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INTRODUCCION

xisten diversos métodos que
Epermiten inferir aspectos relativos
al género de vida de las especies del
pasado, lo que se conoce como caracterizacion
paleo-autoecolégica (Opum 1972, COLINVAUX
1986), dentro del marco mas general de la
paleoecologia. Asi, por ejemplo, se pueden
deducir algunas adaptaciones ecolégicas de
las formas extintas mediante el uso de métodos
tafonémicos o, incluso, indirectamente a partir
del analisis de las facies (ARrIBAS & PALMQVIST
1998, ParLmaqvistT & ARRIBAS 2001, PALMQVIST
et al. 1996). Igualmente, se pueden efectuar
inferencias sobre el tipo de alimentacién
y el habitat de preferencia de las especies
pretéritas mediante el concurso de métodos
biogeoquimicos, como los basados en el
analisis de la abundancia de ciertos is6topos
estables y elementos traza (BocHERENS et al.
1995, MATHEUS 1995, PaLmovisT et al. 2003, 2008a,
2008b; Fox-Dogss et al. 2008). En todo caso, los
métodos mas usados en las aproximaciones
paleoautoecoldgicas son los propios de la
morfologia funcional y, mas concretamente,
aquellos que se basan en la comparacién con
especies actuales. Este método, denominado
ecomorfolégico, se apoya en el d&mbito de la
paleoautoecologia en la relacién existente
entre la forma del esqueleto y las funciones
que desemperia, asi como en las adaptaciones
ecolégicas que presupone. Asi, siguiendo este
enfoque, las especies extintas se comparan con
las actuales, usadas como andlogo moderno
para establecer la relaciéon funcional entre
morfologia y ecologia, con la asuncion de que si
las formas pretéritas compartian adaptaciones
ecoldgicas con las actuales, ello se reflejara en
determinados aspectos morfolégicos también
comunes.

Existen innumerables estudios dedicados
a comprender mejor la relacién entre la forma
y la funcién en los vertebrados vivientes, con
el objetivo de efectuar retrodicciones sobre
aspectos funcionales de las especies extintas,

donde sélo la forma esta disponible. Un trabajo
pionero fue el de GREGORY (1920), quien estudid
la fosa preorbital de los caballos extintos.
Pero es a partir de los afios setenta cuando
empieza a destacar realmente la importancia
de la morfologia funcional. Un ejemplo serfa el
estudio sobre la locomocién de los carnivoros
que permitié a JENKINS & CAMAZINE (1977) inferir
el modo de locomocién de varias especies
extintas a partir de la articulacién de la cadera.
Otro seria el de los estudios electromiogréficos
de la musculatura mandibular, que permitieron
conocer que distintas partes de un musculo
concreto pueden estar activas en momentos
diferentes (WEys & DaNTumMA 1975, HERRING et
al. 1979), lo que resulta muy importante a la
hora de hacer un modelo lo mas realista posible
sobre la biomecédnica mandibular, que requiere
inferir la linea de accién de los musculos y sus
resultantes (WEeys 1980).

La visiéon puramente funcional es tan s6lo
una parte del problema de la forma. La forma
ha de construirse, previamente a cualquier
uso (funcionalidad en sentido amplio) que
de ella haga el organismo. En esta linea, cuyo
antecedente més reciente se encuentra en Etienne
Geoffroy Saint-Hilaire (De Renz11999), hallamos
la morfologia construccional de SEILACHER
(1970) (mas tarde llamada biomorfodinamica;
SEILACHER 1991). Segtin el esquema propuesto
por Seilacher, habria tres factores principales:
historia (filogenia), fabricacién y funcién, a los
cuales habria que afiadir el ambiente efectivo,
tanto fisico como bidtico. La historia representa
una pesada carga en la evolucion morfoldgica,
pues el Bauplan -el plan corporal comtn a los
miembros de un taxén- se mantiene y todas
las modificaciones se hacen sin apenas salirse
de su estructura basica. Tras esa estabilidad
estd el genoma y, sobre todo, el desarrollo con
sus capacidades regulativas (ALBERCH 1980, D
ReNz11982, RerF et al. 1985). El genoma, a su vez,
determina histéricamente los biomateriales que
usard el organismo; en el caso del esqueleto de
los vertebrados, el coldgeno y la produccién de
hidroxiapatito. Lo que se denomina fabricacién
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comprende todo lo relacionado con las
propiedades de la estructura; su fundamento
estd en las interacciones mecénico-quimicas
entre biomateriales, que concluyen en aspectos
altamente organizados (vg., microestructuras
dentales), o en interacciones entre tejidos, que
se acompafian de procesos de diferenciacion
celular (en un doble juego de expresiéon
génica y acontecimientos epigenéticos, como
adherencia celular o esfuerzos mecanicos,
que interactdan), configurando finalmente
patrones (vg., condensaciones de cartilago
posteriormente calcificadas, que se organizan
espacialmente, como puede ser la estructura
esquelética de los miembros). Finalmente, el
organismo puede usar estas estructuras para
diversos servicios, con lo que constituirdn lo
que GouLD & VRrBA (1982) denominaron como
aptaciones, que incluirian las adaptaciones y
las posibles exaptaciones, lo cual constituye el
aspecto funcional del esquema de Seilacher.
Hay que decir que historia y fabricacién limitan
enormemente las posibilidades funcionales
en sentido amplio, incluidas en el término
aptacion (para la aplicacién de los principios
biomorfodindmicos al esqueleto de los
vertebrados, ver De Renzi 2006, 2007). Todo lo
dicho conduce a que los organismos se han de
contemplar como un todo integrado, que no
tiene por qué representar el mejor de los disefios
posibles (GouLb & LEWONTIN, 1979).

Otra rama dentro del analisis morfol6gico
es la representada por la morfologia tedrica,
término que fue usado por primera vez por
Russell en 1916 (McGHEE, 1998). Una manera
de definir la morfologia teérica, basada en
Goulp (1970; cf. también De Renzi 1982) es
como sigue: la reducciéon de la complejidad
de las estructuras al juego de un pequefio
namero de reglas geométricas que pueden
generar el sistema con una minima pérdida de
informacién. Esto incluiria desde un sentido
puramente geométrico, como el del modelo de
Raur & MICHELSON (1965), en el que se retoma
dicha expresién aunque sin citar su procedencia,
hasta los planteamientos de McGHEE (1998), que
englobarian la creacién de modelos teéricos de
morfogénesis y el analisis del espectro de formas
organicas posibles, a través de la construccién
de morfoespacios tedricos. Esta disciplina ha
contribuido a comprender un poco més como
puede actuar la evolucion.

La disciplina conocida como morfometria
clasica -también llamada morfometria

multivariable- tiene ya varias décadas de
historia (RoHLF & Marcus 1993). Los avances
tecnolégicos, especialmente los relacionados
con el mundo de la informatica, han acelerado
la aplicacién de la morfometria, permitiendo
la manipulaciéon compleja y muy rédpida de
una gran cantidad de datos. Esta vertiente
de la morfometria se origina directamente
de la biometria de Galton y Pearson,
quienes aplicaron el dlgebra de la estadistica
multivariable (especialmente las matrices de
covarianza) a conjuntos de variables métricas
estimadas como distancias entre regiones
o puntos equivalentes, tomadas en amplias
muestras de individuos. La estadistica
multivariable empezé a utilizarse en este
tipo de trabajos con el objetivo de contrastar
y hacer mas robustos los resultados obtenidos
sobre la correlacién entre forma y funcién. Por
ejemplo, en un estudio sobre la denticién de
los primates, Kay (1975) puso de manifiesto
una fuerte correlacién entre ciertas medidas
tomadas en los molares y la dieta de las
especies, usando luego esa relacién para inferir
la dieta de algunos primates extintos (Kay
1977, Kay & CarT™MILL 1977).

Existen numerosos estudios paleo-
ecologicos dedicados a los mamiferos extintos
en general (MENDOZA 2005, MENDOZA et al. 2002,
MEeNDOzA & PaLmqvist, 2008) y a los carnivoros
en particular, basados en aproximaciones
ecomorfolégicas. En ambos casos, debido a
la naturaleza del registro f6sil, se ha prestado
mas atenciéon a la morfologia craneodental
(VAN VALKENBURH 1988, BIKNEvICIUS & RUFF
1992, BikNEVICIUS et al. 1996, BIKNEVICIUS & VAN
VALKENBURGH 1996, VAN VALKENBURGH & RUFF
1987, ANTON et al. 2004b, SaLesa et al. 2005,
MEenDozA & Parmovist 2006a, PALMQVIST et al.
2008b), que se relaciona fundamentalmente
con los habitos tréficos, cuyas inferencias se
pueden contrastar con las derivadas de los
estudios biogeoquimicos (PaLmovist et al. 2003,
2008a, 2008b). Sin embargo, las adaptaciones
del esqueleto postcraneal son igualmente
importantes a la hora de inferir otros aspectos
del modo de vida de un taxén, como su habitat
de preferencia y su modo de locomocién
(MeNDOzA & Parmovist 2006b), asi como,
en el caso de los carnivoros, sus estrategias
de caza (VAN VALKENBURGH 1987, ANYONGE
1996, Lewis 1997). Los habitos sociales de una
especie, como puede ser la caza en grupo en el
caso de los depredadores, tampoco fosilizan,
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por lo que este tipo de comportamientos
también se deben inferir a partir del esqueleto
craneodental y postcraneal (PALmQvisT et al.
1999, ANDERsSON 2005).

El presente trabajo constituye un claro
ejemplo delo queseria un estudio morfométrico
multivariable, concretamente centrado en la
anatomia craneodental de la familia Canidae,
cuyo objetivo es estudiar los habitos tréficos de
alguno de los representantes més importantes
de dicha familia en las comunidades del
Pleistoceno inferior y medio de Europa: Canis
mosbachensis y Lycaon lycaonoides.

Respecto a los habitos tréficos de los
canidos, existen varios trabajos que se han
centrado en encontrar aquellas adaptaciones
craneodentales propias de las formas
hipercarnivoras, frente a las de las especies mas
omnivoras (VAN VALKENBURGH 1988, 1989, 1993;
VaN VALKENBURGH & KOEPFLI 1993, PALMQVIST et
al. 1999). En el presente estudio se pretende
dar un paso maés en la caracterizacioén tréfica
de los canidos, definiendo dos grupos dentro
de las formas omnivoras (mesocarnivoros
e hipocarnivoros), segin la proporciéon de
materia animal y vegetal que consuman. La
herramienta de aproximacién a este problema

Fig. 1. Muestra del material perteneciente a las dos especies de canidos extintos estudiados en este trabajo.
A, hemimandibula de Canis mosbachensis IQW 1980/15309, Untermassfeld, Alemania); B, maxilar de C.
mosbachensis (IQW 1982/18082, Untermassfeld, Alemania); C,hemimandibula de L. [ycaonoides (VM-2255,Venta
Micena, Espaifia); D, hemimandibula de L. lycaonoides (VM-2256, Venta Micena, Espafia); E, hemimandibula
de Lycaon lycaonoides (IQW 1985/20855, Untermassfeld, Alemania); F, G y H, craneo y hemimandibula de L.
lycaonoides (VM-7000,Venta Micena, Espaiia). Las escalas representan 2 cm.
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ha sido el andlisis discriminante sobre
variables métricas convencionales, ya que
resulté la metodologia mas adecuada a la hora
de obtener distintas combinaciones de variables
que permitieran caracterizar morfolégicamente
los grupos tréficos definidos.

MATERIALY METODOS

La base de datos métricos de los canidos
actuales, fue cedida amablemente por la Dra.
Blaire Van Valkenburgh, del Departamento de
Ecologia y Biologia Evolutiva de la Universidad
de Los Angeles, California, y consta de 62
variables craneodentales tomadas en un total
de 251 individuos pertenecientes a 32 de las
especies de canidos actuales: Alopex lagopus,
Atelocynus microtis, Canis adustus, Cuon alpinus,
Canis aureus, Chrysocyon brachyurus, Canis
latrans, Canis lupus, Canis mesomelas, Canis
simensis, Cerdocyon thous, Pseudalopex culpaeus,
Pseudalopex gryseus, Pseudalopex gymmnocercus,
Lycalopex vetulus, Fennecus zerda, Lycaon pictus,
Pseudalopex sechurae, Nyctereutes procyonoides,
Otocyon megalotis, Speothos venaticus, Urocyon
cinereoargenteus, Urocyon littoralis, Vulpes
bengalensis, Vulpes cana, Vulpes chama, Vulpes
corsac, Vulpes ferrilata, Vulpes macrotis, Vulpes
pallida, Vulpes rueppellii y Vulpes vulpes.

Respecto a las especies extintas, las
medidas correspondientes a los ejemplares
fosiles fueron tomadas de distintas fuentes
bibliograficas, en ocasiones sobre fotografias de
los ejemplares, utilizando para ello un calibre
digital Sylvac de 150 mm, con una resolucién
de 0,01 mm. La totalidad de los anélisis
estadisticos se realizaron con el programa SPSS
(Statistical Package for the Social Sciences) en su
version 13.0.1, mediante la licencia de campus
de la Universidad de Mélaga. La totalidad de
las figuras han sido realizadas o modificadas
utilizando el programa Adobe Photoshop CS,
también de acceso institucional.

Las medidas utilizadas para caracterizar
la anatomia craneodental de los cénidos, se
muestran en la Figura 2. En la Tabla I se ofrece
una descripcién detallada de estas variables.

Respecto a la metodologia, como ya se
ha mencionado, se ha utilizado el analisis
discriminante para identificar aquellos patrones
morfolégicos, presentes en la anatomia
craneodental de los canidos, que caracterizan
los distintos tipos de alimentaciéon de las

especies actuales. Las ecuaciones obtenidas se
utilizaron luego para inferir los hébitos tréficos
de las dos especies extintas estudiadas, Lycaon
lycaonoides y Canis mosbachensis.

RESULTADOSY DISCUSION

El problema de la caracterizacion tréfica
de los canidos se abordé realizando varias
series de andlisis discriminantes “por pasos”,
de tal forma que pudiera encontrarse aquella
funcién que, incluyendo el nimero minimo
posible de variables, discriminara mejor
entre los grupos comparados. Asi se consigue
maximizar el grado de significacion estadistica
de la funcién discriminante, pues éste es
mayor cuanto menor sea la relacién entre el
namero de variables implicadas y el niimero
de muestras usadas en el ajuste (MENDOZA
2002, 2005). Los analisis se realizan en serie, de
forma que se van eliminando secuencialmente
aquellas variables métricas que juegan un
papel importante en las funciones obtenidas en
analisis anteriores, selecciondndose entonces
nuevas combinaciones, que en ocasiones
pueden tener mayor capacidad discriminante
que las anteriores y que, en todo caso, permiten
evaluar la pertenencia de los especimenes
fosiles a los grupos comparados usando
informaciéon métrica sobre otras regiones
anatémicas, lo que resulta ttil en el caso de un
registro tan incompleto como el de los grandes
carnivoros.

MenDpoza (2002), en su trabajo de Tesis
Doctoral, llamé a cada conjunto de andlisis
realizados de esta forma “serie de discriminacion”.
De esta forma se obtuvieron distintas funciones
discriminantes basadas en las variables
medidas en la denticién inferior, la mandibula,
la denticién superior y el craneo, que permiten
identificar las modificaciones morfolégicas
especificas de los cdnidos hipercarnivoros,
mesocarnivoros e hipocarnivoros. El utilizar
estos grupos anatomicos permite contrastar
las inferencias obtenidas con las diferentes
funciones y, ademas, facilita aplicarlas a un
mayor nimero de individuos fésiles, que suelen
conservarse en estado fragmentario.

A partir de la informacién disponible
en diversas fuentes bibliograficas sobre los
habitos alimenticios de los cdnidos actuales, se
establecieron cuatro categorias troficas enlas que
se clasificaron las 32 especies que se incluyen en
este estudio: canidos hipercarnivoros (Hiper),



CoMUNICACIONES CIENTIFICAS 81

M1APta P*MLbI
€
4
MiMLta P4APmt PYAPpr

JBMy  JBMy JBR

Fig.2.Esquema de las variables craneodentales utilizadas en este trabajo, representadas sobre distintas
vistas del craneo, la mandibula y la denticién de un ejemplar de lobo, Canis lupus.
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TABLA I. Abreviatura y descripciéon detallada de las medidas realizadas sobre el esqueleto craneodental de
los canidos para el presente estudio

longitud maxima del craneo, medida desde prostion

SKL1 - M'ML | anchura mediolateral del primer molar superior
hasta el acrocranion

SKL2 LZE?;;Ud basicraneal, medida desde prostion hasta M?AP | longitud anteroposterior del segundo molar superior
distancia occipital-6rbita, medida como la longitud

OOL | desde el margen anterior de la 6rbita ocular hasta el | M°ML | anchura mediolateral del segundo molar superior
margen posterior de los céndilos occipitales
longitud de la caja craneana, medida como la longitud . long.1 tud mesmd}stal c.le la serie dentaria supgrlor,

BCL S . . P'C medida como la distancia desde el margen anterior del
del basioccipital y el basiesfenoides - .

canino hasta el margen posterior del cuarto premolar
longitud del rostro, medid la longitud del . . AP

FL ongruc cet rosto, medida como a Jongiuc detl ¢ Ap longitud anteroposterior del canino inferior
premaxilar, el maxilar vy el hueso palatino 1

PL long1tu(?l del palade.n‘, medida como la longitud del CML | anchura mediolateral del canino inferior
premaxilar y el maxilar !

h 1 pal i 1 o

PW ancaura del paladar, medida entrg 08 MArgenes | ¢ ¢y altura de la corona del canino inferior
posteriores del cuarto premolar superior !

N longitud ant terior del d 1

GW estimacion de la anchura de la garganta P,AP ig?é;; anteroposterior del segundo premotat

ZW ane }}ura b1c1g0mat1ca,. med}da como la anchura P,ML | anchura mediolateral del segundo premolar inferior
méxima entre los arcos cigomaticos 2

POP anchura del proceso postorbital P,AP longitud anteroposterior del tercer premolar inferior

POC anchura de la constriccién postorbital P,ML | anchura mediolateral del tercer premolar inferior

MCW | anchura méxima de la caja craneana P,AP longitud anteroposterior del cuarto premolar inferior

PP dlsmr}cm maxima_entre los terceros incisivos PML anchura mediolateral del cuarto premolar inferior
superiores

cc distancia médxima entre los caninos superiores M,AP | longitud anteroposterior del primer molar inferior

MB ane hura del mastoideo, medldz.i como la distancia MML | anchura mediolateral del primer molar inferior
méxima entre los procesos mastoideos !

CB anchura del condilo occipital M, APta Ongm.ld apteroposterlor del talonido del primer

! molar inferior

OCB anchura occipital maxima fmch.ura mediolateral del talénido del primer molar

inferior

PAP %on.g%tud anteroposterior (mesiodistal) del segundo M,AP | longitud anteroposterior del segundo molar inferior
incisivo superior

h iol 1 li 1 1 . s
I'ML anchura med}o ateral (bucolingual) del segundo M,ML | anchura mediolateral del segundo molar inferior
incisivo superior
longitud mesiodistal de la serie dentaria inferior,
AP longitud anteroposterior del tercer incisivo superior | P,M, medida desde el margen anterior del segundo
premolar inferior hasta el margen posterior del M,
momento del brazo de la musculatura temporal,

ML anchura mediolateral del tercer incisivo superior MAT medido como la distancia entre el condilo mandibular

y el extremo superior del proceso coronoides
momento del brazo de la musculatura masetérica,

C!AP | longitud anteroposterior del canino superior MAM | estimado comola distancia entre el condilo mandibular

vy el margen ventral del proceso angular
. . . longi 1 ibula, i la di i
C'ML | anchura mediolateral del canino superior MAR ongitud d ca mandibula med@a como a.d1stanc1a
entre el céndilo y el margen anterior del canino
momento del brazo de resistencia en la carnicera,
> longitud anteroposterior del segundo premolar estimado como la distancia entre el coéndilo

P’AP ; MM, : . 4 -

superior mandibular y el primer molar inferior (hasta la union
entre el trigénido y el talénido)
longitud de la fosa masetérica, medida como la

P°ML | anchura mediolateral del segundo premolar superior | MFL distancia entre el condilo mandibular y el borde

anterior de la fosa masetérica

PSAP | longitud anteroposterior del tercer premolar superior | JDP, altura de la rama mandibular entre el P, y el P,

P°ML | anchura mediolateral del tercer premolar superior JBP, | anchura delarama mandibularentreel P,y el P,
longitud ant terior del t 1 .
piap | ONBhUC anteroposterior det cuarto. premoiat JDM, | altura de la rama mandibular entre el P, y el M,
superior
P*ML anchura medlf) lateral del cuarto premolar superior, JBM, | anchura de larama mandibular entre el P, y el M
medida a través del protocono ! 4 !
h iol 1 del 1 i . .

P*MLb] | 21eura mediolateral del cuarto premolar superior, JDM, | altura de la rama mandibular detras del M
medida entre el paracono y el metacono 2 !
longitud ant terior del prot del t . )

P*APpr ongrtuc anteroposterior del protocono det cuarto JBM, | anchura de la rama mandibular detras del M
premolar superior 2 1
longitud anteroposterior del metacono del cuarto longitud de la sinfisis mandibular, medida por el

P*‘APmt : SYML
premolar superior margen anteroventral

M!AP | longitud anteroposterior del primer molar superior
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mesocarnivoros (Meso), hipocarnivoros (Hipo)
e insectivoros (Ins) (Tabla II).

Las publicaciones utilizadas ofrecen datos
sobre la frecuencia de ocurrencia en las heces
de los distintos recursos (grandes vertebrados,
pequefios vertebrados, frutos/vegetales e
insectos). En el caso de las presas vertebradas,
existe el problema de que el consumo de
las de dimensiones reducidas va a estar
sobreestimado, debido a que normalmente
producen mayor cantidad de residuos sin
digerir (pelos, dientes y huesos pequenos) que
las presas de gran tamano (Mecu 1970, FLoyDp
et al. 1978, AckErRMAN et al. 1984, WEAVER 1993,
RuUEHE et al. 2003, MARKER et al. 2003, JETHVA
& JuaLa 2004). Sin embargo, este problema
afecta fundamentalmente a los cuatro cdnidos
hipercarnivoros y en este caso no existen
dudas de que su alimentacién se basa casi
exclusivamente en presas grandes. Respecto
a los canidos que consumen tanto pequefios
vertebrados como materia vegetal, ambos
recursos dejan bastantes residuos identificables
en las heces (en el caso de los frutos se suelen
identificar semillas y trozos de cascara o piel,
por ejemplo). En aquellos casos en que para
una determinada especie se ofrecieran datos de
distintas poblaciones o tomados en diferentes
épocas del afno, los valores de frecuencia de
ocurrencia fueron promediados. De esta forma
pudieron establecerse las cuatro categorias
troficas mencionadas anteriormente:

1) Hipercarnivoros (>90% de grandes
vertebrados en la dieta), esta categoria incluye a
cuatro especies, Canis lupus, Lycaon pictus, Cuon
alpinus 'y Speothos venaticus).

2) Mesocarnivoros (>50% de pequefios
vertebrados en la dieta).

3) Hipocarnivoros (<50% de pequenos
vertebrados en la dieta), se trata de especies
verdaderamente omnivoras, ya que incluyen
proporciones variables de los distintos recursos
(animales, plantas, insectos y materia vegetal)
en su dieta.

4) Insectivoros (>50% de insectos en la
dieta), esta categoria incluye solo dos especies,
Lycalopex vetulus y Otocyon megalotis, que son
especialmente dependientes del consumo de
insectos (fundamentalmente termitas).

Para ocho de las 32 especies de canidos
incluidas en la base de datos osteométricos
(Pseudalopex gymmnocercus, Fennecus zerda,

Otocyon megalotis, Urocyon littoralis, Vulpes
bengalensis, Vulpes corsac, Vulpes pallida'y Vulpes
ruepelli) no se encontraron datos cuantitativos
de la proporcién de cada tipo de alimento en su
dieta, por lo que se clasificaron tomando como
base la informacién cualitativa disponible.

Los resultados obtenidos se muestran en
graficos que representan los distintos algoritmos
ajustados, de manera que pueda apreciarse
visualmente la region del morfoespacio
ocupada por las dos especies extintas que son
objeto de estudio.

En primer lugar se traté de caracterizar a
las cuatro especies hipercarnivoras (C. lupus, C.
alpinus, S. venaticus y L. pictus) respecto al resto
delas especies, estableciendo solo dos categorias
tréficas, hipercarnivoros vs. omnivoros.

Mediante una primera serie de
discriminacién, realizada incluyendo solo las
variables de la denticion inferior, se obtuvo una
funcién discriminante que incluyendo cinco
variables, permite reclasificar correctamente
al 94,2% de las muestras (93,8% mediante
validacion cruzada o método “leave one out”,
el cual permite obtener el grupo en el que se
clasifica cada muestra mediante una funciéon
obtenida con las mismas variables, pero a partir
de los demés casos). Esta primera funcién
discriminante seria:

® = -2,231-7,373(C,ML)+7,725(P,AP)-
4,104(M,AP) + 1,890(M,MLta)+5,474(M,AP);
x> = 153,6 (p<0,001), D*= 2,803 (% test de
chi-cuadrado para la independencia de las
variables, D?: distancia de Mahalanobis entre
los centroides de cada grupo).

Conforme a esta funcion, los cuatro
individuos de C. mosbachensis incluidos en
el analisis son clasificados como omnivoros,
mientras que en el caso de L. [ycaonoides, existen
discrepancias. Asi, mientras que la mandibula
del ejemplar IQW 1985/20555, del yacimiento
de Untermassfeld, se sittia claramente en la
porciéon del morfoespacio ocupada por los
canidos hipercarnivoros, las mandibulas VM-
2255 y VM-2256, de Venta Micena, quedarian
clasificadas dentro del grupo de los omnivoros
(Figura 3, A).

Ensegundo lugar y a partir de las variables
medidas en la denticién superior, se consigue la
discriminacion de las especies hipercarnivoras
frente al resto con un 93,7 % de reclasificaciones
correctas (el mismo porcentaje mediante
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TABLA II. Masa corporal media (macho/hembra), categoria tréfica y rango geografico de las distintas especies
de cénidos actuales incluidas en los andlisis. Se incluyen las referencias bibliograficas a partir de las cudles se ha
obtenido la informacion sobre los habitos tréficos de cada especie. Hiper: hipercarnivoro, Meso: mesoarnivoro,

Hipo:hipocarnivoro, Ins: insectivoro. Referencias bibliograficas completas (Torregrosa 2008).

. MC media e . .
Especie (macho/hembra) Categoria tréfica Rango geogréfico Referencias
. . . . Angerbjorn (1999), Dalerum & Angerbjorn (2000),
Alopex lagopus (ALA) 3,5(3,8/3,2) Meso regiones articas de Eurasia y Norteamérica Elmhagen et al. (2000)
Atelocynus microtis norte de Sudamérica, al este de los Andes en
y(AMI) 8,6 Meso Colombia, Ecuador y Perd; sur del Amazonas Leite (2000)
en Brasil
Canis adustus (CAD) 9,2 (9,4/8,3) Meso Africa tropical Atkinson et al. (2000), Loveridge & Macdonald (2003)
Canisaureus (CAU) | 10,1 (12,0/10,0) Meso norte y este de Af”;gi‘;irzs‘e de Europay sur Mukherjee et al . (2004)
& M ko . . Bowyer et al. (1983), Litvaitis (1981), Hidalgo-Mihart
Canis latrans (CLA) 12,8 (13,4/11,4) Meso Panama, Meéxico, is::gl?; Unidos, Canaday etal. (2001), Johnson & Hansen (1979), Fichter et al.
(1955), Arjo et al. (2002)
Jethva & Jhala (2004), Meriggi et al . (1996), Jhala
. . Estados Unidos, Alaska, Canada, México (una | (1993), Jedrzejewski et al . (2000), Potvin et al. (1988a),
Canis lupus (CLU) 318 (425/36.2) Hiper pequefia poblacion) y Eurasia Potvin et al. (1988b), Thurber & Peterson (1993),
Gazzola et al. (2005), Mattioli et al. (2004)
Canis mesomelas P Loveridge & Macdonald (2003), Kaunda & Skinner
(CME) 7,9 (8,3/7,4) Meso Africa (2003)
Canis simensis (CSI) 14,5 (16,4/12,7) Meso Etiopia Sillero-Zubiri & Gottelli (1995)
Cerdocyon thous 64 (7,0/6,4) Hino Colombia, Venezuela, Paraguay, Uruguay y el de Almeida (2004), Gatti et al. (2006),
(CTH) M P norte de Argentina Macfadem & Marinho-Filho (2002)
Chrysocyon . . . . Macfadem & Marinho-Filho (2002), Aragona & Setz
brachvl)J,rusy(CBR) 22,2 (23,0/20,0) Hipo Brasil, Perd, Paraguay, Uruguay y Argentina (2001). de Almegda (22)04) g
. . R . Karanth & Sunquist (1995), Johnsingh (1993),
Cuon alpinus 16,7 (17,5/12,0) Hiper centroy este de A5|a La India, Birmania y el Venkataraman et al. (1995), Austin in Durbin etal .
(CAL) Archipiélago Malayo (2004)
Fennecus zerda . Sahara central, norte de Marruecos, Kuwait, .
(F7E) 1,3(1,2/1,2) Hipo norte de Nigeria y el Chad Dragesco-Joffé (1993)
Lyca"zﬁf/xE‘;e‘“'“s 33(35/32) Ins suroeste de Brasil de Almeida (2004), Macfadem & Marinho-Filho (2002)
- . Kruger et al. (1999), Schaler (1972), Creel & Creel
Lycaon pictus (LP1) | 25,1 (25,0/25,0) Hiper Namibia, Botswana, Mozambique, partes de |~ »05) i (1972). Malcolm & Lawick (1975),
Zimbabue, Swazilandia y Transvaal Radloff & Du Toit (2004)
Siberia del este, norte de China, norte de
Nyctereutes 6,2 (5,5/5,8) Hipo Vietnam, Corea, Japon y norte y oeste de Kauhala & Auriola (2001)
procyonoides (NPR) AT P ! +-apony y
Europa
Otocyon megalotis Etiopia, sur de Sudan, Tanzania, Angola,

(OME) 4,0 (4,0/4,3) Ins Rodesia y Sudafrica Nell (1978, 1990)
Pseudal;)séﬁgulpaeus 88 (12,219.9) Meso medio oeste de Sudamérica Johnson & Franklin (2192:1),&21;5;; etal. (1980), Iriarte
Pseudalopex gryseus . . Johnson & Franklin (1994), Jaksic et al. (1980),

(PGR) 4,8 (4,6/4,2) Meso Patagonia y el oeste de Argentina Simonetti et al, (1984)

Pseudalopex Paraguay, Uruguay, el sur de Brasil, el este de . .
gymnocercus (PGY) 5,9 (5,5/5,0) Meso Bolivia y Argentina Cravino et al. (1997), Crespo (1971), Farias (2000)
Pseudal(()sggechurae 5,9 (5,0/4,0) Hipo Ecuador y Per( Asa & Wallace (1990)
Speothzjsvae)n aticus 7,1 (9,0/10,0) Hiper Panama y Argentina Zuercher et al. (2005)
Urocyon
cinereoargenteus 4,6 (5,4/5,0) Hipo Norteamérica, Canada, Venezuela y Colombia Hockman & Chapman (1983)

(Uch)

Urocyon littoralis 2.3 (19/1,9) Hino en las seis grandes Islas del Canal (costa sur de| Laughrin (1973, 1977), Collins & Laughrin (1979),

(ULD) T P California, Norteamérica) Moore & Collins (1995)

Vques(g;ng)alenms 2,5(2,712,2) Hipo Pakistan, La India, Nepal y Bangladesh Johnsing (1978), Manakadan & Rahmani (2000)
Vulpes cana (VCA) 1,6 (1,1/1,0) Hipo todos los paises del Medio Este Geffen etal. (1992)
Vulpes chama (VCH) 3,1(2,6/2,6) Meso desierto sub-Sahariano Kok & Nel (2004)
. Geptner et al. (1967), Sidorov & Botvinkin (1987),
Vulpes corsac (VCO) 2,2(2,3/2,1) Meso Asia central Sidorov & Polyschuk (2002)
Vulpes ferrilata (VFE) 3,0 (3,7/3,5) Meso India, China y parte de Nepal Schaller (1998)
VUm?\i;ﬂ”Z‘;mt's 2,4(2,3/2,1) Meso Oregon, Baja California y México White et al. (1996)
Vulpes pallida (VPA) 2,3(2,2/2,6) Hipo Senegal, norte de Sudan y Somalia Dorst & Dandelot (1970), Kingdon (1997)
V“'pe(svgjl‘j';pe"" 2,1 (2.412,4) Hipo norte de Africa, Pakistan, Israel y Jordan Lenaim (2000), Olfermann (1996)
Vulpes vulpes (VWU) 5,9 (5,8/4,8) Hipo Burasia, Nortear:z;ltiz;i ir;orte de Africay Hockman & Chapman (1983), Doncaster et al. (1990)
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Fig. 3.Representacién de las funciones discriminantes que incluyen distintas variables medidas en la denticiéon
inferior A (C ML, P,AP, M AP, M MLTA, M,AP), en la denticién superior B (C'AP, P?AP, P‘BP, M’ML), en la
mandibula C JDP, y JDM,) y en el craneo D (PW, MCW y I°I®). Los tridngulos blancos representan a las especies
hipercarnivoras (C. lupus, C. alpinus, S. venaticus y L. pictus) y los triAngulos grises al resto de las especies,
clasificadas en general como omnivoras. Circulos blancos: C. mosbachensis; Circulos negros: L. [ycaonoides.R, y
R, representan los centroides de cada grupo y R marca el limite entre los dos grupos.
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validacién cruzada). La funcién discriminante
en este caso seria:

® = -4,663-4,820(C'AP)+10,371(P?AP)-
7,376(P*MLpr)+ 7,595(M2ML); y* = 127,2
(p<0,001), D?=2,671.

Tomando como base esta funcién
discriminante, seis ejemplares de C. mosbachensis
quedan clasificados como omnivoros, mientras
que el tnico espécimen de L. lycaonoides incluido
es clasificado como hipercarnivoro (Figura 3,
B).

Unanueva serie de discriminacion, basada
en las variables meétricas de la mandibula,
permiti6 obtener una funcién discriminante que,
incorporando sélo dos variables, proporciona
un 98,0% de reclasificaciones correctas (97,6 %
para la validacién cruzada):

@ =-11,823+34,730 (J]DM,) + 58,286 (JDP,);
%2 = 240 (p<0,001), D= 3,793.

En este caso, seis individuos de la
especie L. lycaonoides quedan clasificados
como hipercarnivoros (incluidas las dos
hemimandibulas de Venta Micena, que en el
analisis discriminante basado en medidas de la
denticién inferior eran clasificadas dentro del
grupo de los canidos omnivoros). De las cuatro
hemimandibulas de C. mosbachensis incluidas en
el analisis, todas pertenecientes al yacimiento
de Untermassfeld, tres de ellas se localizan
proximas al limite entre ambos grupos y una
cuarta ocupa la misma region del morfoespacio
que los canidos hipercarnivoros (Figura 3, C).

Por ultimo, se realizé una serie de
discriminacién incluyendo las variables
medidas en el craneo, obteniéndose una funciéon
que consolo tres variables consigue un 90,9% de
reclasificaciones correctas (un 90,4% mediante
validacién cruzada):

@ = -10,480+17,83(PW) -7,2 (MCW) +
65,446 (II%); %2 = 112,56 (p<0,001), D?=2,758.

Conviene indicar que la especie
hipercarnivora C. alpinus quedé excluida
en este analisis, al no contar con los valores
de la variable MCW para dicho taxén. Esta
funcioén clasifica claramente a L. lycaonoides
como hipercarnivoro y a C. mosbachensis como
omnivoro (Figura 3, D).

En funcién de los coeficientes de carga de
las variables osteométricas seleccionadas en
las funciones discriminantes se puede analizar

qué aspectos de la morfologia craneodental
se encuentran especialmente implicados en
la discriminacién entre los grupos tréficos, lo
que permitird caracterizarlos anatémicamente.
De este modo, podemos decir que los canidos
hipercarnivoros presentan una anatomia
craneodental singular, en la que destaca a
nivel de la denticién un mayor desarrollo de
los caninos y de las carniceras, la presencia
de un talénido reducido en el M, asi comoun
menor desarrollo relativo de los premolares
(P*AP, P,AP) y de los molares postcarnicera
(M,AP, M®ML). A nivel de la mandibula, en las
formas hipercarnivoras es relativamente mds
ancha en sentido bucolingual y mas profunda
en sentido dorsoventral, presentando ademds
estas especies un rostro relativamente corto y
ensanchado.

Todas estas caracteristicas las comparte
el canido del Plio-Pleistoceno L. lycaonoides,
que en funcién de su anatomia craneodental es
clasificado como una especie de habitos tréficos
hipercarnivoros, es decir, que incluiria mas de
un 90% de carne en su dieta. Por su parte, la
otra especie extinta analizada, C. mosbachensis,
quedaria clasificada de momento junto a los
canidos de alimentacién omnivora, aunque en
la forma de su mandibula se asemejaria mas a
las especies hipercarnivoras actuales.

El siguiente paso fue encontrar aquellas
caracteristicas que distinguen a los canidos
clasificados como mesocarnivoros (mas de
un 50% de carne en su dieta, constituida
principalmente por pequefios vertebrados)
de aquellos agrupados dentro de la categoria
hipocarnivoros (con un consumo de carne
inferior al 50%). Quedaron excluidos de estos
andlisis tanto los hipercarnivoros como los
insectivoros, lo que nos va a permitir afinar
mas a la hora de inferir los habitos tréficos de
C. mosbachensis, que claramente no pertenece a
ninguno de esos dos grupos.

Mediante una primera serie de
discriminacion, realizada incluyendo sélo las
variables de la denticién inferior, se obtuvo
una funcién discriminante que incluye cuatro
variables y permite reclasificar correctamente
al 78,7% de las muestras (un 76,2% mediante
validacién cruzada): ® = -8,917+4,587 (C,ML)
+10,945 (P, ML) - 6,014(M,AP)+2,183(P,M,); *
= 55,7 (p<0,001), D>=1,55.

Segtin esta funcion, los cuatro individuos
de C. mosbachensis incluidos en el analisis son
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Fig.4.Representacién de las funciones discriminantes que incluyen distintas variables medidas en la denticién
inferior A (C ML, P, ML, M,AP,P,M ) y B (P,ML, P, ML, M MLta, P,M ); y en la denticién superior C (I°AP, M'AP)
y D (I°AP, M'AP, P*‘APmt, P2AP). Los rombos blancos representan a los canidos hipocarnivoros y los negros a
los mesocarnivoros. Circulos blancos: C. mosbachensis.R, y R, representan los centroides de cada grupoy R

marca el limite entre los dos grupos.
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clasificados como mesocarnivoros, con una
probabilidad de pertenencia a dicho grupo
entre un 99% y un 100% (Fig. 4, A).

Una segunda combinacién de cuatro
variables de la denticién inferior permite
reclasificar correctamente un 77,0% de las
muestras (un 76,2% mediante validacién
cruzada): ® = -11,331 +9,736 (P,ML) + 8,752
(P,ML)-7,374(M,MLta)+2,513(P,M,); x* = 54,3
(p<0,001), D*=1,527.

En esta ocasidn, se analizaron cinco
ejemplares de la especie C. mosbachensis, que
quedaron clasificados como mesocarnivoros,
con una probabilidad de pertenencia a dicho
grupo de entre un 96% y un 99% (Fig. 4, B).

A partir de las variables de la denticién
superior se obtuvieron otras dos funciones,
que permiten discriminar en mayor o menor
medida a las especies mesocarnivoras de las
hipocarnivoras. La primera de estas funciones
incluye dos variables y permite un porcentaje
de reclasificaciones correctas del 75,9% (igual
porcentaje mediante validacién cruzada):

@ = -6,030-11,491(PAP)+12,652(M' AP); »2
=785 (p<0,001), D>= 1,44.

Los siete individuos de C. mosbachensis
analizados en esta ocasiéon quedan de nuevo
incluidos en el grupo de los mesocarnivoros,
con una probabilidad de pertenencia a dicho
grupo entre un79% y un 92% (Figura 4, C).

La segunda funciéon basada en la denticién
superior suma dos variables a las del analisis
anterior y permite aumentar el porcentaje de
reclasificaciones correctas hasta un 81,6 % (80,5%
mediante validaciéon cruzada): ® = -4,930-
12,275 (IPAP) + 12,147 (M'AP)-11,878 (P*APmt)
+7,508(P2AP); %> =100,9 (p<0,001), D*>=1,696.

En este caso cuatro ejemplares de la
especie C. mosbachensis son clasificados como
mesocarnivoros por la funcién discriminante,
con una probabilidad de pertenencia a este
grupo de entre un 90% y un 99% (Figura 4, D).

Por desgracia, ni a partir de las variables
mandibulares ni usando las craneales fue
posible encontrar una buena funcién de
discriminacién entre las dos categorias tréficas
comparadas.

Podemos hablar, sin embargo, de que
existen ciertas caracteristicas de la denticion de
los canidos distintivas entre aquellas formas de

alimentacién mas carnivora (mesocarnivoros)
y aquellas que son realmente omnivoras, con
una proporcién variable de carne, vegetales,
frutos e insectos en su dieta (lo que aqui
hemos denominado hipocarnivoros). Asi,
los mesocarnivoros se caracterizan, respecto
a la denticién inferior, por presentar unos
premolares relativamente mas anchos, un
mayor desarrollo de la serie dentaria en general
y unos caninos mas robustos. Por el contrario, los
hipocarnivoros tienen el talénido de la carnicera
(M,) mas ancho y un molar postcarnicera (M,)
relativamente mayor.

En cuanto a la denticién superior, en el
caso de los mesocarnivoros destaca el mayor
desarrollo de los incisivos y del metacono
de la carnicera (P*). Aquellas especies que
incluyen una menor proporciéon de carne en
su dieta (hipocarnivoros), presentan un molar
postcarnicera (M') mas desarrollado y un P?
relativamente mas largo.

Pese a todo, la discriminacién entre meso
e hipocarnivoros dista mucho de ser perfecta,
ya que se da en todos los casos un alto grado
de solapamiento entre ambos grupos. Entre
los canidos actuales, en general, existe una
gran homogeneidad en cuanto a su anatomia
craneodental, por lo que resulta complicado
encontrar variables métricas que permitan
clasificar a los individuos en funcién de
sus habitos tréficos. Esta homogeneidad
se debe, en gran medida, a la inevitable
influencia del legado filogenético, ya que los
canidos conservan una denticién que podria
considerarse como “primitiva” dentro de los
carnivoros, reteniendo todas las piezas. Asi, ni
siquiera para las cuatro especies clasificadas
como hipercarnivoras se pudieron encontrar
funciones que reclasificaran correctamente
al 100% de los ejemplares. Este bajo grado
de especializacion les confiere a los canidos
una gran flexibilidad dietética a nivel
individual y, ademds, una mayor plasticidad
evolutiva a nivel especifico en relacién a otros
carnivoros con una morfologia craneodental
mads derivada, como hiénidos o félidos. Ello
representa una ventaja considerable a la
hora de adaptarse a las fuentes de alimento
disponibles en las distintas épocas del afio y
a las circunstancias ambientales cambiantes
en el transcurso del tiempo geolégico. Tales
caracteristicas permitieron, por ejemplo, la
rapida diversificacién de los canidos durante
el Pleistoceno tras colonizar Sudamérica,
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continente en el que los carnivoros placentados
estaban ausentes antes del surgimiento del
istmo de Panaméd a finales del Plioceno.

Los especimenes de Canis mosbachensis,
por su parte, se localizan claramente en la
porcién del morfoespacio ocupada por aquellas
especies mesocarnivoras que siempre quedan
clasificadas como tal, como es el caso de Canis
simensis, Canis aureus, Canis adustus y Canis
mesomelas. Por lo tanto, tal y como ocurre con
los chacales, la dieta de Canis mosbachensis
estarfa constituida en més del 50% por la carne
de pequenas presas vertebradas, dieta que se
complementaria con otro tipo de recursos, como
frutos o insectos, pero que se consumirian en
menor proporcion.

CONCLUSIONES

Se pueden establecer diferentes categorias
tréficas en funcién de la proporciéon de carne
que incluyen los canidos en su dieta, de manera
que se establece una secuencia hipercarnivoro-
mesocarnivoro-hipocarnivoro, que viene
acompafiada por un cambio en las proporciones
craneométricas. Las especies hipercarnivoras se
caracterizan por un extraordinario desarrollo de
la region cortante de su denticién, al igual que
de sus caninos e incisivos, ya que a diferencia de
otros depredadores como los félidos, que matan
por sofocacion, los canidos utilizan sus incisivos
junto a los caninos para morder y eviscerar a sus
presas (Biknevicius et al., 1996). Estas formas
presentan también un craneo robusto, con un
rostro acortado y unas mandibulas fuertes, lo
que les permite tanto ejercer mayor fuerza de
mordedura como resistir los grandes esfuerzos
dorsoventrales y de torsién generados durante
la caza.

A pesar de que la discriminacién entre
mesocarnivoros e hipocarnivoros dista de
ser perfecta, existen ciertas caracteristicas del
esqueleto craneodental de ambos grupos que
permite distinguirlos. Asi, los mesocarnivoros,
como el coyote, los chacales o el zorro artico,
presentan un mayor desarrollo de los incisivos
y los caninos, junto a unos premolares mas
robustos. Los hipocarnivoros, en cambio, como
ciertos zorros, el perro mapache o el fenec,
se caracterizan por el desarrollo de la region
trituradora de la denticion.

Respecto a las especies extintas analizadas,
en el caso de C. mosbachensis estariamos
ante un cdnido de tamafo medio, cuya

anatomia craneodental seria la propia de una
especie mesocarnivora, con una proporcion
relativamente elevada de carne en la dieta, pero
constituida en su gran mayoria por pequefios
mamiferos. Probablemente también incluiria
otras fuentes de alimentacion en su dieta, como
frutos o insectos, en funcién de la disponibilidad
de estos recursos en las distintas épocas del afio.
Los estudios biogeoquimicos realizados en el
yacimiento de Venta Micena confirman tales
preferencias tréficas, ya que sus valores de PN
(+4,7 %o en promedio) son los mas bajos de los
estimados entre los carnivoros del yacimiento
(rango de valores medios de P”’N: 5,4-6,3%o;
Parmqvist et al. 2003, 2008a, 2008b).

Este tipo de alimentacién basada
principalmente en el consumo de carne de
pequenas presas vertebradas, no precisa de
la cooperacién de una jauria, por lo que su
estructura social podria oscilar en funcién de
los recursos disponibles, variando desde vivir
formando grupos cuando los recursos fueran
abundantes hasta hacerlo en parejas o incluso
vivir en solitario cuando los recursos fueran
limitados.

Lycaon lycaonoides, por su parte, seria sin
duda un canido hipercarnivoro. Los resultados
del analisis biogeoquimico de la asociacién
de Venta Micena muestran que esta especie
presenta el segundo valor més alto de PN
(+5,8%0) entre los hipercarnivoros (detrds
del félido con dientes de sable Homotherium
latidens, cuyo valor medio es de +6,3%o), por lo
que abatiria ungulados pacedores en ambientes
despejados de arboles, tales como crias de caballo
y bisontes o caprinos adultos (PALMQVIST et al.
2003, 2008a, 2008b). Su gran tamafio corporal y
su denticion altamente especializada hacia una
dieta hipercarnivora son consistentes con laidea
de un depredador social capaz de abatir presas
unguladas de gran tamafio en relacion al propio.
Los canidos no utilizan sus extremidades para
atrapar a sus presas, por lo que solo cuentan
con sus mandibulas a la hora de derribarlas.
Es por esto que sélo aquellas especies que
cazan en grupo son capaces de depredar sobre
ungulados mayores que ellas. Por lo tanto, es
razonable asumir que L. lycaonoides vivia en
jaurias, posiblemente liderados por una pareja
alfa, al igual que ocurre con los lobos y los
licaones actuales. Otra evidencia en este mismo
sentido es el espectacular hallazgo que supuso
un crdneo completo de L. lycaonoides en el
yacimiento de Venta Micena (VM- 7000). Dicho
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craneo presenta una acusada asimetria bilateral,
faltdndole varias piezas de la denticidn,
patologias relacionadas posiblemente con un
alto grado de endogamia en la poblacién a la
que pertenecia este individuo, tal y como se
evidencia en ciertas poblaciones de lobo en las
que se dan elevados niveles de homocigosis
génica (ver referencias en PALMQVIsT et al. 1999).
Estas anomalias, especialmente la ausencia
de uno de los caninos superiores, resultan tan
severas como para imposibilitar en gran medida
el éxito de este individuo a la hora de cazar. En
consecuencia, su supervivencia debié depender
del abastecimiento regular de alimento por parte
de otros miembros del grupo, evidenciando
pues un comportamiento eusocial altamente
desarrollado, como el observado en los licaones
modernos.

De esta forma, se puede efectuar la
inferencia de que las dos especies simpatridas
de canidos que aparecen normalmente en
diversas asociaciones de mamiferos ubicadas
cronolégicamente en el Pleistoceno inferior y
medio, tales como Venta Micena, Untermassfeld
o Apollonia, presentaban hébitos tréficos
y adaptaciones paleoautoecolégicas bien
distintas, lo que permitié su segregacion
ecolégica en las paleobiocenosis, evitando
con ello los fendémenos de competencia
interespecifica que inevitablemente se hubiesen
traducido en la exclusién competitiva de una de
ellas, tal y como permite predecir la “regla de
Hutchinson”.

Desde un punto de vista metodolégico, los
resultados obtenidos ponen de manifiesto que
las técnicas de morfometria clasica combinadas
con la estadistica multivariable siguen siendo
una herramienta valida para analizar los
aspectos de la anatomia craneodental de los
carnivoros que responden a patrones ecol6gicos
concretos, permitiendo la caracterizacién
paleoautoecolégica de las especies extintas.
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