CAPITULO 8

Variacion Morfolégica en Hokkaido. Un Estudio Craneofuncional

Marina Laura Sardi'*, Marisol Anzelmo!, Fernando Ramirez Rozzi?

Cranial differentiation is an indicator of relationships between populations
and between populations and their environment. For instance, populations that
inhabit cold climates show a particular nasal morphology that favors warming
and moisturizing of the inspired air, while populations that consume diets with

different consistencies show variation in masticatory structures. Hokkaido
registers human occupation since the Pleistocene. After the postglacial and up

to 4.300 BP the climate was quite warm; followed by a much colder period.
Hokkaido was inhabited by Jomon hunter-gatherers-fishers. Their descendants,
Ainu people, continued the same subsistence pattern but adding some seasonal
agriculture. The purpose of this study is to compare cranial morphology of

Jomon and Ainu, through the craniofunctional method, in order to verify if

groups vary as a consequence of directional forces. We registered landmarks
and applied geometric-morphometrics and estimated measurements and indices
in neural, facial, masticatory and nasal indices. The main differentiation of

Ainu occurred by a change in the nasal shape, without changes in size, and a
reduction in masticatory volume, mainly in width. The pattern obtained fits with
predictions: aborigines of Hokkaido evolved during the last five millennia under
climatic stress and with less masticatory stress.

El estudio de la diferenciacion craneana entre poblaciones huma-
nas constituye un modo de conocer la historia poblacional (Relethford,
2004) debido a que presenta un importante componente genético. Consis-
tentemente, el patrén de diferenciacion basado en datos cranecométricos
se corresponde con el basado en marcadores genéticos (Relethford, 2004;
Hubbe et al., 2009). Sin embargo, numerosos rasgos de variacion craneana
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se han asociado a factores ambientales, tales como algunas variables del
clima y la alimentacion.

Desde su dispersion fuera de Africa, las poblaciones humanas ocu-
paron diferentes ambientes y divergieron progresivamente a través de de-
riva y flujo génicos, pero en sus interacciones con cada ecosistema fue
necesario realizar ajustes culturales, fisiologicos o genéticos que también
resultaron en variacion fenotipica y cuyo resultado se conoce como adap-
tacion. En dichos procesos parte de la diferenciacion es no heredable y se
produce regularmente por la plasticidad de los mecanismos de desarrollo;
en cambio aquella parte de la variacion que es heredable se asocia con la
seleccion natural.

La especie humana evolucion6 en un clima tropical y hacia el Pleisto-
ceno final ocupo regiones frias de Europa y Asia. Para habitar un clima frio
es necesario desarrollar mecanismos culturales y biologicos para mantener
el balance térmico corporal. Esto se logra a través de las tasas metabolicas,
la circulacion sanguinea, la forma corporal, etc. La morfologia nasal tam-
bién se considera influida por el clima. Dado que las mucosas pulmonares
son sensibles a la calidad del aire inspirado y parte del acondicionamiento
en calor y humedad ocurre en la cavidad nasal, si ésta presenta mayor su-
perficie por unidad de volumen entonces aumentara el calentamiento y la
humidificacién del aire. Esto se lograria por ejemplo aumentando la superfi-
cie de los cornetes o la profundidad de la cavidad nasal para incrementar el
tiempo de contacto entre aire y mucosa (Noback et al., 2011). Los estudios
clasicos han evaluado esta problematica comparando el indice nasal (ancho/
altura) y se ha observado una correlacion fuerte respecto de variables clima-
ticas, como temperatura y humedad (Franciscus y Long, 1991; Hubbe et al.,
2009) donde las poblaciones que habitan climas frios presentan menor indi-
ce. Se ha propuesto también que las poblaciones de climas frios presentan
mayor indice cefalico (ancho neural/longitud neural) -particularmente por
aumento en el ancho (Beals et al., 1984)- y craneo de mayor tamario (Beals
et al., 1984) como consecuencia del mayor tamafio corporal explicado por
la regla de Bergmann (Fukase et al., 2012).

Otros factores que producen diferenciacion craneana en la especie
humana se relacionan con la consistencia y el contenido nutricional de la
dieta. La consistencia se asocia con las fuerzas masticatorias, que regulan
la osteogénesis y los patrones de remodelacion. Estudios experimentales
sugieren que la masticacion de dietas blandas reduce el espesor 6seo, el
tamafio de los arcos maxilares, arcos cigomaticos y estructuras masticato-
rias posteriores del craneo (Lieberman et al., 2004). Similares resultados
se observaron en poblaciones humanas con la transicion del modo de vida
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cazador-recolector al agricultor (Sardi et al., 2004, 2006; Larsen, 2015) ya
que el desarrollo de tecnologias para procesar y cocinar alimentos permi-
tid consumir dietas mas blandas. El contenido nutricional afecta la mor-
fologia craneana en el tamafio absoluto y relativo de diversas estructuras
(Pucciarelli, 1981).

Si bien los estudios de diversidad craneofacial humana han permiti-
do realizar inferencias acerca de la variacion temporal en una region, de la
diversidad geografica y de las relaciones de parentesco entre poblaciones,
para evaluar la accion de factores especificos se requiere de una aproxi-
macién metodologica adecuada para captar la variacion y basada en un
marco tedrico que permita la formulacion de hipotesis. Se requiere ademas
realizar un estudio experimental o bien un estudio observacional con cono-
cimiento previo sobre la variacion genética y ambiental.

Los estudios multivariados de numerosas estructuras craneanas son
adecuados para inferir la historia poblacional y la proximidad genética
dado que los efectos de la variacion ambiental sobre la morfologia, ocu-
rridos por seleccion o plasticidad, quedarian anulados entre si (Relethford,
2004). En cambio, la comparacion de estructuras craneanas especificas, in-
cluyendo poblaciones en escalas globales o micro-regionales, ha permitido
inferir la accion de factores ambientales.

Craneologia Funcional

El método craneofuncional, propuesto por Héctor Pucciarelli, resul-
ta adecuado para cumplir multiples propdsitos de la investigacion basada
en la morfologia. Permite dilucidar cuestiones sobre historia poblacional,
adaptaciones, ontogenia e integracion.

Dicho método se sustenta en la Hipotesis de la Matriz Funcional,
desarrollada por Moss e Young (1960) y propuesta como alternativa al
paradigma genético sobre el crecimiento craneano ya que la Hipotesis
Funcional plantea que la regulacion del crecimiento 6seo no resulta de su
propio potencial intrinseco sino de respuestas a demandas primarias de los
tejidos no esqueletarios, drganos y espacios funcionales que llevan a cabo
las funciones de la cabeza y cuello. O sea que la forma del craneo esta en
relaciéon con sus funciones primarias de sostén y proteccion de los tejidos
blandos, 6rganos y cavidades con las que se relacionan. Cada funcién se
lleva a cabo por un componente craneano funcional, formado por dos ele-
mentos. La matriz funcional, por un lado, comprende los tejidos blandos y
espacios necesarios para desarrollar una funcion. La unidad esqueletaria,
por otro lado, involucra los tejidos que aseguran proteccion biomecanica y
soporte a la matriz funcional (hueso, tendones, etc.).
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En su version original el método asume que el craneo esta com-
puesto por dos componentes mayores: neurocraneo y cara; cada uno de
ellos conformado por cuatro componentes menores: anteroneural, meso-
neural, posteroneural y otico, para el primero; optico, respiratorio o na-
sal, masticatorio y alveolar, para la segunda. Sin embargo, esta division
no debe ser limitante siempre que se delimiten componentes con algun
criterio biologico. Aqui radica su potencial heuristico y su contribucion
a la formulacion de hipotesis. EI método craneofuncional permite in-
terpretar la variacion registrada sobre el esqueleto en términos de la
dinamica de los tejidos; es decir, considerar factores epigenéticos, que
ademas pueden modificarse por el ambiente (celular, tisular, del indivi-
duo o poblacion).

Este método presenta numerosas propiedades (Pucciarelli, 2008) ta-
les como el registro tridimensional de los componentes, la ortogonalidad
y uniformidad de las mediciones y su especificidad, dado que se miden
regiones especificas delimitadas por diferentes tejidos y variables patrones
de crecimiento y desarrollo. Estas propiedades son superadoras respecto
de sistemas de mediciones como las desarrolladas en la Convencion de
Monaco.

Las Poblaciones Aborigenes de Hokkaido

El archipiélago de Japon registra ocupacion humana desde hace
20000 afios. A partir del 13000 AP comienza el periodo denominado Jo-
mon, que se extendio hasta el 2300 AP (Hanihara e Ishida, 2009). Este
periodo se caracteriza por grupos cazadores-recolectores y pescadores, que
fabricaron un tipo caracteristico de ceramica.

Diversos estudios de morfologia craneana y dental indican que los
ancestros de las poblaciones Jomon evolucionaron en el sudeste asiatico
debido a la similitud con poblaciones de este lugar y de Polinesia y Micro-
nesia (Brace et al., 1989) (Figura 1). Otros estudios genéticos apoyan un
origen de los ancestros Jomon en la region norte-centro de Asia (Hanihara
e Ishida, 2009).

Hacia el 2300 AP, Honshu fue colonizado por los agricultores
Yayoi, llegados desde el continente y se produjo un reemplazo poblacional
con mestizaje. En cambio, la isla mas septentrional de Japon, Hokkaido,
no recibi6é migrantes Yayoi, por lo que hubo continuidad poblacional desde
el Pleistoceno tardio hasta el presente. En Hokkaido, el periodo Jomon se
extendio desde el 13000 al 2300 AP, seguido de los periodos epi-Jomon y
Satsumon del 2300 al 700 AP. Hacia el 700 AP aparecieron los modernos
Ainus que habitan actualmente la isla.
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Figura 1. Archipi¢lago japonés.

Se acepta que los Ainu descienden de los grupos Jomon segun evi-
dencia genética y morfolégica que expresa similitud entre las poblacio-
nes prehistoricas y actuales de Hokkaido (Temple et al., 2008). Es proba-
ble también que se hayan mestizado con grupos siberianos del rio Amur
(Hanihara et al., 2008). Los Ainu continuaron con el modo de vida cazador-
recolector-pescador al menos hasta el siglo XIX, basado principalmente en
recursos marinos con variables cantidades de consumo de plantas (Temple,
2007; Hoover y Williams, 2016). Crawford y Bleed (1998) en tanto, repor-
tan datos sobre la practica estacional de la agricultura.

El sudeste de Asia, en donde evolucionaron los ancestros de Jomon,
se ha caracterizado por un ambiente tropical himedo a lo largo del Pleis-
toceno final y de todo el Holoceno (Temple et al., 2008). Japon presentaba
hacia el Pleistoceno final un ecosistema de taiga. Los primeros pobladores
Jomon se asentaron en un medioambiente de condiciones mas frias que
las de su origen. El ultimo maximo glacial termin6 hace 10000 afios, se-
guido de un calentamiento postglacial hasta el 4300 AP, segiin evidencia
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paleoambiental y arqueolodgica y luego de un enfriamiento, lo que condujo
a una reduccion en los recursos vegetales para el consumo (Temple, 2007).
Hokkaido presenta actualmente un ambiente subartico.

Objetivo y Expectativas

Se evalta la variacion craneofacial entre grupos Jomon y Ainu; en
particular, en los componentes mayores -neurocraneo y cara- y en los com-
ponentes nasal y masticatorio. Se puso a prueba la hipotesis nula que indi-
ca que la morfologia craneofacial expresa la historia poblacional y por lo
tanto, la variacion entre ambos grupos es no significativa.

Si la hipotesis es rechazada, la diferenciacion puede atribuirse a fac-
tores climaticos dado que los datos paleoambientales sustentan la existen-
cia de un enfriamiento en el clima en los Gltimos 4000 afos. Se espera que
los Ainu difieran en rasgos relacionados a la termorregulacion por habitar
durante numerosas generaciones en un clima mas frio: mayor tamafio neu-
ral y facial (Beals et al., 1984; Fukase et al., 2012) y mayor indice neural
(Beals et al., 1984); mayor altura y longitud nasales, menor ancho nasal,
menor indice nasal (Franciscus y Long, 1991; Noback et al., 2011) y mayor
volumen nasal asociado al mayor tamafio general (Fukase et al., 2012). No
se realizan expectativas respecto de la variacion masticatoria dado que,
por un lado, se esperaria reduccion de tamafo como ha ocurrido en pobla-
ciones mas recientes y que han adoptado la agricultura (Crawford y Bleed,
1998) pero por otro, se espera que las dimensiones masticatorias hayan
aumentado de tamafio en asociacion con un aumento craneano y corporal
(Beals et al., 1984). En ausencia de una fuerza direccional, la variacion
sera no significativa o bien sera significativa, pero diferente a lo predicho.

Evaluacion de la Morfologia

Los craneos de origen Jomon (n=103) comprenden los periodos
Temprano-Medio (hasta 4300 AP) y Tardio-Final (4300-2300 AP). Proce-
den de todo el archipiélago japonés y se analizan conjuntamente asumien-
do cierta continuidad poblacional entre todos los grupos Jomon (Fukase
et al., 2012). Los individuos Ainu (n=137) proceden de Hokkaido. Am-
bas muestras estan depositadas en el University Museum de Tokio y en la
Sapporo Medical University (Japon).

Se registraron 28 landmarks sobre el lado izquierdo de la boveda,
la base craneana y la cara con Microscribe (Figura 2). Dado que Jomon
presenta numerosos datos faltantes especialmente en la base de craneo,
se analizaron separadamente la boveda y la cara, evitando individuos con
menor grado de completitud.
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Figura 2. Landmarks registrados. En las normas posterior y basilar se registraron
ademas: Opistocraneo, Lambda, Glenoideo Posterior: punto mas posterior de la
cavidad glenoidea, Basion, Hormion y Espina Nasal Posterior, Cigotemporal In-
ferior: punto mas inferior de la sutura cigotemporal, Esfenotemporal: punto mas
externo del surco localizado delante de la cresta esfenotemporal.

Sobre las coordenadas tridimensionales de landmarks se realizd la
transformacion Procrustes (AGP) para eliminar las diferencias debidas a
rotacion, traslacion, reflexion y escalamiento. Luego, las configuraciones
de landmarks se analizaron mediante Analisis de Componentes Principales
(ACP) para conocer la variacion en forma.

Con algunos /landmarks se calcularon medidas lineales a fin de eva-
luar la variacion en componentes especificos (e.g. neurocraneanas, facia-
les, respiratorias y masticatorias) que se asumen influidas por factores am-
bientales (Tabla 1). Con las medidas se calcularon indices volumétricos,
dados por la media geométrica, que son estimadores del tamafio de cada
componente (Sardi et al., 2004, 2006). En los componentes neural y nasal
se compararon indices bidimensionales sugeridos por la literatura (Beals et
al., 1984; Franciscus y Long, 1991).

La igualdad de promedios de las muestras se evalué mediante prue-
bas bilaterales ¢ de Student, luego de comprobada la normalidad de las
distribuciones. Dado que Jomon involucra un mayor periodo temporal y
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muchos datos faltantes es esperable una mayor varianza. Mediante una
prueba de razon de varianzas se probo la homocedasticidad de las distri-
buciones. El ancho e indice neurales y la longitud masticatoria resultaron
en varianzas significativamente diferentes, por lo que su diferenciacion se
probd con otros métodos no paramétricos (Wilcoxon y Kruskal Wallis),
verificando que los resultados no difieran del estadistico .

Variacion Temporal en las Poblaciones de Hokkaido

Del AGP/ACP se obtuvieron los escores de cada individuo para
conocer la variacion en forma. Se analizd el primer componente porque
representa mayor porcentaje de variacion y diferenciacion altamente signi-
ficativa entre Jomon y Ainu (Figura 3). Se construyeron wireframes entre
los landmarks para conocer la localizacion de la deformacion de Ainu res-
pecto de Jomon.

Los Ainu presentan neurocraneos mas largos con sus mayores an-
chos desplazados hacia adelante y aumento relativo de la altura facial en la
parte media y de la cavidad nasal, asociada con estrechamiento del maxilar
superior (Figura 3). La diferenciacion facial se corresponde con las expec-
tativas bajo estrés climatico.

El analisis de las mediciones indica que los Ainu difieren por el in-
cremento en algunas variables y la reduccion en otras. El neurocraneo pre-
senta mayor longitud, lo que resultod en un indice neural de menor tamafio
(Tabla 1). O sea que la diferenciacion es contraria a la esperada. La cara
mostrd una reduccion en el ancho, pero no se observd, de acuerdo con lo
esperado, una reduccion en el volumen facial (Tabla 1). Las expectativas
se basaban en que de acuerdo con la regla de Bergmann es esperable que
en climas mas frios las poblaciones muestren mayor tamafio; de hecho,
se ha observado que las poblaciones Jomon presentan una correlacion del
tamafio y forma corporal con la latitud (Fukase et al., 2012). Sin embargo,
en el craneo esta tendencia no se observo.

Las medidas masticatorias de los Ainu resultaron en menor ancho
y mayor altura y volumen masticatorio menor (Tabla 1). La variacion
en el ancho y la altura podria asociarse al ancho y altura facial (Tabla 1,
Figura 3). Este patron coincide con una reduccion de las fuerzas mas-
ticatorias (Lieberman et al., 2004; Sardi et al., 2004, 2006). El sistema
de subsistencia Jomon fue de cazadores-recolectores-pescadores se-
dentarios, adaptados a las fluctuaciones ambientales postglaciares. Sin
embargo, en Hokkaido el clima fue relativamente constante y la dieta
tendio a basarse en mamiferos marinos (Hoover y Williams, 2016), pero
practicaron una agricultura estacional e intensa recoleccion de raices y
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Figura 3. Andlisis de Componentes Principales. A: variacién en la bdveda
craneana. Arriba: Distribucion de Jomon (n=77; estrellas) y Ainu (n=137; circulos)
segun los CPs 1 (21% de variacion) y 2 (15% de variacion). Abajo: wireframe en
norma superior de la forma de la béveda de Ainu comparada con Jomon, segiin
el primer componente. B: variacion facial. Arriba: Distribucion de Jomon (n=68;
estrellas) y Ainu (n=132; circulos), segun los CPs 1 (17,2% de la variacion) y 2
(17% de la variacion). Abajo: wireframe en norma frontal de la forma facial de
Ainu comparada con Jomon segtn el primer componente.

tubérculos (Crawford y Bleed, 1998). Es probable que una dieta mas baja
en proteinas afecte el tamafio o que ciertos cambios tecnoldgicos hayan
disminuido el estrés masticatorio y se traduzca en reduccion del volumen
de los musculos masticatorios.
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La diferenciacion nasal se produjo porque los Ainu aumentaron sig-
nificativamente la longitud y altura; el ancho no varié aunque se evidencia
una tendencia a la reduccion, por lo que el indice nasal vari6 significativa-
mente sin haber modificado el volumen (Tabla 1). Este patron se corres-
ponde con lo esperado en condiciones en que se optimizaria el intercambio
de calor y humedad a través de la mucosa nasal. A través de la mucosa,
el aire se calienta para evitar que el aire frio perjudique la garganta o los
pulmones. Franciscus y Long (1991) y Yokley (2009) predicen que el ca-
lentamiento del aire se mejora si bajo estrés climatico hay un aumento de
la profundidad nasal, lo que varié de modo significativamente en los Ainu.
Esto favoreceria la retencion por mayor cantidad de tiempo del aire a fin
de calentarse.

Numerosos Factores, una Region

Los estudios de variacion ambiental sobre la morfologia esquele-
taria se han realizado tradicionalmente con muestras de diversas regiones
mundiales. Este estudio, en cambio, constituye un ejemplo ocurrido en una
region pequena con continuidad poblacional y permite discutir sobre los
numerosos factores que pueden potencialmente modificar el fenotipo, a
veces de modo diferente a lo esperado. Se observé que la poblacion Ainu
presenta variacion morfologica respecto de sus ancestros Jomon; por lo
tanto, la hipotesis se rechaza.

El patron de diferenciacion parece resultado de dos fuerzas direc-
cionales actuando en estructuras especificas: una reduccion del volumen
masticatorio, en particular en el ancho y un cambio de forma nasal sin cam-
bio en el volumen. El patron de variacion de ambos componentes habria
influido en la reduccion del ancho facial en los Ainu.

De acuerdo con lo esperado en asociacion con variacion climatica
(Franciscus y Long, 1991; Hubbe et al., 2009; Noback et al., 2011) los
Ainu presentan cavidad nasal mas alta, profunda y angosta que resulta-
ria de la adaptacion a un clima mas frio que aquel en el que los rasgos
Jomon evolucionaron. Resultados similares se observaron comparando
poblaciones de Europa y de Africa subsahariana (Yokley, 2009) pero di-
cha diferenciacion podria estar sobreestimada por las diferentes historias
poblacionales de ambos grupos. La presente comparacion, en cambio, se
realizo con poblaciones genéticamente relacionadas. Si bien los resultados
no permiten decidir si los cambios morfologicos son resultado de seleccion
natural o de plasticidad, se ha observado que la capsula nasal presenta fuer-
te control genético (Yokley, 2009) y las fuerzas masticatorias se relacionan
a la plasticidad (Lieberman et al., 2004).
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