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1. RESUMEN

La especie canina (Canis lupus familiaris) fue la primera especie domesticada por el hombre
y, por tanto, la que mejor ha sido moldeada por él. A lo largo de los siglos, los perros fueron
seleccionados artificialmente mediante una reproduccidn intensiva, lo que ha dado lugar a una
importante variabilidad en cuanto a su morfologia, su comportamiento y sus aptitudes, siendo la
especie mas amplia dentro de todos los mamiferos. Asi, se han creado mas de 350 razas en los
ultimos 130 afios, en un proceso muy rapido e intenso, lo que ha producido la homogeneizacién
dentro de las razas. Sin embargo, a lo largo de la historia han sido muchas teorias sobre donde se
origind el perro y cdmo ha evolucionado hasta llegar al animal actual. En esta revisién bibliografica
se aportaran pruebas cientificas basadas en estudios arqueolégicos, filogénicos y genéticos que
muestran la evolucién del perro a partir del lobo gris (Canis lupus lupus) y como fue domesticado
hace aproximadamente 15.000 aiios, aunque el lugar exacto y la poblacién originaria siguen siendo

motivo de estudio.

PALABRAS CLAVES: Perro, lobo gris, genética, razas, domesticacién, genoma canino.

2. ABSTRACT

The canine species (Canis lupus familiaris) is the first species domesticated by human and,
therefore, the one that has been best shaped by him. Throughout the centuries, dogs were
artificially selected through intensive reproduction, which has led to significant variability in terms
of their morphology, behaviour and abilities, being the most extensive species within all mammals.
Thus, more than 350 races have been created in the last 130 years, which was very fast and intense
and has induced homogenization within races. However, throughout history there have been many
theories about where it originated and how it has evolved to reach the current animal. This
bibliographic review will provide scientific evidence based on archaeological, phylogeny and genetic
studies that show the evolution of the dog from the grey wolf (Canis lupus lupus) and how it was
domesticated approximately 15.000 years ago, although the exact place and the original population

remain being reason to study.

KEYWORDS: Dog, grey wolf, genetics, breeds, domestication, canine genome.
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3. INTRODUCCION

3.1. El perro en la actualidad

El perro (Canis lupus familiaris) es el animal de compafiia por antonomasia. La relacién
entre el perro y el ser humano es un caso muy especial y destacado de desarrollo de lazos sociales
entre miembros de dos diferentes especies (1) y se ha demostrado una relaciéon de apego mutuo
entre animal y duefio (2, 3). Como consecuencia, los duefios estan dispuestos a gastar cantidades
importantes de dinero en una alimentacién adecuada, en cuidados veterinarios y en todo aquello
gue conlleve una mejora en su calidad de vida. Esta tendencia no es exclusiva de los perros y valga
como dato que, segun la tercera edicion del Estudio Anual sobre Mascotas en Espaia (4), cada
propietario se gasta una media de 1.282,18 €/afio en su mascota y, en muchos casos, el perro acaba
convirtiéndose en un miembro mas de la familia, siendo a veces tratado como un hijo por parte de

los propietarios (5).

3.2. Funciones y aptitudes del perro

A dia de hoy, se estima que el nUmero de perros es de mas de quinientos millones en todo
el mundo, siendo 75 millones a nivel europeo (6). Este gran numero de individuos estd
correlacionado positivamente con el nimero de razas (1). Ademas, existe una gran variabilidad
fenotipica entre las diferentes razas y esto hace que los duefios elijan su mascota en funcion de
varios factores como el ambiente social, la personalidad o también la imagen que se quiere dar (7,

8).

Alolargo de la historia, el perro ha sufrido una profunda metamorfosis debido a la seleccion
natural, pero, principalmente por la accién del ser humano (9). El perro siempre ha acompafiado al
hombre en la historia, pero sus funciones han evolucionado a lo largo del tiempo, adaptandose a
las necesidades de sus amos. Era cazador en las sociedades nédmadas; guardian de las cosechas o
pastor en las aldeas de las sociedades sedentarias; rastreador de esclavos en las Antillas (p.e. el
Buscador Espafiol o Dogo de Cuba), funciones militares durante la | y Il Guerra Mundial, etc. (10).

Hoy, se puede considerar que existen dos tipos de perro, el perro de trabajo y el perro de compaiiia.

El papel del perro en el trabajo sigue el mismo patron comentado antes, aunque,
I6gicamente, sus labores han cambiado. En |la actualidad, las funciones de un perro “profesional”
van desde perros guia, detectores de enfermedades, salvavidas en catdstrofes naturales,

guardianes de rebafio, perros de policia, de aduana, etc (11). Por otro lado, el perro de compaiiia
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definido como mascota (12), ocupa una plaza privilegiada al lado del hombre, ya que su objetivo en
la vida es crear junto con su duefio una relacién de amistad y un vinculo afectivo. En la actualidad,

el perro es, en nuestra cultura, la mascota que goza de mayor popularidad (13).

3.3. Diversidad entre las razas

Por lo tanto, en vista de este conjunto de especializaciones y funciones, cada perro ha sido
seleccionado y perfeccionado para adaptarse a su tarea y por tanto tenemos una variabilidad
morfoldgica entre razas caninas que superan las que existen dentro de otras especies mamiferas.
Por ejemplo, un chihuahua de 1 kg y 20 cm de altura y un Terranova de 60 kg y 80 cm, representan

morfotipos extremos, sin embargo, esas dos razas pertenecen a la misma especie (9).

Asi, las diferencias varian desde:

- Laanatomia: el peso o el tamafio son las mas evidentes, pero también se debe destacar
la forma del craneo, hocico, cola, variaciones en la naturaleza del pelo (largo, corto,
rizado o ausente) o también sus colores (8).

- Lafisiologia: sus constantes vitales difieren entre las razas, por ejemplo, la frecuencia
cardiaca que puede variar de 60 a 180 Ipm, la frecuencia respiratoria de 10 a 30 rpm, o
también la presion arterial de 80 a 120 mmHg (14, 15, 16).

- Las aptitudes: las razas se han diversificado por la seleccién de las aptitudes segun la
utilidad del perro deseada. Se puede destacar un olfato mas desarrollado debido a un
numero de receptores olfativos mas considerable en algunas razas, por ejemplo, el
perro de San Huberto que tiene la cantidad mds grande de receptores en comparacién
de las otras razas (17, 18).

- Lasusceptibilidad a enfermedades genéticas: siendo mds frecuentes en algunas razas
donde la presién de seleccion ha sido mas intensa (19).

- Laesperanza de vida: que puede variar de 6 a 14 afios segun las razas (20, 21).

3.4. Teorias de su origen

En su afan por descubrir, el hombre ha intentado determinar el ancestro del perro durante
toda la historia, sabiendo que es una labor complicada debido a que esta especie tiene grandes
diferencias morfologicas. Esto ha llevado a resultados o teorias erréneas en algunos momentos (22,

23). Ademas, el perro siempre ha seguido a las poblaciones humanas en todos los continentes que
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ha ido colonizando y por tanto es la especie mds difundida a nivel mundial. Todo esto hace que

resulte mas complicado determinar su origen geografico con precisidn (24).

Asi, varias hipdtesis fueron surgiendo con los afios:

e Laprimera creia que el perro descendia del chacal. Esta hipdtesis se desarrollé a partir
de los estudios del zodlogo francés Isidore Geoffrey Saint Hilaire, en 1835 (25). Esa idea
fue recuperada por Konrad Lorenz en su libro “Tous les chiens tous les chats” en 1970
(26), que pensaba que el hombre domesticé al chacal durante la sedentarizacién,
alrededor del mar Baltico. En 1971, con la anatomia comparativa del cerebelo del
chacal y del perro, Atkins y Dillon estimaron que el chacal era el ancestro mds probable
del perro (27). En 1976, Hubert y Keller, se dan cuenta que algunas caracteristicas
anatomicas de la cabeza del perro son mas cercanas al lobo que al chacal (25). Por
ultimo, el zodlogo Bouquegneau en 1977, afirmé que el perro tenia un comportamiento

social mas parecido al chacal que al lobo (27, 28).

e Lasiguiente hipotesis fue la de Darwin en 1859 (29, 25), que creia que el perro era un
descendente de un cruzamiento entre un lobo y un chacal (28). Para él, la gran
diversidad que hay entre las razas de perros era debido a que tenian varios ancestros
(22). Esta hipotesis fue apoyada en parte por Konrad Lorenz, ya que él estimaba que
los perros tenian caracteres fisicos comunes a lobos y chacales (22). Finalmente, la
hipotesis fue refutada, porque, aunque la reproduccién en cautividad es posible entre
el lobo y el chacal, en estado salvaje estas dos especies se evitan lo mas posible (25,

28).

e La ultima hipdtesis que se desarrolld afirmaba que todas las razas de perro tenian un
Unico ancestro comun, que era el lobo gris (9). Esta hipdtesis se desarrolld,
primeramente, al observar que el hombre y el lobo han vivido en los mismos habitats
durante 500.000 afios (22). Efectivamente, la domesticacidon del perro fue posible
gracias a la presencia del lobo en el hemisferio norte al final del Paleolitico, que fue

donde evolucionaban las poblaciones humanas (24).

Como las hipdtesis sobre el origen del cruzamiento con el chacal fueron refutadas, los

cientificos se centraron en la investigacion de la ultima hipdtesis: el lobo, ancestro Unico del perro.



Del lobo al perro: historia de su origen y evolucion de las razas

A lo largo de la historia, muchos investigadores han dedicado esfuerzos al estudio de la
aparicion y evolucion del perro, asi como los factores que han afectado a la variabilidad genética y
morfoldgica que se observan actualmente en la especie. Cuando vemos el perro actual no es facil
imaginar sus origenes, el proceso de evolucidn histéricay como el hombre intervino en su creacién

y transformacion. Por eso es necesaria una visién retrospectiva del proceso de domesticaciéon a

través de restos arqueoldgicos y huellas genéticas para, de este modo, entender mejor todas las

diferencias existentes entre las diferentes razas de perros actuales.
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4. OBJETIVO

El objetivo principal de este trabajo es, mediante una revisién bibliografica, entender el
origen del perro y saber como ha sido el proceso de domesticacidon para obtener el perro que

tenemos en la actualidad.

Para lograr este objetivo haremos un recorrido por fuentes arqueoldgicas, estudios

filogenéticos y analisis del genoma canino y asi comprobar las diversas hipétesis que pueden existir.
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5. MATERIAL Y METODOS

El estudio que se ha llevado a cabo ha sido de tipo bibliométrico. Se ha utilizado
principalmente tres tipos de fuentes bibliograficas para realizar la busqueda y revisién del

contenido. Estas fuentes han sido:

e Articulos cientificos consultados en un total de cinco bases de datos (PubMed,
Scopus, Web of Science, ResearchGate y Redalyc).

e Tesis doctorales (DART, TESEO y Dialnet)

e Libros de editoriales cientificas (Cambridge University Press, University of California

Press, University of Arizona Press).

6. RESULTADOS Y DISCUSION

6.1. Primeras trazas arqueoldgicas

Gracias a los diferentes descubrimientos arqueolégicos se ha podido determinar que el
perro fue la primera especie domesticada por el hombre puesto que existen indicios que este
proceso se realizo en la edad del paleolitico (9), aunque también se han encontrados diversos fésiles

de perros, principalmente en Europa y Asia, con dataciones diferentes (24).

Para diferenciar los esqueletos de lobos y perros encontrados se utiliza el analisis
morfomeétrico que compara las mediciones de las dos especies, sobre todo dimensiones del craneo
(30, 31). Esta técnica permitié determinar esa diferencia antes de la aparicidon de las pruebas de
ADN (32). Aunque los craneos de perros y lobos juveniles son relativamente similares, los adultos
difieren mas, lo que permite una identificacion adecuada de cada especie (33). La mayoria de los
autores concluyen que, en comparacion con los lobos, los perros adultos tienen hocicos
relativamente reducidos, frentes elevadas, paladares mas anchos, craneos mas amplios y dientes
mas pequefios (34, 35, 36, 37, 38, 39, 40). Ademads del craneo, se puede observar otras mutaciones

esqueléticas como por ejemplo condrodisplasia (extremidades mas cortas) o braquicefalias (41).

Los restos 6seos mas antiguos que se acercan morfolédgicamente al perro estan datados

entre 36.000 y 30.000 afios BP, pero al ser muy similares al lobo se tiende a pensar que estos restos
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esqueléticos pueden ser el resultado sin éxito de algunas tentativas de domesticaciéon o bien eran
lobos con un fisico particular (42). Existen estudios que dicen que el perro podria tener un origen
mas antiguo, de aproximadamente 36.000 afios BP (43), pero revisiones mas recientes, basadas en
estudios morfolégicos, demuestran que la morfologia de estos especimenes correspondia a lobos

y no a perros (44).

En la cueva de Chauvet (Francia) se descubrieron huellas de un canido de gran tamafio que
acompafia a las huellas de un nifio (Foto 1). Al lado de estas huellas habia trazas de carbdn que ha
sido datado en 30.000 afios BP. Sin embargo, en la cueva de Chauvet no se ha observado ninguna
pintura que represente a esos perros/lobos como parte de la vida del hombre en esa época (45,
46). Asi que, aunque no se puede saber si se trata de un perro de gran tamafio o de un lobo, si

indica es que los hombres ya vivian en compafiia de alglin canido (24).

Foto 1: Huellas en la Cueva de Chauvet (Francia).

30.000 afios BP (45).

Los esqueletos parecidos morfolégicamente a un perro y que fueron encontrados en mayor
cantidad estan datados de 14.000 aios BP, lo que puede revelar que la domesticacion de los perros

pudo suceder antes del inicio de la agricultura (42).

En efecto, el hueso de perro mas antiguo encontrado es una media mandibula datada de
14.000 afios BP, y fue descubierto en Oberkassel (proximidades de Bonn, Alemania) (47, 48). Estaba
dentro de una sepultura junto con dos humanos adultos, y es considerada en la actualidad como la
sepultura de perro mas antigua encontrada (48). Ademas de esa media mandibula, varios

fragmentos de huesos fueron hallados en la tumba, (Foto 2).
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Foto 2: Fotografia de los fragmentos de huesos encontrados en Bonn-Oberkassel.

(Fotografia por Jurgen Vogel, LVR-LandesMuseum Bonn)

Figura 1: Representacion de los fragmentos de huesos encontrados en Bonn-Oberkassel

posicionados en su localizacidn anatémica (zonas grisaceas). (49,50)

10
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Otro de los restos fdsiles mas relevantes pertenece a un esqueleto humano junto con el
esqueleto de un cachorro de perro o lobo, debajo de su mano izquierda (Foto 3). Esta tumba se
encontrd en el Norte de Israel, y esta datada entre 11.000 y 12.000 afios BP (33). No se puede
diferenciar con exactitud, mediante el andlisis morfométrico, si se trata de un esqueleto de perro o

de un lobo juvenil pero demuestra la proximidad entre los canidos y el hombre en esa época (33).

Foto 3: Restos de humano y canido encontrado en Israel. Fotografia por

Alain Dagand (33).

En lo concerniente a pinturas rupestres, se ha encontrado una pintura en la Cueva de la
Vieja (Alpera, Albacete, Espafia) que parecen describir una situacidon de caza, donde los hombres
van acompafiados de una silueta de lo que podria ser un perro (Foto 4). Esta imagen esta datada

de 10.000 afios BP (51).

11
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R

Foto 4: Un animal con silueta de perro sigue a cazadores arqueros. Pintura

rupestre de la Cueva de la Vieja (Alpera, Espafia), 10.000 afios BP (51)

Existen otros restos arqueoldgicos mas recientes, pero hemos destacado los mas antiguos
e importantes porque son los que aportan mas informacidn sobre el origen del perro. Todos estos
descubrimientos fésiles han dado pistas a los cientificos a la hora de determinar el verdadero origen
del perro doméstico al permitirles extraer parte del ADN contenido en esos restos. La principal
conclusion que se deriva de estos datos arqueoldgicos es que, ya fuera un perro o un lobo, el
hombre vivia al lado de un canido, en lo que supone que seria el inicio de la domesticacion. Asi, el
lobo y el hombre han cohabitados desde 500.000 afios y este Ultimo vio una oportunidad en el

antiguo lobo a la hora de tener una ayuda para cazar y protegerse (44).

6.2. Filogenia

Gracias a las investigaciones realizadas, tenemos la certeza que el perro desciende
Unicamente del lobo gris. Pero lo que no se sabe todavia es cuando se ha realizado exactamente la
diferenciacidn entre lobo y perro, el sitio donde se produjo y el nimero de animales fundadores

(52).

Para intentar determinar esos datos desconocidos puede ser de gran ayuda la filogenia. La
filogenética es un sistema de clasificacidon de los seres vivos que tiene por objetivo representar los
grados de parentesco entre las especies y, por tanto, permite entender su historia evolutiva. Esa
clasificacién esta fundamentada principalmente en los métodos de la cladistica, establecidos en
1950 por Willi Hennig (53). Esa categorizacién agrupa caracteres de tipo macroscépicos,
microscopicos, anatdmicos, embrioldgicos, referentes a biologia molecular y registros

paleontoldgicos.

En la actualidad, se puede deducir el lugar que ocupa el perro entre todos los carnivoros y

como se clasifican, lo que se puede observar en el arbol filogénico de la Figura 2 (33). En esa figura,

12
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los canidos se dividen en 4 clados sefalizados por colores: el zorro rojo y sus primos (rojo), los

canidos del Sur América (verde), los canidos cerca del lobo (azul) y el zorro gris (naranja) (54).

La base taxondmica del perro es la siguiente: (55)

=  QOrden: Carnivora

Familia: Canidae

= Género: Canis

Especie: lupus

= Subespecie: familiaris

La familia Canidae esta compuesta de 38 especies repartidas en el mundo (44) y es la familia

mas filogénicamente distinta, divergiendo de otros carnivoros hace 50 mA (51). El género Canis se

divide en siete especies silvestres mas el perro doméstico (48).
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En un estudio sobre la filogenia del perro realizado en 1997, se definen cuatro clados de
perros distintos (56):

- El clado | representa muchas razas antiguas como el dingo, el perro cantor de Nueva
Guinea, el basenji africano y el galgo.

- El clado Il incluye razas escandinavas, y se relaciona con lobos encontrados en ltalia,
Francia, Rumania y Grecia.

- Enclado Il se encuentran varias razas como el pastor aleman o el husky siberiano.

- Elclado IV contiene razas muy similares al lobo encontrado en Rumania y Rusia occidental,

lo que puede sugerir una hibridacién mas reciente entre perros y lobos.

6.3. Lugar geografico de la domesticacién

Los resultados de diferentes investigaciones sugieren dos hipétesis (57):

a) Que hubo un Unico evento de domesticacidn seguido de varios episodios de mezcla
entre perros y lobos, lo implicaria una Unica poblacién fundadora.
b) Que los lobos fueron domesticados en varios lugares y en diferentes momentos, lo que

implicaria mas de una poblacién de lobos originarios.

La primera hipétesis, que fue apoyada por un estudio gendmico realizado en 2015 (23). Sin
embargo, la zona geografica donde se produjo varia en funcién de los métodos de analisis.

- Los estudios sobre el analisis del ADNmt concluyen que el origen estaria localizado en Asia
oriental (52, 58), combinado con un transporte prematuro. Este proceso favorecio el
aislamiento y la deriva genética de los perros (59). Asi se observa una diversidad mas
importante en los perros con un origen del sudeste asiatico (Wayne 12. (45).

- Del otro lado, el andlisis de las huellas genéticas indica un origen mas préximo a Europa o

Medio Oriente (45).

La segunda hipdtesis especula sobre varios centros de domesticacion, todos ellos situados
en Eurasia, con dos posibles poblaciones de lobos originarios (59). Algunos articulos sobre el estudio
de ADN actual y pruebas arqueoldgicas corroboran esta teoria (41). Frantz, en su estudio de 2016
(59), explicé que hay una divisidn distinta entre el origen en Eurasia occidental y un origen el Asia
del Este, y que, gracias a las migraciones del hombre, las dos lineas de perros han podido cruzarse

en varios grados (Figura 3).
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Figura 3: Modelo de domesticacién del doble origen del perro (59).

En la Figura 3 se puede observar graficamente la hipdtesis del doble origen del perro (59).
El lobo ancestral se dividié en dos poblaciones: el lobo europeo y el lobo asidtico, ambas extintas
(1). Estas poblaciones fueron domesticadas para dar lugar al perro paleolitico europeo y al perro
antiguo asiatico. Por ultimo, la poblacidon de perros de Eurasia fue modificada por la llegada de

poblaciones de perros asiaticos, introducidos por los humanos, hace aproximadamente 6.400 aios.

6.4. Evolucion de las razas

La localizacidn filogénica del perro es clara, sin embargo, adn nos falta saber cémo, hoy en
dia, a partir de un lobo hemos llegado a tener una variedad tan grande de perros. Los estudios sobre

los procesos de domesticacién intentan clarificar esta cuestion.

En primero lugar, se ha observado que el lobo tiene una gran adaptabilidad a diferentes
medios, lo que se traduce en una gran diversidad y en la distribucion de varias subespecies a lo
largo de todo el mundo (Tabla 1). Asi, el lobo abarca desde Eurasia hasta América del Norte (51). Se
piensa que, gracias a la gran diversidad del lobo, el perro ha podido tener una variacién morfoldgica

tan grande entre sus razas (51).
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Eurasie Amérigue du Nord
- loup arctique, Canis lupus albus - loup du Groenland, C. I. orion
- loup commun, C. [. communis - loup de 1Tle de Melville, C. . arcros
- loup européen, Canis I. lupus - loup de toundra des Ies de Banks, C. . bernardi
- loup sibérien, C. I turuchanensis - loup de toundra de 1Tle de Baffin, C. I. manningi
- loup du Eamtchatka, C. [. dvbowskin - loup de toundra de I'Alaska, C. I mndrarum
framicharicus | - loup continental de I'Alaska, C. [. pambasileus
- loup atlantique, C. I. flavus - loup de 1'Archipel Alexandre, C. I. ligoni
- loup d'Espagne, C. [. signamis - loup de Colombie britannique, C. . columbianus
- loup méditerranéen, C. . deftanus - loup de la vallée du Mackenzie, C. I occidentalis
- loup des roseaux ou de Pannonie, C. [. minor - loup de toundra du Mackenzie, C. [. mackenzii
- loup des Balkans, C. I. kurjak - loup de forét du Canada central, "timber wolf™,
- loup de I'Altal, C. [ alraicus C. I griscoalbus
- loup de Mongolie, C. . dorogostaisii - loup de la Baie dHudson, C. I. Audsenicus
- loup de Mandchourie, C. I rex - loup du Labrador, C. I. labraderius
- loup de Corée, C. I. corcanus/hattai/tschiliensis - loup de 1Tle de Vancouver, C. I. crassodon
- loup du Japon, Canis I. hedophviax - loup des Cascade Mountains, C. [ fuscus
- loup turanien, C. [. campesiris - loup dez Rocheuses du Nord, C. [ inemoms
- loup de Chine, Canis I. chance - loup des Grandes Plaines, C. I. nubilis
- loup du Tibet, C. I. laniger - loup de forét de 1'Est, C. . lveaon
- loup de 1'Himalava, C. I. niger - loup des Rocheuses du Sud, C. I. youngi
- loup de Bactriane, C. [. bacirianus - loup des Mogollon Mountains, C. I.
- loup du Caucase, C. [. hairstanicus/cubanensis mogollonensis
- loup arabigue, Canis I. arabs - loup gris du Texas, C. I. monstrabilis
- loup indien, Canis L. pallipes - loup du Mexique, C. I. Bailevyi

Tabla 1: Las subespecies de lobos en Eurasia y América del Norte (51).

Ademds, la domesticacién del perro fue posible gracias a la gran difusién del lobo en el

hemisferio norte, donde evolucionaban las sociedades humanas al final del Paleolitico (24).

Ese periodo de cohabitacidn entre el lobo y el hombre estd considerado como la primera
fase de la domesticacion del perro (41). El lobo ha seguido al hombre a través sus migraciones y asi

se fue adaptado al medio ambiente (41, 60).

La segunda fase de domesticacién segun Wayne (41), supuso el primer cuello de botella de
la historia evolutiva del perro, y tuvo como consecuencia un proceso de deriva genética, ya que se
partié de un “pool genético” relativamente restringido en el nimero de alelos (46). Este cuello de
botella ha dado lugar a cambios morfolégicos y de comportamiento provocando que,
evolutivamente, el perro y el lobo se fueran alejando poco a poco (9). Durante este proceso, se
realizé una seleccion de individuos favoreciendo caracteres como un tamafio mas pequeio, un
caracter mas ddcil, etc, siempre buscando rasgos que facilitaran la cohabitacidon entre perros y

humanos (41, 60, 61, 62, 63).

El segundo cuello de botella de la especie canina es mas reciente y corresponde a la tercera
fase de domesticacion (41). Se trata de los 200-300 ultimos afos de seleccion artificial que han

dado lugar en la creacién de las razas actuales (64).
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La figura 4 es un esquema donde se puede observar con mas claridad los dos cuellos de

botella explicados anteriormente y, como, a partir de los cuales, ha surgido el perro y las razas que

A

Laup Chien

tenemos en la actualidad.
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Figura 4: Los dos cuellos de botellas de la historia del perro (9, 54).

Jean Pierre Mégnin (1828-1905), veterinario francés, fue el primero en clasificar a los perros
que empezaban a diferir morfolégicamente en cuatro grupos, lo que se considera el inicio de las

razas (51, 65).

- Los Lupoides (perros ndrdicos, perros pastores, dingo, chow-chow, terriers, Spitz...),
gue tienen caracteristicas morfoldgicas similares a las de los lobos como una cabeza en
forma piramidal, hocico alargado y fino, orejas rectas y un cuerpo atlético y bien
proporcionado.

- Los Bracoides (bracos, setters, retrievers, spaniels, cockers, griffons, caniches, basset
hound...), que, con una cabeza de forma prismatica y con orejas caidas, es el grupo mas
utilizado para cazar.

- Los Molosoides (mastines, terranova, san bernados, dogues, bulldogs, boxers,
carlinos...), que son perros con una cabeza y un cuerpo masivo, ademas de hocico,
orejas y cuello corto. Estos tipos de perros son utilizados sobre todo como guardianes

y protectores.
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- Los Graioides, que son perros de tipo galgo, con la cabeza y el hocico alargados, un
cuerpo muy delgado y extremidades finas y largas, lo que les permite tener una
velocidad mds alta en comparacion con otros perros. Han sido utilizado principalmente

como perro de caza y de carreras.

Estas cuatro categorias supusieron el inicio de la clasificacién de las razas, que se han ido
desarrollando hasta la actualidad. Asi, en 1911 se cred la a FCl por 5 paises: Alemania, Austria,
Francia, Bélgica y Paises Bajos, con el objetivo de fomentar y proteger la cinologia y los perros de

pura raza (66).

La FCI reconoce 350 razas y son clasificadas en 10 grupos segin su morfologia y sus

aptitudes (67):

- Grupo 1. Perros tipo pastor y boyeros.

- Grupo 2. Perros tipo pinscher y schnauzer

- Grupo 3. Terriers.

- Grupo 4. Teckels.

- Grupo 5. Perros tipo spitz y tipo primitivo.

- Grupo 6. Perros tipo sabueso, de rastro y similares
- Grupo 7. Perros de muestra.

- Grupo 8. Perros de caza.

- Grupo 9. Perros de compaiiia.

- Grupo 10. Lebreles.

El grupo 9 es el grupo con mas diversidad, ya que agrupa todas las razas caracterizadas

como “perros de compaiiia”, como el chihuahua, el caniche o el bulldog francés (9).

Para que un perro sea de pura raza, reconocido y registrado, sus padres deben pertenecer
a larazay estar registrados. La monta debe ser declarada, y el perro examinado y certificado como
conforme al estandar racial a partir de los 10-15 meses (9). Asi, las razas caninas se han multiplicado,
con una estandarizacién que ha favorecido una seleccion intensiva (68). Esta seleccién artificial
promueve los individuos que corresponden al estandar racial, lo que se conoce como el sindrome
de “popularidad del progenitor macho”. Este sindrome implica que los machos que se
corresponden perfectamente a los criterios de selecciéon son frecuentemente utilizados en

reproduccion (68).
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Estas practicas intensas de cria y de seleccidon en las razas puras han tenido como
consecuencia la homogeneizacién, el incremento de la consanguinidad y la fijacion de caracteres
como comportamiento, morfologia y aptitudes. Cada raza presenta un fuerte aislamiento genético
y en algunas razas se puede observar un cuello de botella suplementario a los explicados
anteriormente, debido al pequefio numero de individuos que han permitido crear, mantener o
reconstituir una raza (68). Por ejemplo, se puede hablar de la raza leonberger, que fue reconstituida
a partir de solo cinco machos rescatados de la Primera Guerra Mundial (69), y también de los
spaniels tibetanos actuales, que provienen de tres individuos machos que han sobrevivido a la

Segunda Guerra Mundial (57).

La alta intensidad de seleccidn en algunas razas ha supuesto un importante aumento de la
consanguinidad y, como consecuencia, la reduccion de variacidén genética. Esto hace que la mayoria
de las razas puras sean propensas a enfermedades genéticas que pueden afectar a todo tipo de

tejidos o funciones (64).

6.5. Genoma canino

Los estudios del ADN canino desarrollados a partir de la secuenciacién del genoma han

supuesto una revolucidn a la hora de estudiar la evolucion y domesticacion del perro.

El genoma canino esta compuesto por 78 cromosomas (Figura 5): 38 pares de autosomas
(cromosomas no sexuales) y un par de cromosomas sexuales X e Y, siendo el cromosoma X el mas
grande (129 Mb) y el Y el mas pequefio (27 Mb). La mayoria de los cromosomas son de tamaiio
pequefio (de 22 a 38 Mb) con un perfil de bandas cromosdémicas muy similar y contienen alrededor

de 20.000 genes (54, 70).

Los cromosomas caninos son descritos por el acronimo CFA derivado de “canis familiaris”

(9).
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Figura 5: Cariotipo canino (71).
6.5.1 Investigaciones sobre el genoma canino

Las investigaciones sobre el genoma del perro empezaron relativamente tarde. Las
herramientas moleculares necesarias para la construccion de un mapa del genoma canino se
desarrollaron a partir de 1995 con el método de hibridos de irradiaciéon (RH), que permite sefialar

todos los cromosomas por marcadores gendmicos (9, 72).

Esta técnica RH permitio realizar el primer mapa del genoma canino en 1998, que posiciond
4.000 marcadores, lo que correspondia a 80% del genoma (73). La Figura 6 muestra la cartografia

del cromosoma 15 del perro (CFA15) resultado del mapa RH.

20



Boivin Claire

Ll

0 20 40 60 B0 100 %
I

T === [1212121212] (
|semmmsmnnnnnnssssss [ 2626 26 26 26 1 (
[2828272828] (
[2727282727] (
[2525252525] (
[2424242424] (
[2323232323] ¢
[2222222222] (
[2020202020] (
[99999](%
[1919191919] (19)
[2121212121](21)
[r77771(@
[irirananand {1
w[22222]
[ 10110101010 )
[171717 1717 )
[1111
)
)
)

12)
26)
28)
27)
25)
24)
23)
22)
2n)

1

1

1]

[1414141414]
[1515151515]
[1616161616]
[33333]
]

]

1

]

]

1

[1313131313] (13)

[8 8888

(7
(
(
(
(
(
(
(
(
(
(
(
(
(
(
[18181818187 (

11

2)
10
17
1)
14
15
16
3)
5)
4)
13
6)
&)
18)

[3232323232] (32)
[ 4646 46 46 46 ] (48)
[ 494949 4949 ] (49)
[ 3636 36 36 36 ] (56)
[ 38383838 38] (38)
[4 444 4]1(4)
[ 47 47 47 47 47 (47)
[2727272721] (27)
[ 3030 30 30 30 ] (30)
[1515151515] (15
[s1s1333]
[2323232323] (
[1212121212] (
[s252525252] (
[4343212121] ¢(
[2121434343]
[1414404040](
[2 24848 48]
[1111415151] ¢
[1010514141] ¢
[4141141010] ¢
[4040101111]
[484811 2 2] (2)
[5151 2 1414] (14)
7] [2525352525] (25)
[3535253535] (35)
[5353535353] (53)
= [ 454545 45 35 ] (45)
[ 44 44 44 44 44 ] (44)

)

)

)

)
31)
23)
12)
52)
21)
43)
40)
48)
51)
41)
10)
11)

[ 5050505050 1]
[3737373737]
[1717171717]

CFA 15

11
12 :
13 | H257 ]
21 -
22.] n
s
f§.§ | IGF1 3
23 H CPH4 ]
) TRAL 3
i H17 E
g3 =
26 =
T :

Taille Echelle

75 Mb 1Mb=100U

7523 U 1U=10kb

[55555]
[171777]
[3939292239]
[2z22223922]
[1313131313]
[666 6 6]
[999939]
[1919191919 ]

(4
{5
(3
(1
{5
T
(39)
(2
(1
)
)
(1
[2020202020] (2
(2
(3
il
(&
(3
(2
(4
(2
(1
(1
(2
(3

)
)

| ezz2aassan, EEREERS
|semmasmannasnssssss [ 2626 26 26 26 ]
[3333333333]
[1818181818]
[8 8388 38]
[33333]
[2424424224]
[4242242442]
[2828282828]
[3333333333]
[11111]
[2929292929]
[3434343434]

)
)
)
)
)

)
)
)
)

)

0
7
7
)
)
)
H
3
)
)
9
0
[
3
g
)
)
4
2
3
6
)
9
4)

ESTBH9
DTPRHO2
REN50K13
RENZ19H03
FHIB02 e+
BAC_381-G3
BAC_381-B4
BAC_375-€10
STSI14F02 *
EST23B4
REN297D17 ==+
STSI16E16 *
ESTL1A3-B9
£ST2D3
BAC_376-15 *
EST29C3
FHAD12 W
AHTH257
FHI833
FHIB86
FHI883
BAC_381-D2
BAC_382-014
BAC_381-017
ESTEDT
CFOR03E02
EST16C9
RENDGCLY ++=

FH3B13 *+*
REN247M23
REN307)23
MYFS *
REN122C19
BAC_376-M11
RENZ65)03
FH2535
FH3485
EST20F2
FH3649
FH2171 *==
EST13H11
ST5122111 *
FH2017
REN159B09
REN134K05
REN303E22
RVC1
REN143N23
CPHY v
ESTIIDT/UORO442
AHTH1TREN
ESTITELL
FH2295

IGF1

TRAL
REN230G12 *+=
REN193M22
REN&AELS
RENDINO%
ESTSHI10
BAC_380-)2
BAC_382-K19 =
RENI23N11
FHZ08E
ESTITA4
BAC_382-E15
C03509

FGA

FGG

FH2340 *=*
FH3903
EST9H3-B
BAC_3B5-E15/RENZD4NZE
BAC_372-111
FH2278
REN144M10
FH3256
EST2TALD
AHT139
FH3283
FH3939 #=+

Figura 6: cartografia del genoma del perro: mapa de hibridos de radiacién del cromosoma 15

(CFA15) (64).
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Gracias a su importancia como modelo genético y al ser el representante del clado
mamifero “Laurasiatheria”, el perro fue elegido para ser la tercera especie mamifera secuenciada
después el hombre y el ratén (9). La primera secuenciacidon del perro se inicié6 en 2001 por la
sociedad americana Celera y el TIGR (The Institute for Genomic Research). El perro seleccionado
fue un caniche “mediano” (74). Ese proyecto permitid identificar 18.500 fragmentos de genes

ortdlogos con genes humanos. (9).

En 2003 empezd la realizacion de un mapa de alta densidad con mds de 10.000 marcadores
gue correspondian a genes caninos identificados a partir de una secuenciacién aleatoria. Ese mapa
de alta resolucién es el resultado de un trabajo en el que colaboraron varios equipos de
investigacion: el FHCRC en Seattle, WA (Dr E. Ostrauder), la del TIGR en Rockville, MA (Dr E.

Kirkness) y la del Sanger Center en Hinxton, GB (Dr P. Deloukas) (75).

En 2004, el National Institute of Health (NIH) inicid la secuenciacién completa del genoma
canino para poder realizar analisis mdas profundos. Para esas investigaciones se utilizé una animal
de raza boxer. Esta raza fue elegida por tener una variabilidad genética muy baja, lo que presenta
ventajas para el estudio (69). Ademds, se eligié una hembra por tener dos copias del cromosoma X
(9). Al final, 36 millones de secuencias fueron desarrolladas para obtener la secuenciacién completa
de los 39 cromosomas (9). El tamafio total del genoma canino es de 2,41 Gb con 2,38 Gb de
secuencias nucleotidicas (75). Asi, el ensamblaje realizado en mayo 2005 fue la primera fuente
importante que permitié explotar el potencial del modelo genético canino. Debido a esta

secuenciacion, el genoma del boxer hoy es el genoma de referencia para los perros (64).

6.5.2 Andlisis de ADN antiguos y sus marcadores

Con la aparicién de las técnicas de andlisis de ADN se ha podido completar los resultados
basados en el analisis morfométrico (30), lo que ha supuesto un avance cientifico importante en las
investigaciones sobre el origen del perro. En efecto, el andlisis del ADN encontrado en los tejidos
de restos antiguos de perros y el desarrollo de marcadores genéticos ha posibilitado estudiar su

origen, estructura y migracién (76).

Los analisis de ADN antiguos se realizan generalmente a partir de tejido dseo o dental que

contienen suficientemente fragmentos de ADN conservados adecuadamente (77).

Los primeros marcadores desarrollados para analizar secuencias de ADN antiguos se han
centrado en el ADNmt. Este ADN es circular y de tamaino pequeiio y tiene mas resistencia a los
factores de degradaciéon que el ADN nuclear (76). Sin embargo, ese ADN representa solo una parte

de la historia evolutiva, porque es heredado via materna y, por tanto, es solo representativo de la
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linea de la madre (22). Al contrario, ADN nuclear contiene toda la informacién del individuo con los
genes heredados de la madre y del padre pero, por el contrario, tiene menos resistencia a la

degradacion (76).

Los dos tipos de marcadores que son usados para la investigacion sobre el ADN antiguo son

(Figura 7):
- Los microsatélitos o STR (short tandem repeats): estan formados por unidades de 2 a7
nucleétidos que se repiten varias veces. Estan localizados sobre regiones no
codificantes del ADN nuclear o mitocondrial (76). Estos microsatélites son los utilizados

también para realizar las pruebas de paternidad (78).

- Los polimorfismos puntuales de secuencias (SNP’s) o mutaciones puntuales de
secuencia: Son mutaciones puntuales en el ADN, y puede estar en regiones codificantes
o no codificantes del ADN nuclear o mitocondrial. Los SNP’s localizados en el ADNmt
permiten definir los haplotipos que caracterizan lineas maternales, como son los grupos

que tienen un origen ancestral comun (76).

SNP  short tandem repeat (STR)

| |

Man | GTACTAGACTACTACTACTACTACTGGTG...

5 repeats

Man 2 GTACAAGACTACTACTACTACTACTACTGGTG...

6 repeats

Man 3 GTACAAGACTACTACTACTACTACTACTACTGGTG...

7 repeats

Figura 7: llustracion de STR y SNP en un ejemplo con tres secuencias de tres individuos diferentes (79).

6.5.3. Comparacion del ADN entre el lobo y el perro

Asi, con todas esas herramientas, los cientificos han podido comparar el ADN de los perros
domésticos actuales con el de los lobos. A su vez, también han analizado el ADNmt de los restos de
esqueletos de perros o lobos para compararlos con perros y lobos actuales (30). Estos estudios han
permitido descartar las hipdtesis que hacian referencia a que el origen del perro podia proceder de

la domesticacion del chacal (teoria expuesta en la introduccidn).
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Las principales investigaciones a nivel genético corresponden a

- Robert K. Wayne quién, en 1993, hizo un estudio sobre el analisis de una secuencia de
ADNmt en 7 razas de perros y 26 poblaciones de lobos y mostré que el perro y el lobo
tienen secuencias de ADNmt muy similares, con una divergencia del 1,5% (80). La

divergencia entre el lobo y el chacal esta alrededor de 7% (22).

- Otro estudio publicado en 1997 mostré mas diferencias entre el perro vs chacal vs
coyote que entre el perro vs lobo. Utilizando 162 lobos que pertenecian a 27
poblaciones de Europa, Asia y América del Norte; 140 perros de 67 razas diferentes; 5
coyotes; 2 chacales dorados y 8 chacales de Abisinia observaron que las secuencias del
perro difieren de las del coyote o del chacal en mas de 20 loci, mientras que con las del

lobo, difieren en menos de 12 (56).

Siguiendo la comparacidn entre lobos y perros, los cientificos han podido observar la
evolucién de algunos genes como por ejemplo el gen AMY2B que codifica la actividad de la amilasa
pancreatica en el perro (que permite de degradar el almidon) (24). Estos autores mostraron que,
en las razas actuales de perros, la actividad de la amilasa es mas importante que en los lobos por el
aumento del nimero de las copias del gen AMY2B (81). Esto podria ser debido a un cambio de la
alimentacién durante la domesticacién del perro, y significa una adaptacién a la dieta compuesta

de almiddn, que corresponde con la evolucion agraria del hombre (Figura 8) (82).

-

Figura 8: Media del numero de copias del gen AMY2B en los perros agrupados en 10 grandes regiones
geograficas: Europa, Africa, Asia sudoccidental, Asia meridional, Asia oriental, Asia sudoriental, Australia,
América Central, América del Artico y Asia artica. Las lineas punteadas marcan la extension aproximada de la
agricultura prehistdrica y el color marca las regiones que fueron muestreadas en este estudio y
caracterizadas como agrarias (roja) o no agrarias (azul). (82)
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De hecho, 60% de los lobos tienen solo 2 copias de este gen, el 40% restante pueden variar
hasta 8 copias (80). En cambio, en las razas actuales de perros, el gen AMY2B puede llegar hasta 34
copias, lo que marca una diferencia importante con el lobo. En todo caso, no todos los perros tienen
tantas copias de ese gen, y asi se puede dividir los canidos en tres grupos en funcion del nimero de

copias del gen AMY2B que contenga su genotipo (24, 81, 83):

- 60% de los lobos y dingos tienen solamente 2 copias del gen AMY2B.

- Los perros y lobos que tienen entre 2 y 8 copias. Esos perros pertenecen a las razas
como el husky, que son razas asociadas a poblaciones no agricolas. Esas razas estan
consideradas como razas antiguas.

- Los perros que tienen entre 8 y 34 copias se designan como razas modernas.

6.5.4. Las razas antiguas y modernas.

Dos estudios, uno publicado en 2010 (84) y otro en 2012 (30), en que se utilizan SNP’s para
comparar un elevado numero de razas de perros y de lobos, demostraron que las razas de perros

gue tenemos hoy en dia se dividen principalmente en dos categorias:

- Las razas antiguas o basales: son razas que tienen una similitud genética mas marcada
con el lobo. Son las razas siguientes: basenji, perro afgano, samoyedo, saluki, perro
Canaan, perro cantor de Nueva Guinea, dingo, chow chow, chino Shar Pei, akita,
malamute de Alaska, husky siberiano y perro esquimal americano.

- Las razas modernas: son razas donde del ADN del lobo aparece en menos porcentaje

que las anteriores, debido a su seleccion intensiva y estricta.

Hay algunas razas antiguas que son dificiles de determinar su verdadero origen debido, por
ejemplo, a las extinciones que han tenido durante las guerras. Estas razas fueron reconstituidas a
partir de pocos individuos, lo que ha aumentado su consanguinidad y, al ser necesarios varios
cruzamientos con otras razas, se han ocultado sus huellas genéticas (85). En la Figura 9 se pueden
observar los grados de similitud entre las razas, asi como los cruzamientos entre ellas para obtener
las razas que tenemos a dia de hoy. Logicamente se puede observar que las razas antiguas un menor

numero de cruzamientos que las razas modernas (84).
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Figura 9: Cladograma o arbol de similitudes entre perros y lobos basado en el genotipado de SNP (84).

La Figura 10 muestra los clusters genéticos donde se ve reflejada una separaciéon marcada
entre cada raza. Esa figura fue realizada a partir del genotipado de mas de 170.000 SNP’s sobre 46
razas y sobre el lobo (86). Esa figura demuestra la gran diversidad genotipica pero también la

homogeneidad observada dentro de cada raza (75).
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Figura 10: Clasificacion por proximidad genética de 46 razas de perro y del lobo. Realizado a partir del

genotipado de mas de 170.000 SNP (86).

Cuando se comparan alelos y haplotipos, se ha determinado que la raza de perros baseniji
es la raza la mas antigua que puede existir, debido a su alto grado de divergencia con las otras razas
(72). Ademas, es una raza originaria del Medio-Oriente, y se ha observado que tiene una mayor
proporcién de haplotipos compartidos con los lobos del Medio-Oriente que los otros perros
domésticos. Todo esto sugiere dos posibles supuestos: que los basenjis tenian una poblacion
grande en el momento de la domesticacién o que se han cruzado con lobos mas recientemente

(84).
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Aln con todos los avances en el darea gendmica y molecular, los métodos que utilizan
secuencias mitocondriales o incluso decenas de miles de SNP’s sélo son capaces de recuperar las
huellas genéticas resultantes de los cuellos de botella y de la evolucion reticulada que tuvieron
lugar durante la formacién de las razas en los siglos XIX y XX. Como resultado, la capacidad para

investigar la historia mas profunda de la domesticacidn de perros sigue siendo limitada (30).

Aunque los estudios del ADN han sido muy Utiles para puntualizar algunos pardmetros en
la historia de la evolucion y el proceso de la domesticacidn, no se sabe todavia con precision si la
domesticacion fue en un Unico lugar o en varios, ni cuando sucedié exactamente. Conocer la tasa
de mutacidn de los perros es actualmente inviable por los multiples cruzamientos que ha habido
entre perros, lo que dificulta el sistema de datacidon exacto (87, 83). Asi, los cientificos siguen
trabajando sobre las varias cuestiones que quedan sin respuesta, y se espera que, gracias al
progreso en el area de la herencia biolégica se pueda determinar la historia de la evolucién del

perro entera y completa.
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7. CONCLUSION

Gracias a las investigaciones arqueolégicas y genéticas, se ha podido demostrar que el perro
desciende del lobo y que fue domesticado hace aproximadamente 15.000 afios. A lo largo de la
historia, el ser humano ha seleccionado a los perros en funcion de sus aptitudes y necesidades,
hasta llegar a las diferentes razas que conocemos a dia de hoy. Aunque los nuevos estudios de
ADN canino han permitido ser mds preciso a la hora de estimar el origen y proceso de
domesticacion, faltan todavia conocimientos exactos sobre si el perro fue domesticado en un Unico
lugar o si proviene de varios focos de domesticacidn. Es esperable que en los préximos afios, gracias
a las nuevas investigaciones y con los avances en los métodos gendmicos se podra conseguir

responder a estas preguntas con mayor precision.
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