fésiles, tanto en términos
morfolégicos como en comportamiento (Andersson, 2003). No
obstante, esta falta de especializacién pudo haber incrementado
la plasticidad ecoldgica al permitirles retener habilidades para
explotar recursos limitados en épocas de escasez, y evolucionar
en comportamientos alimentarios tanto omnivoros como
carnivoros (Maier, 2001; Van Valkenburgh, 1991).

El comportamiento social podria ser una pieza clave en la con-
servacion de dicha plasticidad ecoldgica. La codificacion binaria
estricta no mostré un escenario claro de reversiones una vez que
se habian alcanzado tanto la hipercarnivoria como conductas
altamente sociales. Pero aunque no fue consistente, un esce-
nario de reversiones mediado por el comportamiento social se
presentd bajo la codificacion flexible: vale decir, al incluir céni-
dos con hébitos sociales y carnivoros menos elaborados. Asi, el
comportamiento social podria mediar las tendencias de cambio
que permiten a los canidos retornar a habitos mds generalistas,
reduciendo las restricciones asociadas a la especializacion tro-
fica. Por ejemplo, las familias Felidae y Nimravidae exhibieron
una reduccién y una pérdida de molares poscarnasiales tempra-
nas en su historia, lo cual les permiti6 adquirir dietas altamente
carnivoras que incrementan la fuerza de mordida en los cani-
nos, pero que apenas sufrieron reversiones (Van Valkenburgh,
1991). Este disefio probablemente garantizo el éxito ecoldgico
de sus portadores en ambientes estables; sin embargo, serian
particularmente vulnerables ante alteraciones del ecosistema y,
por lo tanto, a su potencial extincion, tal como ocurrié con
los hipercarnivoros de gran tamafio a finales del Pleistoceno
(Wang et al., 2004a,b). Tal es el caso del leén americano Pant-
hera leo atrox, con un peso estimado alrededor de los 300 kg
(Lange, 2002).
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Tabla 5

Resultados de la asociacion entre estados de cardcter de las estrategias alimentarias y el comportamiento social para los drboles mas parsimoniosos (MP) y el consenso

bayesiano (IB) segtin los estadisticos D y MIC.

Arbol Estadistico Dieta Sociabilidad
Solitario Familiar Social
MP MIC Omnivoro 0.182 —0.052 —-0.016
<0.001 0.05 0.1
Insectivoro 0.001 0.005 —0.0001
0.05 0.1 0.05
Carnivoro —0.045 0.157 0.016
<0.001 <0.001 0.05
Hipercarnivoro —0.006 —0.004 0.143
<0.001 0.15 <0.001
D Omnivoro 0.151 —0.087 —0.064
<0.001 0.05 0.05
Insectivoro 0.007 0.002 —0.009
0.1 0.15 0.05
Carnivoro —0.114 0.104 0.01
<0.001 <0.001 0.05
Hipercarnivoro —0.045 —0.019 0.064
<0.001 0.15 <0.001
1B MIC Omnivoro 0.143 —0.045 —0.021
<0.001 <0.001 <0.001
Insectivoro 0.002 0.012 —0.0001
0.8 0.2 0.2
Carnivoro —0.049 0.121 0.02
<0.001 <0.001 <0.001
Hipercarnivoro —0.011 —0.002 0.079
0.1 <0.001 <0.001
D Omnivoro 0.123 —0.078 —0.045
<0.001 <0.001 <0.001
Insectivoro —0.0003 0.008 —0.008
0.1 0.2 0.2
Carnivoro —0.094 0.08 0.014
<0.001 <0.001 <0.001
Hipercarnivoro —0.028 —0.01 0.038
<0.001 0.1 <0.001

En cada caso se muestra el valor del estadistico (arriba) y la probabilidad predictiva de que una asociacion tan extrema como la observada pueda aparecer simplemente

por azar (abajo, cursiva).

Canis lupus es un buen ejemplo de esta flexibilidad feno-
tipica, pues aunque vive en manadas numerosas y exhibe
estrategias coordinadas de caceria para derribar ungulados de
gran tamano, puede ser encontrado en grupos pequeios o incluso
cazando en solitario (Asa, 1997). Al parecer, el tamafio de la
camada en esta especie estd relacionado con la disponibilidad
de presas, consistente con la hipdtesis de dispersion y dispo-
nibilidad de recursos (Schmidt y Mech, 1997). Incluso Lycaon
pictus, que parece ser un cazador cooperativo més obligado que
el mismo C. lupus, regularmente caza gacelas de forma solitaria,
lo que ha llevado a pensar que la caceria cooperativa es mds pro-
bable cuando el éxito individual es bajo (Asa, 1997; Fanshawe
y Fitzgibbon, 1993).

Similar a C. lupus, el reclutamiento y tamafio grupal en
C. latrans puede estar relacionado con la disponibilidad de
presas (Moehlman y Hofer, 1997; Schmidt y Mech, 1997).
No obstante, las especies sociales de mayor tamafo tienden
a ser dominantes al competir con otros carnivoros simpatricos
(Munoz-Durdn, 2010). La competencia intensa genera mayor
saturacion de habitat, lo que a su vez puede afectar la estructura
social de las especies que presentan vida en grupo, especialmente

las menos dominantes (Bekoff et al., 1984; Moehlman y Hofer,
1997). De esta manera, C. latrans pudo haber estado restrin-
gido histéricamente para adoptar hdbitos mds hipercarnivoros
por efectos de la competencia con especies mas dominantes
como C. lupus.

A diferencia de C. lupus y L. pictus, cuyas presas son abun-
dantes y grandes, las presas de C. simensis son abundantes pero
pequenas (Macdonald etal., 2004). Esta dltima especie de depre-
dador se encuentra confinada a las tierras altas de Etiopia, donde
se alimenta fundamentalmente de roedores (Moehlman y Hofer,
1997). En este caso, la abundancia de presas pudo haber gene-
rado la disponibilidad de recursos que promovi6 el surgimiento
de la sociabilidad (Bekoff et al., 1984; Macdonald et al., 2004),
lo que facilitd, a su vez, la aparicidn de preferencias carnivoras.
Pero como el tamaiio de estos roedores no constituye una presion
selectiva que dé lugar a la hipercarnivoria, esta especie ha rete-
nido caracteristicas morfolégicas generalistas sin que esto afecte
sus preferencias tréficas ni la vida en grupo (Muioz-Durdn y
Fuentes, 2012).

Comparada con una especie adaptada para la hipercarni-
vora, C. simensis tendria mayores probabilidades de retornar
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a habitos solitarios y adoptar una dieta mds omnivora en caso
de una perturbacién ambiental. Aunque este es un escenario
hipotético para C. simensis, podria describir parcialmente el
contexto en el que evoluciond Vulpes lagopus. Las estimacio-
nes de estados ancestrales favorecieron un escenario evolutivo
en que las especies holdrticas del género Vulpes ganaron las
tendencias grupales tempranamente en su historia evolutiva,
pero se fueron perdiendo en el linaje que conduce a V. lago-
pus. Este zorro solitario presenta tamafios de camada mucho
mds grandes que los esperados, con promedios comparables
a los de L. pictus, un canido altamente social. V. lagopus
vive en la tundra drtica y alpina de Eurasia, donde depende
fuertemente de las marcadas fluctuaciones poblacionales que
presentan los roedores de los cuales se alimenta principalmente
(Macdonald et al., 2004; Moehlman y Hofer, 1997). Esto implica
que en repetidas ocasiones esta especie haya contado con territo-
rios muy pequefios para sus necesidades metabdlicas grupales,
dado que la riqueza y heterogeneidad de los parches disponi-
bles no es constante (Macdonald et al., 2004). A través del
tiempo, un escenario como este podria explicar la reversién de
la sociabilidad, pero al mismo tiempo la retencién de cama-
das numerosas y hébitos carnivoros que suelen caracterizar a
zorros familiares como V. macrotis y V. vulpes (Macdonald et al.,
2004).

A diferencia de V. lagopus, C. brachyurus no present6 ante-
cedentes de carnivoria o sociabilidad mediante la estimacién de
estados ancestrales. Como es un canido grande, las predicciones
a partir del tamafio indican que deberia vivir en grupos, produ-
cir camadas numerosas y presentar cuidado aloparental, pero
tales predicciones no se cumplen en esta especie (Moehlman y
Hofer, 1997). A diferencia de C. lupus y L. pictus, C. brachyu-
rus vive en un ambiente donde no hay disponibilidad de presas
grandes. Este es un cdnido omnivoro que se alimenta funda-
mentalmente de roedores y frutas (Moehlman y Hofer, 1997).
Pero a diferencia de C. simensis, las presas de C. brachyurus no
estdn disponibles a una biomasa alta, lo que, ademas de limi-
tar su tamaifio de grupo, puede hacer que el costo de conseguir
alimento resulte tan alto que las posibilidades de alimentar una
camada se reduzcan (Asa, 1997; Bekoff et al., 1984; Macdonald
et al., 2004; Moehlman y Hofer, 1997). Asi, la sociabilidad no
ha marcado la historia evolutiva reciente de esta especie, la cual
morfolégicamente pareceria ligada a la vida en grupo y a las
preferencias carnivoras. Este efecto evolutivo si lo encontra-
mos en Speothos venaticus, un cdnido de tamafio mediano que
podria predecirse como solitario cuando en realidad es social e
hipercarnivoro (Beisiegel y Zuercher, 2005).

Esta asociacion entre comportamiento social y preferencias
alimentarias en los cdnidos actuales y, a su vez, la estrecha
relacién que existe entre este ultimo rasgo con su anatomia
craneodental (Bekoff et al., 1984; Mufioz-Durdn y Fuentes,
2012; Van Valkenburgh et al., 2003), resalta la relevancia de
otras interrogantes relacionadas con la historia evolutiva de
esta familia de carnivoros. Por un lado, conduce a considerar
cémo la morfologia se relaciona con la sociabilidad, en tanto
que la dieta se encuentra asociada con ambas. Por otro lado,
la morfologia, un rasgo susceptible de ser estudiado en el
registro fosil, abriria las puertas para abordar preguntas acerca

del comportamiento en linajes extintos, asociadas a caracteres
que no suelen preservarse. Incrementos en las preferencias
carnivoras asociados con caracteristicas anatdmicas particulares
podrian indicar niveles de sociabilidad altos en cdnidos extintos.
No obstante, nuestros resultados indican que algunos linajes
sociales no podran ser identificados bajo esta estrategia puesto
que la sociabilidad puede evolucionar antes que las preferencias
carnivoras y, por ende, en ausencia de los rasgos morfolégicos
que caracterizan a este tipo de dieta. Es importante tener esto
en cuenta para abordar el problema de la sociabilidad en un
contexto filogenético mas amplio, con el objeto de determinar
qué especies de la familia Canidae fueron sociales, asi como
cuando, donde y bajo qué contexto ecoldgico evolucionaron.
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