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“...La ciencia no puede escapar a su singular dialéctica. A
pesar de estar inserta en un contexto cultural, puede ser un factor
poderoso para poner en entredicho, e incluso para derribar, las
premisas en las que éste se sustenta. La ciencia puede aportar
informacion para reducir el desequilibrio entre los datos y su
repercusion social. Los cientificos pueden esforzarse por
identificar las ideas que tienen sus pares acerca de la cultura y
preguntarse por el tipo de respuestas que podrian formularse
partiendo de premisas diferentes. Los cientificos pueden proponer
teorias creativas que sorprendan a sus colegas y los obliguen a
revisar la validez de wunos procedimientos hasta entonces

incuestionados.

Sin embargo, la capacidad de la ciencia para convertirse en un
instrumento de identificacion de los condicionamientos culturales
que la determinan sélo podrd valorarse plenamente cuando los
cientificos renuncien al doble mito de la objetividad y de la marcha
inexorable hacia la verdad. De hecho, antes de poder interpretar
correctamente la paja incrustada en el ojo ajeno, es preciso
localizar la viga clavada en el propio. Una vez reconocidas, las
vigas dejan de ser obstdculos para convertirse en instrumentos del

saber.”

Gould SJ. 1981. The Mismeasure of Man.






“Me han regalado un
diamante y no se qué
hacer con tanta
luz.....y fulgura,
fulgura...”

_Jorge Fandermolen

A _Joaquin
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EL QUE PUEDE REIR, HARA REIR Y HARA DESPERTAR

(Joaquin Duran de Azevedo, a los 9 aiios) « .
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Resumen

RESUMEN

Ciertos rasgos de la morfologia craneofacial que presentan
variaciéon regional en las poblaciones humanas han sido
asociados histéricamente con hipétesis adaptacionistas. En casi
todos los trabajos que tratan sobre la adaptacién del craneo
humano, se citan por ejemplo los clasicos trabajos de Coon y
Beals, entre otros. Sin embargo, en la actualidad existen cada vez
mads herramientas y desarrollo de conceptos que contribuyen a
una mirada mds holistica de la cuestion adaptativa. La
Morfometria Geométrica, con sus ventajas y desventajas respecto
de la Morfometria Clasica, pero que sin duda ha permitido un
avance importante en la captura, andlisis y visualizacién de las
formas bioldgicas; la aplicaciéon de conceptos y modelos de
Genética Cuantitativa y Poblacional, que permiten un abordaje
tedrico formal al estudio de la adaptacién (estudios model free
vs. model bound); y finalmente, el enfoque ‘Evo-Devo’ con la
aplicaciéon de conceptos como la Integracion Morfoldgica y
Modularidad en el estudio de la evolucién de fenotipos
complejos como el crdneo humano, han permitido encarar la
cuestion con una mayor solidez tedrica y metodolégica. Asi por
ejemplo, hoy se concuerda en que las fuerzas evolutivas no
actian sobre rasgos anatomicos aislados. La Integracion
Morfolégica y la Modularidad coordinan la variacién entre las
partes que interactian de los organismos y por lo tanto
garantizan su funcién, al tiempo que la integracién es también
una fuente importante de limitaciones evolutivas o constrains. En
este trabajo se estudié la adaptacion del craneo humano desde
estas tres aproximaciones. Las implicancias de estos conceptos
en el contexto del Poblamiento Americano, el paso de las
poblaciones por Beringia, y los supuestos eventos de adaptacion
al frio (v.g. “mongolizacién”) son importantes y merecen
atencion e investigaciones futuras. Es decir, es necesaria la
discusion de eventos microevolutivos que son claves para
entender como los patrones de variacion moderna observados,
como los rasgos craneofaciales, fueron generados durante las
fases tempranas de dispersion humana a través del continente
Americano. En los tltimos afios ha crecido considerablemente el
nimero de estudios que emplean la teoria y los métodos
derivados de la Genética Cuantitativa y Poblacional para avanzar
en nuestra comprension de la evolucion humana y de la
diversificacion morfologica, en algunos casos intentando
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Resumen

establecer la importancia relativa de la Deriva Genética y la
Seleccién Natural como fuerzas generadoras de la variacién. La
aplicacion de este enfoque genético poblacional en estudios
previos ha revelado que los procesos evolutivos neutrales (es
decir, la acciéon combinada de la deriva genética y la migracion)
puede dejar un fuerte rastro en la variacion de rasgos fenotipicos
humanos. En particular, parece existir un consenso respecto a
que la variacién craneofacial entre las diferentes poblaciones
humanas tiende a reflejar el patrén genético neutral subyacente,
hasta el punto de que la morfologia del craneo puede ser utilizada
con eficacia para investigar y poner a prueba los ultimos
acontecimientos demograficos de nuestra especie, tales como las
migraciones pasadas y la colonizacién de nuevas regiones.

En el presente trabajo se analizan los patrones de variacion de
caracteres del crdneo de poblaciones americanas mediante el
estudio de la modularidad e integracion de diferentes regiones
del craneo; se evaldan distintos modelos de poblamiento de
América con el fin de establecer cudl se ajusta mejor a la
variaciéon morfoldgica observada en este continente, y se analiza
cudles fueron los factores evolutivos responsables de la
variabilidad fenotipica observada. En el primer capitulo los
estudios de modularidad y de integracién demuestran cierta
organizacion jerarquica de las regiones anatomicas del crdneo
humano, con una especial evidencia modular para la estructura
nasal. El comportamiento modular de la regién nasal podria
favorecer la capacidad evolutiva de esta estructura frente a
presiones selectivas, como aquellas que pudieron sufrir las
primeras poblaciones humanas durante su dispersion en
ambientes articos y de altitud. En el segundo capitulo la tesis
explora los modelos mas discutidos acerca del poblamiento
americano utilizando técnicas de anélisis morfogeométrico. Los
resultados obtenidos brindan un mayor apoyo al modelo
representado por la hipétesis Flujo Génico Recurrente (RGF)
(que a los alternativos: una oleada tinica de migracion, SW; y
dos oleadas migratorias, TW), el cual propone que un modelo de
una tUnica fuente de origen para los nativos americanos, mds una
evoluciéon local, y el flujo génico que persistié entre las
poblaciones darticas de Asia y América constituye una
explicacion probable para la evidencia morfolégica observada.
Finalmente, el dltimo capitulo explora las fuerzas evolutivas que
han dado forma a la evolucién del crdneo de las poblaciones
americanas. En este caso, utilizando modelos de la genética
cuantitativa se rechaza la hipétesis de evolucién neutral
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(mutacién/deriva) para algunas comparaciones, sugiriendo que
no toda la variacién observada en el crdneo humano de las
poblaciones americanas pueden ser explicada por evolucién
neutral.

Los tres capitulos de andlisis de esta tesis presentan resultados
relevantes no solamente para el campo general de los estudios
evolutivos en humanos en base a rasgos morfoldgicos, sino
también para dreas de interés cientifico general como el
poblamiento de América por parte de Homo sapiens. En este
sentido, los estudios enfocados en rastrear la historia y dispersion
de las poblaciones humanas mediante el uso de caracteres
craneofaciales (como es el caso de los datos utilizados para
formular hipétesis explicativas del poblamiento de América), se
benefician ampliamente por la deteccion y medicion de presiones
selectivas y respuestas pldsticas que pueden potencialmente
afectar la diversidad de los marcadores no neutrales. En este
contexto, la combinacién de una aproximacion “Evo-Devo” a los
rasgos fenotipicos complejos, sumado a la exploracién del rol e
importancia relativa de la deriva genética y la seleccién natural
dirigida por presiones ambientales como el clima, contribuyen a
un entendimiento mds completo de las sefiales que los procesos
microevolutivos en cuestion han dejado sobre los patrones de
variaciéon que presentan los crdneos antiguos y modernos de
nuestra especie.
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Fos e . - Abstract

. ABSTRACT

. Certain craniofacial traits that present regional variation among
modern human populations have been associated historically with
adaptationist hypothesis. Most of investigations leading with
adaptation of the human skull mention Coon and Beals’s classical
work, among others. However, today we have available a battery
of modern tools which together with the development of
theoretical concepts known as ‘Evo-Devo’, provide a more
integrated view to address adaptative hypothesis. For instance,
Geometric Morphometrics, with its advantages and disadvantages
respect to the Classic Morphometry, but that certainly has allowed
significant progress in the capture, analysis and visualization of
biological forms; the applications of Populational and
Quantitative Genetics concepts and models allowing a formal
theoretical approach to the study of the adaptation (e.g. ‘model
free’ versus ‘model bound’ studies); and finally, the ‘Evo-Devo’
approach with the application of Morphological Integration and
Modularity to the study of the evolution of complex phenotypes
as it is the human skull, allowed to addressing these issues with a
more solid theoretical and methodological approach. For example,
today it is agreed that evolutionary forces don’t operate on
isolated anatomical features. Morphological Integration and
Modularity coordinate variation among parts that interact within
an organism, and thus guarantee its function. At the same time,
Integration is also an important source of evolutionary constrains.
The present study evaluates adaptation in the human skull from
these approaches. The application of these concepts in the context
of the Peopling of the New World, the population migrations
across Beringia, and the alleged assumptions of cold adaptation
events (e.g. ‘mongolization process’) have profound implications
and deserve attention and future investigations. In other words,
discussions on the microevolutionary events are critical to the
understanding of how observed patterns of modern variation, as
the craniofacial morphology, have been generated during early
phases of human dispersion across American Continent.

In recent years it has grown in number the studies applying the
theory and methods derived from Population and Quantitative
Genetics to improve our understanding of human evolution and
morphological diversification, in some cases attempting to
establish the relative importance of Genetic Drift and Natural
Selection as the driving forces of morphological change. The
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application of this Population and Quantitative Genetics approach
in previous studies has revealed that neutral evolutionary
processes (as the combined action of genetic drift and migration)
can leave a strong trace in variation of human phenotypic traits. In
particular, it seems that a consensus has emerged that craniofacial
variation between different human populations tend to reflect the
subjacent genetic pattern, to the point that skull morphology can
be effectively used to investigate and test recent demographic
events of our species, such as past migration and colonization of
new regions. In this sense, studies focused on tracing the history
and spread of human populations using craniofacial characters (as
is the case of the data used to formulate hypotheses to explain the
peopling of America) benefit significantly by the detection and
measurement of selective pressures and plastic responses that can
potentially affect the diversity of non-neutral markers.

This thesis analyzes patterns of craniofacial variation of American
populations by means of: analysis of integration and modularity
patterns on different cranial regions; the evaluation of different
settlement hypothesis for the peopling of the New World, and the
valuation of different evolutionary agents that could have
contributed to the levels of observed phenotypic variability.
Results from the first approach reflect a hierarchical organization
in the human skull, with special modular evidence for nasal
structure. The modular behavior of the nasal region could favour
the evolving capacity of this structure against selective pressures,
such as those that might suffer early human populations during
dispersal in altitude and arctic environments. Results from the
second approach, which explores different settlements models,
lend further support to the hypothesis represented by Recurrent
Gene Flow (RGF) (against the alternatives: a single wave of
migration, SW, and two waves of migration, TW). RGF
hypothesis, which propose a model of a single source of origin for
Native Americans, plus local evolution in América, and persistent
gene flow between Arctic populations from Asia and America,
seems a likely explanation for the observed morphological
evidence. Finally, the last approach explores the evolutionary
forces that have shaped the evolution of the skull of American
populations. In this case, the quantitative genetic model used
allows rejection the hypothesis of neutral evolution
(mutation/drift) for some comparisons, suggesting that not all of
the observed variation in the human cranium of American
populations can be explained by neutral evolution.



Abstract

The three analytical approaches in this thesis presents relevant
results not only to the general field of human evolutionary studies
based on morphological features, but also to areas of general
scientific interest as the first peopling of America by Homo
sapiens. In this context, combination of ‘Evo-Devo’ concepts to
the stydy of complex phenotypes, together with the exploration of
the relative role and importance of Genetic Drift and Natural
Selection drive by environmental pressures such as climate,
contribute to a more holistic understanding of the signals that
microevolutionary process have left on patterns of variation
presented by ancient and modern skulls of our species.
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Capitulo 1

INTRODUCCION GENERAL







1-Introduccion General

1.1 VISION GENERAL Y ESTRUCTURA DE LA TESIS

‘The natural phenomena of the evolutionary history of man claim an entirely peculiar place in
the wide range of the scientific study of nature. There is surely no subject of scientific
investigation touching man more closely, or in the knowledge of which he is more

deeply concerned, than the human organism itself; and of all the various branches of

the science of man, or anthropology, the history of his natural evolution should excite

his highest interest.’

Ernst Haeckel, The Evolution of Man (1892)

Originalmente primates tropicales, hoy humanos cosmopolitas, los hombres han
logrado expandirse a cada rincén en nuestro planeta, y virtualmente hasta mds alla de
él. Homo sapiens, la Unica especie humana viviente, habita de forma permanente en
casi todas las regiones del globo, y temporalmente hasta en los lugares mas inh6spitos,
como el Sahara y la Antartida. En el noreste de la Republica de Saja (Yakutia), hay un
pequefio poblado de la Siberia Rusa, Oymyakon, que cuenta con algo mds de 2.200
habitantes. En Oymyakon la leche se reparte en estado sdlido, en lugar de agua
corriente se utilizan bloques de hielo y los escolares asisten a clases sélo si la
temperatura no baja de los 52 grados bajo cero. Tal expansién de la especie humana ha
sido posible en gran medida debido a la tecnologia y la diversidad de culturas, propias
de nuestra especie, lo que le ha permitido al hombre desplazarse sobre el agua, el aire,
y hasta el espacio, adaptidndose a su ambiente, modificindolo, y afrontando los
desafios bioldgicos compensando con profundos desarrollos culturales. ;Pero cudles
son los procesos y adaptaciones que le permitieron a nuestra especie ocupar cada
rincén del planeta? Y en particular ;qué adaptaciones bioldgicas y culturales les
permitié ocupar todo el rango de temperaturas del mundo? Si bien para el momento en
que se produce la ocupacion humana de las altas latitudes, cerca del dltimo méaximo
glacial (UMG), los hombres contaban con el bagaje cultural caracteristico del periodo
del Paleolitico Superior ;jocurrieron adaptaciones biolégicas que permitirian a estos
hombres adaptarse a las rigurosas condiciones de un gélido ambiente? Ya desde los
trabajos antropoldgicos de Hrdlicka y Coon a principio del siglo XX hasta hoy,

principios del siglo XXI, se considera la posibilidad de que, por ejemplo, las
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particularidades de las caras de los hombres esquimales y siberianos se deban a una
adaptacion al riguroso clima donde viven, en especial el clima al que se adaptaron y
sobrevivieron sus antepasados durante el UMG. Clésicamente, a este fenotipo se lo
llamé Mongoloide y a las causas que le dieron lugar, proceso de mongolizacion. Mas
tarde, poblaciones ya mongolizadas habrian entrado al continente Americano,
dispersdndose asi algunos de estos rasgos por el Nuevo Mundo.

Este trabajo se enmarca en ese contexto, y pretende explorar qué procesos
adaptativos contribuyeron a la exitosa expansiéon en ambientes adversos de nuestra
especie a finales del Pleistoceno. En particular se propone estudiar el origen
microevolutivo y dispersién de los rasgos craneofaciales caracteristicos de los grupos
del Noreste Asidtico y de la regidn circum-artica dentro del contexto del poblamiento
Americano, mediante la aplicacién conjunta de andlisis genético-cuantitativos y
métodos morfo-geométricos sobre colecciones de crdneos humanos anatémicamente
modernos. Asimismo, se propone estudiar la adaptacién morfolégica del craneo desde
un enfoque ‘Evo-Devo’ (de Evolutionary-Development), aplicando los conceptos de
modularidad e integracion morfoldgica. Las herramientas de toma de datos y andlisis
modernas, en conjunto con la genética cuantitativa y la aproximacién ‘Evo-Devo’,
permiten un abordaje mas completo a la clédsica temdtica de la adaptacion del crdneo
humano.

El proceso de ‘mongolizacion’ es lo que se conoce cldsicamente en la literatura
como el desarrollo de ciertos caracteres craneofaciales derivados de nuestra especie,
que serian el resultado de adaptaciones anatémicas desarrolladas por poblaciones
humanas del Noreste Asidtico como respuesta al frio extremo caracteristico del UMG.
Este asunto estd intimamente ligado a la problematica del poblamiento de América, ya
que, y de acuerdo con el consenso cientifico basado en diferentes disciplinas
(arqueoldgica, lingiiistica, genética), los antepasados de las poblaciones nativo-
americanas serian poblaciones provenientes de Asia, que habrian entrado al continente
a través de lo que hoy conocemos como el estrecho de Bering. Por otro lado, al dar un
vistazo a los fenotipos craneofaciales de las poblaciones americanas nos encontramos
con presencia de estos rasgos, supuestamente adaptativos de nuestra especie. Sin

embargo, estos rasgos no se encuentran en su maxima expresion en las poblaciones
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americanas, a excepcién de las poblaciones esquimales del artico. Todo esto lleva a la
pregunta de cémo se originan estos rasgos. Por ejemplo ;cudles son los agentes
microevolutivos qué mds intervinieron en el proceso de evolucién morfoldgica de las
poblaciones humanas? (;deriva genética, seleccién natural?). ;Cémo es que luego
estos rasgos se dispersan y finalmente aparecen ‘en parches’ a lo largo del continente
americano? La comprension de estos procesos puede ayudar a entender mejor el
complejo proceso del poblamiento inicial del Nuevo Mundo.

La estructura de esta tesis comienza con un capitulo de Introduccién General
(Capitulol) en el que se describe lo que se conoce como fenotipo mongoloide,
poniendo en contexto al ‘proceso de mongolizacion’ en la historia de dispersion de
nuestra especie, se presenta el concepto de adaptacion en las poblaciones humanas, y
se describen algunos aspectos importantes de la anatomia, crecimiento y desarrollo del
craneo humano, asi como los rasgos craneofaciales que caracterizan a humanos
modernos. El crdneo es una estructura muy compleja y su morfologia adulta es el
resultado de una secuencia ontogenética cuyas reglas arquitecténicas estdn lejos de ser
comprendidas. En esta seccion se ofrece una muy breve descripcién con el fin de dar
una idea de su anatomia, origen embriolégico, procesos de desarrollo y necesidades
funcionales, ya que los mecanismos que conducen a la formacién del crdneo y su
crecimiento son esenciales para la comprension de cémo se genera la variacién
fenotipica morfolégica. Al final de la introduccién se especifican los objetivos
particulares de este trabajo.

Para facilitar el abordaje de los objetivos y la lectura de la tesis, la misma fue
dividida en capitulos. Cada capitulo presenta una secciéon de materiales y métodos,
resultados y discusion especificas de cada uno, y finalmente, los resultados obtenidos
después de abordar cada uno de los objetivos por separado, son discutidos en conjunto

en una discusion general en el Capitulo 5.
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1.2 EL FENOTIPO MONGOLOIDE Y LA DISPERSION HUMANA

‘Reinaba un profundo silencio en toda la vasta extension de aquelld tierra, que era la
desolacion misma, sin vida, sin movimiento, tan solitaria y fria que su espiritu.ui
siquiera era la tristeza. En ella habia vestigios de risa...Era la magistral e inefable
sabiduria de la eternidad riéndose de la futilidad de la vida y del esfuerzo de vivir.
Era el bdrbaro y salvaje desierto de corazon helado de los paises del norte. Pero a
pesar de todo, alli habia vida; lo que era todo un reto....el aliento se helaba en el
aire en cuanto les salia de la boca, era despedido hacia atrds en vaporosa espuma
hasta posarse en su piel, en donde se cristalizaba.’

Jack London, Colmillo Blanco (1906)

1.2.1 EL FENOTIPO MONGOLOIDE COMO CONCEPTO TIPOLOGICO

Existe un amplio consenso en la actualidad entre antrop6logos y genetistas
humanos en que, desde el punto de vista bioldgico, las razas humanas no existen. La
opinién mayoritaria entre los especialistas es que es inadecuado el uso del término
raza para referirse a cada uno de los diversos grupos humanos. Tal vez debido a los
horrores que han ocurrido de la mano de la misma ciencia en este respecto en el
pasado no muy lejano, es que los antropdlogos fisicos tienden a respaldar la
imposibilidad de la clasificacion racial y de negar que las razas existan. De hecho hay
una amplia justificacién para esto (v.g. Lewontin 1972, Nei y Roychoudhury 1982,
Stoneking 1993, Barbujani et al. 1997), y el término ha ido cayendo en desuso con el
advenimiento de la genética humana y de las nuevas corrientes antropolégicas.

El concepto de raza fue especialmente predominante en la antropologia fisica
del siglo XIX y la primera mitad del XX. A partir de la segunda mitad del siglo XX,
con la segunda revolucién darviniana (o llamada Sintesis Evolutiva), el concepto de
poblacién comenzé a reemplazar en importancia al de raza, sin embargo, éste dltimo
no desaparecié y sigue siendo utilizado tanto en la literatura cientifica como no
cientifica, en especial en el campo de la Antropologia Social, las Ciencias Politicas y

la Medicina.
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De hecho, en especial fuera del dmbito cientifico antropoldgico, alguien que
camine por las calles de una gran ciudad ‘verd’ que las razas existen en algtn sentido
intuitivo. En otras palabras, ‘percibird’ la variacién e intuitivamente la ‘clasificard’.
En definitiva la nocién de razas no es mds que un constructo sociocultural, cada vez
mds en desacuerdo con la realidad biolégica. Y es que un atributo que todas las
personas parecen tener en comun es esa necesidad de clasificar todo a su alrededor.
Asi es como ha funcionado el cerebro, y no coincidentemente la forma de
comunicarse, nombrando y por lo tanto en cierto sentido encasillando, practicamente
todo lo que se puede objetivar en alguno modo. Asi, no sorprende la instantdnea
disposicién para clasificar y categorizar, ya sea en relacién a vestimenta, estatus
econémico, apariencia, acento, lenguaje. En definitiva, el hecho de que las
clasificaciones raciales no tengan sentido, no quiere decir que la variacién bioldgica
humana no exista. La especie humana es muy diversa, particularmente desde el punto
de vista morfoldgico. Y si bien no hay razones objetivas para dividir a las poblaciones
humanas en otra categoria que no sea la especie, y a pesar de que las razas son una
invencién social sin soporte bioldgico real, si se preguntase a los ciudadanos su
opinién sobre la diversidad humana, la gran mayoria contestaria que cree firmemente
en la existencia de las razas. La persistencia en sostener la existencia de razas dentro
de la sociedad es una prueba de que, una vez que el estamento cientifico ha creado un
paradigma, cuesta mucho rectificarlo, aunque sea el propio estamento cientifico el que
lo haga (Lalueza 2002).

El origen del término mongoloide se enmarca en esta disquisicién, y se remonta
al tiempo de las primeras clasificaciones raciales. Aunque el afin por las
clasificaciones de los humanos puede rastrearse hasta la antigiiedad, las clasificaciones
raciales como tales son producto del periodo histérico conocido como La Ilustracidn,
movimiento cultural e intelectual europeo que se desarrollé desde fines del siglo XVII
hasta los primeros afios del siglo XIX en algunos paises. Fue denominado asi por su
declarada finalidad de ‘disipar las tinieblas de la humanidad mediante las luces de la
razén’. Asi es que el siglo XVIII es conocido, por este motivo, como el Siglo de las
Luces. La Ilustracién, cuyos pensadores sostenian que la razén humana podia

combatir la ignorancia, la supersticion y la tirania, y construir un mundo mejor, tuvo
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una gran influencia en aspectos econdmicos, politicos y sociales de la época. Entre sus
m4s representativas personalidades en Francia se cuenta al conde de Buffon (Georges
Louis Leclerc 1701-1788), quien fue un naturalista, botdnico, matemdtico, bidlogo,
cosmologo y escritor. El conde de Buffon propuso una clasificacién racial con un
enfoque evolutivo, en donde se postulaba que el hombre constituia originalmente una
unica especie, que habia ido diversificindose en numerosas variedades debido a
factores de su entorno natural, como el clima, la comida o las enfermedades. Esta
visién evolutiva se oponia a las anteriores, como la de su contemporaneo Carl von
Linné (1707-1788), que creia que todas las especies habian sido creadas por Dios en
su estado actual. Buffon, quien introdujo el término raza aplicado a las poblaciones
humanas, consideraba seis razas principales entre ellas la raza Mongol (lapona o raza
polar, sudasidtica, etidpica, europea, americana y mongol). Las clasificaciones raciales
siguieron proliferando, pero pricticamente nunca hubo dos autores que coincidiesen
en sus apreciaciones. La raza mongdlica también esta presente en la clasificacion de
Johann Friedrich Blumenbach (1752-1840), quien guidndose por criterios biolégicos
tales como el color de la piel, postulaba cinco variedades: caucdsica, mongolica,
etidpica, americana y malaya. En general, esta categoria racial mongo6lica incluiria a
los pueblos originarios del Extremo Oriente de Asia (China, el Tibet, Nepal,
Mongolia, la peninsula de Corea, Japon, la peninsula de Indochina y Siberia oriental
en Rusia) (Figura 1.1) y las caracterfsticas fisicas utilizadas para definir dicha raza
fueron la coloracion levemente amarillenta de su piel, el pliegue en sus parpados que
da forma a sus ojos oblicuos (pliegue epicantico), sus pémulos sobresalientes y su pelo
negro lacio.

Por su parte Lamarck (1744-1829) establecié una divisiébn en seis razas:
caucésica, mongolica, malaya, hiperbérea, americana y etidpica o negra. La
originalidad de esta clasificacion residia en la raza hiperbdrea, en la que Lamarck
incluia a los grupos que habitaban en las zonas articas de Asia, como los lapones,
esquimales y pueblos siberianos, que hasta entonces habian sido clasificados entre los
asiaticos.

Poco después Cuvier (1769-1832) limit6 la clasificacion a tres razas: caucésica,

mongolica y etidpica. Para Carleton Coon (1904-1981), el dltimo gran defensor de las
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clasificaciones raciales, las razas eran subespecies (caucasoide, congoide, capoide,
mongoloide, australoide), pero para aquel tiempo su divisién de la humanidad en cinco
razas o subespecies ya era todo un anacronismo. El afio anterior (1963), Frank B.
Livingstone ya habia publicado su famoso articulo ‘On the non-existence of races’. El
mundo estaba cambiando, y Coon marca el final de una tradicion clasificatoria que
Linné habia inaugurado casi dos siglos atras (Lalueza 2002).

En nuestros dias, el ciimulo de evidencias genéticas y fenotipicas respalda la
nocidn de que, lo que los raciélogos identificaron como razas principales, no eran sino
los diferentes extremos de la variacién humana. La falta de acuerdo en el nimero de
razas fue en parte el resultado de tratar de dividir a un continuo en una serie de
unidades discretas, en donde la decision es a menudo arbitraria. La realidad de la
mayoria de la variacién humana es que constituye un continuo, y que a partir de
estudios tanto genéticos como craneométricos se ha demostrado que la mayor parte de
la variacién humana se encuentra dentro de las poblaciones, mientras que la variacién
entre las mayores regiones geogréficas es relativamente limitada (Lewontin 1972, Nei
y Roychoudhury 1982, Barbujani et al. 1997, Brown y Armelagos 2001, Relethford
1994, 2001, 2002). Estudios de grupos sanguineos y otros marcadores genéticos
muestran que aproximadamente solo el diez por ciento de la variacién total de la
especie humana existe entre las regiones geogréficas, y el restante noventa por ciento
dentro de dichas regiones (Brown y Armelagos 2001, Relethford 2001). El mismo
patrén se ha encontrado para marcadores de ADN (Barbujani et al. 1997) y rasgos
craneométricos (Relethford 1994), con la mayoria de la variacién entre regiones
debida a la variacion dentro de las poblaciones locales (85%) y mucho menos entre las
poblaciones locales (5%) (Barbujani et al. 1997, Relethford 2002). Los racidlogos
pioneros estaban pues, abocados sin remedio a enfrentarse a problemas sin solucién en
su intento de clasificar la variaciéon humana. Sin embargo, desgraciadamente no se
trat6 tan solo de una mera y estéril discusiéon académica, sino de un fenémeno que

sobrepasé los limites del mundo académico y tuvo importantes repercusiones sociales.
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ASTATIC TYFPES

1 Ainuof Japan 2 Chinese 3 Japanese Girl 4 Shiba Man s Manchu 6 Gold 4
% Gitfak Man o Bart 1o Katiha 17 Korsan 12 Gl Woman | erEune

Figura 1.1: ‘Tipo asiaticos’ en un libro de 1914 (The New Student's Reference Work). 1: Ainu
(Japdn), 2: Chino, 3: Muchacha Japonesa, 4: Hombre Shiba, 5: Manchu, 6: Golde, 7: Mangune, 8:
Hombre Giljak, 9: Buriato, 10: Katjinz, 11: Coreano, 12: Mujer Giljak.

De hecho, mas de una persona alguna vez se preguntd acerca de la relacién
existente entre el término ‘mongoloide’ y la anomalia genética conocida como
sindrome de Down. La razén de esta relacién constituye un ejemplo dentro de la
historia del racismo cientifico, y sus resabios. En principio, si bien puede ser cierto
que algunas de las personas afectadas por dicho sindrome presentan (de manera

inconstante) la caracteristica oriental del pliegue epicdntico, la cuestiéon no termina
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alli, sino que, previo a la denominacién actual comuin de sindrome de Down, la
trisomia del par 21 fue denominada como ‘idiocia mongdlica’ por el mismo doctor
Down. Esto se puede explicar en el contexto histérico, en donde, en tiempos de
Darwin, la teoria de la recapitulacién daba cuerpo a la mejor guia del bilogo para
organizar la vida en secuencias de formas superiores e inferiores (Gould 1980). Es en
este contexto en donde el doctor Down propone que algunos ‘idiotas’ caucdsicos
debian representar detenciones del desarrollo y deberian su deficiencia mental a una
retenciéon de caracteristicas y habilidades que serian consideradas normales en los
adultos de las razas inferiores (Gould 1980).

Adtn en la actualidad, al merodear por la enorme diversidad de informacidn que
ofrece Internet, cualquier persona puede encontrarse por ejemplo con lo siguiente. En
una pagina de Internet llamada ‘Turismo Universal’, ofrecen una informacidn para el
turista bajo el titulo: ‘Curso Gratis de Antropologia: Troncos Raciales Caucasoide,
Negroide y Mongoloide’ en donde se describe: ‘Tronco Racial Mongoloide: de este
Tronco Racial derivan todos los tipos raciales que integran la llamada Raza Amarilla,
cuyas caracteristicas fisicas generales son las siguientes: crdneo alargado, clara
pigmentacion de la piel cuyo color varia de blanco a blanco amarillento, cabellos
lacios de color negro, ojos rasgados y oblicuos, pomulos salientes, nariz recta, labios
delgados, torax corto y ensanchado, escasa pilosidad corporal. Del Tronco Racial
Mongoloide derivan dos grupos raciales: Los Mongoloides del Viejo Continente y los
Mongoloides del Nuevo Mundo’.

Como describe Stephen J. Gould en su libro La Falsa Medida del Hombre
(1981), durante el siglo XIX la ciencia numérica en que se apoyé el determinismo
bioldgico fue la craneometria, mientras que en el siglo XX, los tests de inteligencia
desempefian la misma funcién. Desde la medicién de los craneos hasta el uso y abuso
de los test de inteligencia, dicho libro fue una exposicion a favor del igualitarismo y en
contra del determinismo bioldgico que pretendia mantener y justificar el estatus
dominante del mundo por ciertos sectores (v.g. razas, clases sociales). Gould describe,
como metifora social, una de las formas discursivas con las que se expresa el
determinismo bioldgico y como las afirmaciones cientificas se habian convertido en el

principal recurso para justificar el mito platénico de los metales:
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‘Socrates aconsejaba educar a los ciudadanos de la Repiiblica, y asignarles
funciones, de acuerdo con estas tres clases: gobernantes, ayudantes y artesanos.
Una sociedad estable exige el respeto de esa jerarquia y la aceptacion, por parte
de los ciudadanos, de la condicion social que se les ha conferido. Pero, ;como
obtener esa aceptacion? Incapaz de elaborar una argumentacion logica, Socrates
forjo un mito. Con un poco de vergiienza, dice a Glaucon: Hablaré, aunque en
realidad no sé como mirarte a la cara, ni con qué palabras expresar la audaz
invencion... Hay que decirles [a los ciudadanos] que su juventud fue un suerio, y
que la educacion y la preparacion que les dimos fueron solo una apariencia; en
realidad, durante todo ese tiempo se estaban formando y nutriendo en el seno de
la tierra... Glaucon no puede resistir y exclama: ‘Buena razon tenias para
sentirte avergonzado de la mentira que ibas a decirme.” ‘Es cierto’, responde
Sdcrates, ‘pero todavia falta; solo te he dicho la mitad.’ Ciudadanos-les diremos,
siguiendo con el cuento-, sois todos hermanos, si bien Dios os ha dado formas
diferentes. Algunos de vosotros tienen la capacidad de mandar, y en su
composicion ha puesto oro; por eso son los que mds honra merecen; a otros los
ha hecho de plata, para que sean ayudantes;, a otros aun, que deben ser
labradores y artesanos, los ha hecho de bronce y de hierro; y conviene que, en
general, cada especie se conserve en los hijos... Un ordculo dice que cuando la
custodia del Estado esté en manos de un hombre de bronce o de hierro, eso
significard su destruccion. Este es el cuento. ;Hay alguna posibilidad de hacer
que nuestros ciudadanos se lo crean?

Glaucon responde: ‘No en la generacion actual; no hay manera de lograrlo;
pero si es posible hacer que sus hijos crean ese cuento, y los hijos de sus hijos, y
luego toda su descendencia.” Glaucon formulé una profecia. Desde entonces, el
mismo cuento, en diferentes versiones, no ha dejado de propalarse y ser creido.
Segiin los flujos y reflujos de la historia de Occidente, las razones aducidas para
establecer una jerarquia entre los grupos basdndose en sus valores innatos han
ido variando. Platon se apoyo en la dialéctica; la Iglesia, en el dogma. Durante
los dos ultimos siglos, las afirmaciones cientificas se han convertido en el
principal recurso para justificar el mito platonico.

...Este libro intenta demostrar tanto la debilidad cientifica como el
condicionamiento politico de las argumentaciones deterministas. Sin embargo, no
me propongo establecer una oposicion entre los malvados deterministas que se
apartan del sendero de la objetividad cientifica y los esclarecidos
antideterministas que abordan los datos con imparcialidad y por tanto logran ver
la verdad. Me interesa, mds bien, criticar el mito mismo de la ciencia como una
empresa objetiva, realizable solo cuando los cientificos logran liberarse de los
condicionamientos de sus respectivas culturas y ver el mundo tal como en
realidad es.

SJ Gould (1981) The Mismeasure of Man.
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1.2.2 EL FENOTIPO MONGOLOIDE COMO CONJUNTO DE
CARACTERES DERIVADOS Y EXTREMO DE VARIACION EN EL
CONTEXTO DE LA DISPERSION DE HUMANOS ANATOMICAMENTE
MODERNOS

Si bien es cierto que los grupos humanos difieren notablemente entre si desde el
punto de vista fisico, este fendmeno puede atribuirse en buena medida al efecto de la
seleccién y a la adaptacidon al amplio rango de ambientes ecoldgicos ocupados por
nuestra especie, y asi como las condiciones ambientales no son fijas ni estdn
perfectamente circunscriptas a las dreas geograficas, no resulta sorprendente que la
variaciéon humana tampoco muestre delimitaciones espaciales estrictas (Lalueza 2002).

Todas las caracteristicas fisicas utilizadas tradicionalmente para clasificar en
razas discretas a las poblaciones humanas, como la estatura, color de la piel, de los
0jos, la forma de la nariz, la forma y el color del cabello, siguen patrones clinales. El
hecho de encontrar clinas para cualquier rasgo humano de tipo morfolégico implica
que las poblaciones humanas han estado en contacto durante largos periodos de
tiempo, destruyendo asi la nocién de raza. Dichas clinas son a veces mds féciles de
localizar que de encontrar su origen, ya que una clina observada en un rasgo
morfoldgico puede ser el resultado de un fendmeno migratorio o el reflejo de un
proceso adaptativo climdtico (ya que ambos fenémenos dejarfan un rastro clinal
semejante entre poblaciones).

Los rasgos del cridneo humano conocidos cldsicamente como ‘fenotipo
mongoloide’ siempre han sido asociados a la adaptacién a ambientes extremadamente
frios que algunos hombres experimentaron al dispersarse y ocupar latitudes altas
durante los dltimos periodos glaciares, una vez que el hombre moderno comenzé a
colonizar nuevos ambientes y a dispersarse fuera de Africa y por el mundo entero.

Si bien la accién antrépica, en especial desde la revolucién industrial, es
claramente responsable de ciertos efectos sobre el clima del planeta, lo cierto es que
los cambios climaticos no son novedad. De hecho, probablemente el cambio en el
clima sea una de las mayores causas que detond o dirigi6 la evolucién dentro del linaje

hominido.
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El fenotipo craneofacial presente en las poblaciones humanas del Noreste
Asidtico es considerado como una especializacién de la morfologia craneofacial
generalizada del Pleistoceno tardio, y aparece en el registro arqueoldgico por primera
vez en el este Asiatico a mediados del Holoceno. Una vez evolucionados en Asia,
estos rasgos (v.g. marcado aplastamiento facial, bévedas redondeadas y maxilares
altos, narices angostas) comienzan a dispersarse hacia América y actualmente se
observan con frecuencia variable en las poblaciones del Nuevo Mundo. El origen de
dicho fenotipo generalmente se explica a través de una hipdtesis adaptativa, sugiriendo
adaptaciones al frio extremo del Noreste Asidtico durante la dltima glaciacién
(Howells 1973, 1989, Hanihara 1994, Lahr 1996, Brown 1999, Roseman 2004).

La salida de Homo sapiens desde Africa (Lahr 1996, Stringer y McKie 1996)
con su expansion posterior hasta el este asidtico y de ahi hacia América por el estrecho
de Bering durante el Pleistoceno tardio estd asociada a notables cambios en su
morfologia craneana. Como resultado final de este proceso de dispersion, se observa
que en el seno de las poblaciones nativas americanas hay valores extremos de
variacion craneofacial, casi equivalentes a los rangos maximos de diferenciacién que
presenta nuestra especie a nivel global (Gonzélez-José et al. 2001, 2008). Esta alta
diversificacion se ha estudiado desde multiples perspectivas. Por ejemplo, la
denominacién ‘Paleoamericano’ (Neves y Pucciarelli 1991, Neves et al. 2003, Neves y
Hubbe 2005) define a un conjunto de caracteres ancestrales en nuestra especie. Este
patrén de rasgos no derivados, o generalizados (Lahr 1996) se observa no sélo en los
restos antiguos de América sino también en poblaciones modernas (Gonzalez-José et
al. 2003). Contrariamente, tanto en el este asidtico como en América, y en sincronia
con estas poblaciones generalizadas, evolucionan poblaciones portadoras de rasgos
craneofaciales altamente especializados o derivados, cldsicamente definidos durante el
periodo raciologista como ‘Mongoloides’ (Howells 1973, 1989, Lahr 1996, Brown
1999). El lugar y fecha de la primera entrada al continente, la rapidez y direccién de
las dispersiones, asi como la variedad de respuestas culturales a los cambios
climaticos durante el Pleistoceno tardio son temas de continuo debate. Esta
complejidad hace que el poblamiento inicial de América sea uno de los eventos mas

desafiantes en la reconstruccidn de nuestra prehistoria.
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1.3 ADAPTACION EN POBLACIONES
HUMANAS

‘Pero alli, al frente y a la zaga, audaces e indomables, caminaban trabajosamente los

dos hombres, que todavia no estaban muertos. Llevaban sus cuerpos cubiertos con pieles y
cueros blandos. Sus pestaiias, mejillas y labios estaban tan cubiertos de cristales de hielo,
producidos por su helada respiracion, que era imposible distinguirles la cara. Esto les daba el
aspecto de fantasmas enmascarados, de enterradores de un mundo de espectros en el entierro
de uno de los suyos. Pero bajo toda esa apariencia, eran hombres que penetraban en la tierra
donde todo era desolacion, mofa sarcdstica y silencio; pequeiios aventureros lanzados en una
colosal empresa, empeniandose contra la fuerza de un mundo poderosisimo, tan remoto, tan
ajeno a ellos, y tan sin latido como las profundidades del espacio. Avanzaban sin hablar,
economizando el aliento para mantener las funciones del cuerpo.’

Jack London, Colmillo Blanco (1906)

Desde el comienzo del estudio de la evolucién el publico se ha fascinado por la
evolucién y adaptaciéon humana. Y a pesar de los importantes progresos en el
entendimiento de la historia de nuestra especie, atn se sabe relativamente poco acerca
de las presiones de seleccién y factores histéricos que han afectado a la humanidad en
los ultimos 200 mil afos.

Durante al menos los dltimos 100.000 afios, las poblaciones humanas modernas
se han dispersado fuera de Africa (Lahr y Foley 1994, Lahr 1996, Stringer 2002),
adaptdndose a ambientes muy diversos y ocupando incluso los lugares mds frios, secos
y menos productivos del planeta. En el transcurso de este proceso de dispersion,
diferentes poblaciones experimentaron la dindmica climdtica propia de las
glaciaciones, algunas domesticaron plantas y animales, modificando drasticamente su
dieta y estilos de vida, y reestructurando a su vez su propio ambiente, a través de
generar nuevos nichos ecoldgicos (Laland et al. 2010). Si bien el proceso de
dispersion global de Homo sapiens estuvo asociado con diferentes cambios culturales

(v.g. innovaciones tecnoldgicas, incorporacién de nuevos alimentos y/o cambios en su
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procesamiento, asi como en practicas sociales, etc.), las poblaciones humanas también
tuvieron que desarrollar respuestas fisioldgicas y morfolégicas, como resultado de la
exposicion a un amplio rango de presiones, tanto ecolégicas como culturales. El color
de la piel, la morfologia craneofacial, la estatura y proporciones corporales, la
respuesta fisioldgica a la hipoxia, son algunas de las variables que presentan variacion
biogeogréfica en las poblaciones humanas y que son candidatas (algunas con mayor
sustento que otras) a haber evolucionado en las poblaciones humanas por seleccién
natural.

Central al estudio de la adaptacién se encuentra el concepto de homeostasis y
estrés ambiental. Este ultimo se define como cualquier condicién que perturba el
funcionamiento normal del organismo, por lo tanto causando una alteraciéon de la
homeostasis interna. Homeostasis significa la capacidad del organismo para mantener
un ambiente interno estable a pesar de diversas influencias ambientales externas y
perturbadoras (Proser 1964). A un nivel funcional, todas las respuestas fisioldgicas de
nuestro cuerpo son adaptativas y estdn hechas para restaurar la homeostasis interna.
Por ejemplo, los pulmones proporcionan oxigeno al liquido extracelular para reponer
continuamente el oxigeno que estd siendo utilizado por las células, los rifiones
mantienen constantes las concentraciones de iones, y el sistema gastrointestinal
proporciona nutrientes. Sin embargo, las personas que viven por ejemplo en climas
extremadamente frios o extremadamente calientes deben someterse a ajustes
funcionales adicionales para mantener el equilibrio térmico, las cuales pueden
comprender ajustes de la tasa metabdlica, de las vias de pérdida de calor, de
conservacion del calor, de la respiracién, la circulacion de la sangre, y el transporte e
intercambio de fluidos y electrolitos. De la misma manera, las personas expuestas a
mucha altura deben ajustarse a través de mecanismos fisiolégicos, quimicos, y
morfolégicos, tales como aumento de la ventilacién (respiracién), el aumento de la
capacidad de transporte de oxigeno de la sangre mediante un aumento de la
concentracion de células rojas de la sangre, y el aumento de la capacidad de los tejidos
para utilizar el oxigeno a bajas presiones. Asi, cuando cierto estrés perturba la
homeostasis que existe entre el organismo y el ambiente, el organismo debe recurrir

ya sea a respuestas bioldgicas o a respuestas culturales-tecnoldgicas con el fin de
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1-Introduccion General

funcionar normalmente. El logro de la homeostasis total o adaptacién funcional
completa dependerd de la naturaleza del estrés o perturbacién, y puede requerir
respuestas a corto plazo (como las adquiridas durante la aclimatacién o
aclimatizacién), o puede requerir la exposicion durante el periodo de crecimiento y
desarrollo como en la aclimatizacién del desarrollo (Figura 1.2) (Frisancho 1993).

Por otro lado, a través de la adaptacién cultural y tecnolégica, los humanos
pueden modificar y por lo tanto disminuir, el efecto del stress ambiental de manera
que su cuerpo no necesita producir ninguna respuesta fisiolégica. Sin embargo, en
raras ocasiones, los seres humanos han sido capaces de evitar por completo un estrés
ambiental. Prueba de ello es que los esquimales, a pesar de su adaptacion tecnoldgica
avanzada al frio en sus actividades cotidianas de caza, estin expuestos a periodos de
estrés por frio y en respuesta han desarrollado procesos bioldgicos que les permiten
funcionar y adaptarse a su entorno (Brown y Page 1952).

No todas las respuestas del organismo pueden considerarse adaptativas. Aunque
una respuesta dada podria no ser adaptativa per se, a través de su efecto sobre otra
estructura o funcién podria resultar beneficiosa para la funcién del organismo. Por el
contrario, una respuesta adaptativa dada puede ayudar al organismo en una funcion,
pero en realidad tener efectos negativos sobre otras funciones o estructuras. Asi, en
todos los dmbitos del quehacer humano, un determinado rasgo se considera adaptado
cuando sus efectos beneficiosos superan a los negativos. En teoria, esto es una
suposicion vélida, pero en la préctica, debido a la naturaleza relativa de la adaptacién,
es muy dificil determinar el verdadero valor de adaptacién de una respuesta dada.
Cada respuesta debe ser considerada en el contexto de las condiciones ambientales en
las que se midid la respuesta y en la perspectiva de la duracién de tiempo del estudio y
la poblacién de sujetos.

La adaptacién es un proceso mediante el cual el organismo ha alcanzado un
ajuste beneficioso al medio ambiente (Frisancho 1993). Este ajuste puede ser temporal
o permanente, adquirido ya sea a través de procesos de corto plazo o de por vida, y
puede involucrar cambios fisioldgicos, estructurales, de comportamiento o culturales,
ya sea independientemente o integrados en el organismo como un todo, orientados a

mejorar la funcionalidad del organismo y su rendimiento frente al estrés ambiental.
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Estos cambios pueden ocurrir a través de diversos procesos de adaptaciéon funcional

(Figura 1.2): habituacion, aclimatizacién o adaptacion genética (Frisancho 1993).

Tiempo de vida:
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primario | aclimatacién

aclimatizacién
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Figura 1.2: Esquematizacion del proceso de adaptacion y de los mecanismos que permiten al
individuo (o poblaciéon) mantener la homeostasis al enfrentarse a un estrés ambiental (tomado
de Frisancho 1993).

Si las tensiones ambientales son propicias para la mortalidad y la fecundidad
diferencial, entonces los cambios adaptativos pueden establecerse en la poblacién a
través de cambios en la composicidon genética y por lo tanto alcanzar un nivel de
adaptacién genética (Frisancho 1993).

La aclimatizacién se refiere a los cambios que ocurren dentro del tiempo de
vida de un organismo para reducir la tensién causada por cambios estresantes en el
ambiente natural o por complejas tensiones ambientales. Si las caracteristicas
adaptativas se adquieren durante el periodo de crecimiento del organismo, el proceso
es conocido como adaptacién o aclimatizacion del desarrollo (Frisancho 1993).

La habituacién implica una reduccién gradual de las respuestas a, o la
percepcion de, la estimulacion repetida (Folk 1974). La habituacion se refiere a la
disminucién de las respuestas neurales normales, por ejemplo, la disminucién de las
sensaciones tales como el dolor, y depende necesariamente del aprendizaje y el

condicionamiento (Frisancho 1993).
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Por otro lado la adaptacién cultural y tecnoldgica se refiere a las respuestas no
bioldgicas del individuo o poblacién que le permiten modificar o aminorar un estrés
ambiental. Como tal, la adaptacion cultural es un importante mecanismo que facilita la
adaptacién bioldgica humana (Moran 1979), sin embargo también genera nuevas
condiciones de estrés que requieren nuevas respuestas adaptativas. Por ejemplo, los
avances en la medicina han logrado reducir la mortalidad infantil y de adultos en la
medida en que la poblacién mundial estd creciendo a un ritmo explosivo; el avance en
la tecnologia ha mejorado los niveles de vida, aunque creando un medio ambiente
contaminado a los que la humanidad deberd adaptarse; el avance cultural y
tecnoldgico ha provocado un rapido aumento de la disponibilidad de energia y a la vez
un reducido gasto de energia (sedentarismo) causando un aumento desproporcionado
en el desarrollo de enfermedades degenerativas asociadas con sindromes metabdlicos.
Por lo tanto, la adaptacién al mundo de hoy puede ser incompatible con la
supervivencia en el mundo del mafiana a menos que la humanidad pueda ajustar su
capacidades culturales y bioldgicas.

Ciertos rasgos de la morfologia craneofacial que presentan variacion regional en
las poblaciones humanas han sido asociados histéricamente con hipdtesis
adaptacionistas. Casi todos los estudios que tratan sobre la adaptacién del crdneo
humano, citan los cldsicos trabajos de Coon y Beals (Coon 1962, Beals et al. 1984)
entre otros. El libro de Coon et al. (1950) en donde se describen las normas climaticas
como la Regla de Bergmann (tamaifio corporal) y la Regla de Allen (tamafio y forma
de las extremidades) aplicadas a las poblaciones humanas, pudo haber estimulado
varios estudios biogeograficos de la forma humana. Después de mediados del siglo
XX, se toman nuevas direcciones en el estudio de la morfologia y fisiologia asociada
al clima, la genética, enfermedades y adaptacién al medio ambiente. Por ejemplo,
Schreider (1950, 1951) y Roberts (1952, 1953), exploraron las relaciones entre tamaiio
corporal y tasas metabdlicas con el clima en poblaciones humanas alrededor del
mundo, encontrando que en los humanos, asi como en otros animales de sangre
caliente, se cumplia la regla de Allen y de Bergmann. Otros antropdlogos fisicos
exploraron la relacidon entre el ambiente climatico y la adaptaciéon de poblaciones

sometidas a estrés por frio o calor, en Sudafricanos (Wyndham et al. 1952),
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Aborigenes australianos (Scholander et al. 1958), poblaciones del Artico (Irving et al.
1960), esquimales (Inuit) (Brown y Page 1952, Meehan 1955), y alakalufes (Hammel
1960). Estos y otros estudios muestran como las poblaciones humanas a lo largo del
mundo entero se han adaptado morfoldgica, fisioldgica y comportamentalmente a las
condiciones ambientales de su entorno (Little 2010). EI estrés experimentado por la
hipoxia debida a la altitud es otro ejemplo interesante de adaptacion. Los efectos del
estrés por hipoxia hipobdrica (baja presion parcial de oxigeno ambiental) sobre la
funcién metabdlica celular, el crecimiento y el desarrollo, la actividad fisica, la
reproduccion y la salud, han hecho del ambiente de altitud un entorno tinico en el cual
investigar la adaptacion humana (Brutsaert 2010). Si bien tanto la adaptacién
bioldgica como cultural han permitido la ocupacién humana de ambientes extremos,
s6lo la adaptacién bioldgica ha contribuido al éxito en la ocupacién de altitudes
extremas, ya que la tecnologia tradicional no puede proteger del inevitable estrés
ambiental de la hipoxia de altura.
En cuanto al estudio del crdneo humano, uno de los rasgos mds asociados a la

adaptacion por estrés climdtico es la estructura nasal.

1.3.1 FISIOLOGIA RESPIRATORIA Y ADAPTACION

La nariz es una de las estructuras del crdneo que mds se ha relacionado a una
funcién adaptativa, tanto en humanos modernos como en hominidos fésiles como los
Neandertales (v.g. Holton y Franciscus 2008, Holton et al 2011, Rae et al. 2011). En
particular, desde hace mucho tiempo se ha sugerido que la morfologia nasal juega un
papel importante en la adaptacién climitica de las poblaciones humanas (ver
Franciscus y Long 1991).

La funcién respiratoria de la nariz se considera como un mecanismo de
templado, humidificacién y limpieza del aire inspirado (Mlynski et al. 2001). De
modo que la nariz no es s6lo un érgano pasivo que permite que el aire pase a través de
él, sino una estructura compleja que participa en la configuracién de los requisitos

previos para un intercambio de gas alveolar 6ptimo. Dado que los pulmones son muy
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sensibles a la temperatura y la humedad del aire que ingresa al cuerpo, es muy
importante que estos factores sean regulados al ingresar y pasar por la nariz (Negus
1958, Cole 1982). Asi, la morfologia de la cavidad nasal (Figura 1.3) es esencial para
el condicionamiento del aire inspirado, dado que en ella ocurre la mayor parte del
intercambio de calor y humedad (Franciscus y Long 1991) y es el factor mas
importante que determina la mecdnica de flujo del aire en la nariz (Mlynski et al.

2001).

Nasofaringe

Orefaringe

Laringofaringe

NARIZ Y CAVIDADES NASALES

CORNETE SUPERIOR

SENO FRONTAL SENO ESFENOIDAL

CORNETE MEDIO FOSA NASAL
POSTERIOR
CORNETE ADENOIDES
INFERIOR

NASOFARINGE

ORIFICIO EXTERNO ©

Figura 1.3: Esquema de la nariz y cavidades nasales.
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La nariz externa o pirdmide nasal (Figura 1.4a) posee un esqueleto
osteocartilaginoso, formado por los huesos nasales y por una serie de cartilagos que le
dan la forma a la nariz externa. Los orificios anteriores o de entrada a la cavidad nasal
se llaman narinas. A través de ellas se ingresa a la primera parte de la cavidad nasal
denominada vestibulo nasal. Esta zona se encuentra recubierta por piel mis anexos
cutdneos: vibrisas, glandulas sebdceas y sudoriparas. Posteriormente se encuentra la
cavidad nasal propiamente dicha, cubierta por mucosa. El orificio de entrada 6seo a la
cavidad nasal se denomina apertura piriforme. Los orificios posteriores que

comunican la cavidad nasal con la nasofaringe se denominan coanas (Figura 1.4b).

La cavidad nasal posee una pared medial, el tabique nasal, formada por la ldmina
perpendicular del etmoides, el vomer y el cartilago septal. El piso de la cavidad nasal
estd formado anteriormente por el proceso palatino del hueso maxilar y posteriormente
por el proceso horizontal del hueso palatino. El techo de la cavidad nasal se forma por
los huesos nasales, la lamina cribosa del etmoides y el cuerpo del esfenoides. La pared
lateral estd formada por el proceso frontal del hueso maxilar, el hueso lagrimal, la
masa lateral del etmoides con sus conchas media y superior, la concha inferior y la
porcién vertical del hueso palatino. Asi en la pared lateral hay tres conchas nasales,
también llamadas cornetes: la concha o cornete inferior, media y superior (Figuras 1.3

y 1.4c).

N -

Figura 1.4: a) Nariz externa o pirdmide nasal. b) Coanas nasales. c¢) Cornetes nasales con la
mucosa nasal que recubre el tabique y los cornetes.

Estas estructuras estdn ricamente irrigadas por arterias y plexos venosos, que tienen

como funcién calentar y humidificar el aire inspirado. Asi, la mayor parte de la

modificacidn del aire inspirado en cuanto a calor y humedad se da a lo largo de los
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pasajes nasales internos, los cuales, a través del 4rea de turbinales o cornetes
revestidos por mucosa, proveen una mayor drea superficial para el contacto del aire
con la mucosa nasal. Desde un punto de vista aerodindmico podrian verse como un
espacio de pequeiias rendijas que facilitan el contacto del aire con la mucosa debido a
su pequefia anchura (Mlynski et al. 2001). Se desconoce, sin embargo, como se realiza
el contacto eficiente de todas las particulas con la mucosa nasal. En este sentido, la
dispersion y el comportamiento del flujo del aire al atravesar la cavidad nasal parece
ser de enorme importancia. Muchas investigaciones han intentado elucidar la dindmica
del flujo nasal (Proetz 1951, 1953, Levine et al. 1986, Naito 1989, Mlynski et al.
1993). Hasta aqui, el conocimiento de cémo se da el contacto 6ptimo entre las
particulas y la mucosa nasal, aun no estd completamente comprendido y varios
estudios en la actualidad estdn dedicados a comprender la influencia de la morfologia
nasal como el pardmetro mds importante a la hora de determinar la mecénica del flujo
del aire respirado. Dado que las dimensiones y propiedades de la cavidad nasal afectan
directamente al flujo del aire tanto durante la inspiracién como la espiracion, se espera
que la variacién en la morfologia de la cavidad nasal impacte directamente en su
funcion.

Sin embargo, si bien la mayor parte del calor y el intercambio de humedad se
produce en la fosa nasal interna, la anatomia de la nariz externa también afecta a la
magnitud y duracién del contacto de la corriente de aire con las superficies internas de
la mucosa al influir en la direccién y en la turbulencia de la corriente del aire
inspiratorio y espiratorio (Cole et al. 1983, Courtiss y Goldwyn 1983, Courtiss et al.
1984, Olsson y Bende 1985, Santiago-Diez de Bonilla et al. 1986, Adamson 1987,
Kasperbauer y Kern 1987, Scherer et al. 1989).

La variacién en la morfologia nasal a lo largo de las poblaciones humanas ha
sido estudiada cldsicamente a partir del ancho y alto de la apertura nasal externa
(indice nasal) y su variacion se ha atribuido a una adaptacién al gran rango de
ambientes ocupados por nuestra especie a lo largo de su evolucién y dispersion
(Thomson y Buxton 1923, Davies 1932, Weiner 1954, Wolpoff 1968, Hiernaux y
Froment 1976, Crognier 1981, Franciscus y Long 1991, Herndndez et al. 1997). Es

decir, que a pesar del hecho de que los pasajes nasales internos juegan un papel
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predominante en la performance de la funcién nasal (Yokley 2009), muchos trabajos
que estudian el significado adaptativo de la morfologia nasal de humanos recientes y
fosiles se han focalizado exclusivamente en el tamafio y forma de aspectos nasales
externos. De hecho, la morfologia externa de la nariz ha sido investigada durante un
siglo entero (Franciscus y Long 1991) mientras que los trabajos que estudian la
variacion anatémica en los pasajes nasales internos son escasos. Esto se debe en parte
a la complejidad de la anatomia nasal interna y por lo tanto a la dificultad de medir
tales estructuras. Sin embargo, avances metodoldgicos y el creciente acceso y
aplicacidn de la tecnologia de imagenes al estudio del craneo humano (v.g. andlisis de
tomografias computadas y simulacién de fluidos) han hecho posible la medicién y el
estudio de la anatomia nasal interna, como por ejemplo la medicion de la superficie de
la mucosa nasal y su variacién y el volumen de los pasajes nasales (v.g. Yokley 2009,
Gonzilez 2012). Asimismo, el uso de técnicas morfogeométricas como las utilizadas
en el presente trabajo (véase también Noback et al. 2011) permiten una aproximacién
mds completa de las formas bioldgicas al capturar aspectos morfolégicos que no
siempre se pueden obtener con indices construidos a partir de medidas craneométricas
lineales.

Mediciones del indice nasal externo en poblaciones humanas modernas se han
mostrado altamente correlacionadas con la humedad absoluta (Weiner 1954) y en
menor grado con la temperatura (Thomson y Buxton 1923, Davies 1932, Crognier
1981). Un valor bajo de dicho indice (indicativo de narices altas y angostas) ha sido
encontrado tipicamente entre poblaciones de ambientes frios y/o secos, mientras que
altos valores del indice (indicativo de narices bajas y anchas) se han encontrado
tipicamente en poblaciones de ambientes calidos y hiimedos.

Sin embargo, de acuerdo a Yokley (2009), el aspecto mds relevante de la
anatomia nasal para estudiar su funcién y significado adaptativo no se encuentra en las
medidas externas (como el indice nasal) sino en los pasajes nasales internos, aunque
ambos rasgos (externos e internos) podrian estar correlacionados (Franciscus y Long
1991). Franciscus y Long (1991) encuentran una variacidén ecogeografica en el alto,
ancho y proyecciéon de la nariz externa, aunque el significado funcional de esta

variacion adn es discutido. Diferencias en el alto y ancho de la nariz externa podrian
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afectar la amplitud de la corriente de aire inspirado (Thomson y Buxton 1923) y/o la
habilidad de generar turbulencia (Walker et al. 1961, Swift y Proctor 1977, Cole
1982), y las diferencias en la proyeccion nasal podrian afectar la direccién del aire
inspirado (Cottle 1955) y/o la habilidad de recobrar la humedad en la expiracion
(Franciscus y Trinkaus 1988). En un trabajo mas reciente, Griitzenmacher et al.
(2005) encuentran evidencias de influencia de ciertas variaciones patoldgicas de la
forma nasal externa sobre los patrones de flujo de aire en especial en la zona de
entrada (vestibulum, istmo y cavum anterior). A partir de los estudios que consideran
al indice nasal como reflejo de las dimensiones nasales internas se ha establecido la
siguiente relacién: una nariz angosta y alta funcionaria mejor en ambientes frios y
secos, ya que facilitaria el calentamiento y humidificacién del aire inspirado al tiempo
que recuperaria calor y humedad del aire espirado, mientras que una nariz baja y ancha
funcionaria mejor para disipar el calor en ambientes cdlidos y himedos (Thomson y
Buxton 1923, Davies 1932, Weiner 1954). Estas consideraciones han sugerido el
mecanismo por el que se les confiere una mejor performance respiratoria a los
portadores de estos rasgos en cada uno de los diferentes ambientes. Sin embargo, este
mecanismo estd directamente relacionado con la distribucion del tejido epitelial en la
fosa nasal interna, en donde ocurre la mayor parte del intercambio de calor y
humedad. Asi, un aspecto importante de la funcién respiratoria es la relacién entre la
superficie epitelial de la fosa nasal interna (mucosa nasal) y el volumen del aire
inspirado (Thomson y Buxton 1923, Steegmann 1970, 1972, Shea 1977, Dean 1988).
Por lo que el tamafio y forma de las estructuras nasales internas deberian considerarse
en cualquier estudio que intente entender la evolucién adaptativa de la nariz (Yokley
2009).

El calentamiento y la humidificacién del aire inspirado estdn influenciados por
la cantidad de contacto entre la mucosa nasal y el aire (Mowbray y Gannon 2001,
Clement y Gordts 2005). La calidad de este contacto se veria a su vez mejorada por
una mayor relacién superficie-volumen, un mayor tiempo de residencia del aire, y
mayor turbulencia (Churchill et al. 2004, Clement y Gordts 2005). Por ejemplo, si la
variacion descripta es el resultado de un proceso adaptativo, aquellos individuos cuyos

ancestros evolucionaron en climas muy frios deberian poseer una mayor relacién entre
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la superficie de la mucosa y el volumen de los pasajes nasales internos (S/V) que
aquellos individuos cuyos ancestros evolucionaron en climas més cdlidos. La razén de
esta relacién radicaria en que una mayor relaciéon S/V permitiria que una cantidad
relativamente mayor de aire entre en contacto con la mucosa, facilitando asi un
intercambio de calor y humedad mds eficiente, mientras que una relaciéon menor de

S/V permitiria una mayor disipacién del calor (Yokley 2009).
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1.4 EL CRANEO HUMANO

El crdneo humano es posiblemente la regién mds compleja de nuestro esqueleto.
Esta compleja estructura 6sea cumple funciones tan importantes como albergar y
proteger el cerebro y los 6rganos de los sentidos (vista, olfato y oido) y por otro lado
sostener las estructuras masticatorias, algunas de las cuales implican considerables
fuerzas mecdnicas que afectan miiltiples regiones (Moss y Young 1960, Enlow 1990,
Sperber 2001). Estas funciones se mantienen conforme el craneo cambia enormemente
en tamafio y forma durante la ontogenia. Por ello, para crecer, funcionar y evolucionar

son necesarios multiples mecanismos de integracion.

1.4.1 CRECIMIENTO Y DESARROLLO

El desarrollo del crdneo es el resultado de la morfogénesis y el crecimiento de
dos principales regiones (Carlson 1999): el neurocrdneo y el esqueleto facial o
esplacnocrdneo. Ademds, de acuerdo a diferencias en su origen y desarrollo, el
neurocrdneo puede separarse en dos regiones (Sperber 2001). Por un lado, la béveda
del craneo o desmocrdneo, que estd formada por huesos membranosos derivados del
mesodermo paraxial y la cresta neural, y por otro, el basicrdneo o condocrineo, que
estd formado por hueso endocondral que se origina de precursores cartilaginosos a
partir del mesodermo (Mooney et al. 2002). La béveda del craneo alberga y protege al
cerebro y cerebelo, mientras que la base del crdneo da soporte a las partes inferiores
del cerebro, el puente de Varolio, el bulbo raquideo y el tallo cerebral (Richtsmeier
2002). La béveda estd compuesta por la fusién de diversos huesos planos: el frontal,
parietales y temporales, y el occipital. La parte no escamosa del hueso temporal y
occipital forma parte ademds de la base del craneo, junto con el hueso esfenoides y

etmoides. El esqueleto facial (esplacnocrdneo o viscerocrdneo) se forma por
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osificacion intramembranosa al igual que la béveda del craneo, pero sélo a partir de
precursores de la cresta neural (Sperber 2002). El esplacnocraneo rodea a la faringe y
las cavidades orales y respiratorias, sustentando las funciones de alimentacién y
respiracion. El complejo facial esta formado por los huesos cigomatico, maxilar, nasal,
lacrimal, palatino y vomer.

Asi, de acuerdo principalmente a su origen embrioldgico y desarrollo,
generalmente se reconocen tres mayores regiones en el craneo (Sperber 2001): el
neurocraneo, formado por la base o basicraneo (derivado del condocrdneo) y la béveda
craneana (los huesos dermatocraneales), y el viscerocrdneo o esqueleto facial
(derivado inicialmente del esplacnocraneo con el desarrollo subsiguiente de elementos

del dermatocraneo) (Figura 1.5).

Figura 1.5: Las tres regiones principales de acuerdo al desarrollo del craneo: rojo (base), verde

(bbveda) y violeta (cara).

Si bien el craneo es una estructura integrada a nivel global (Lieberman et al.
2004a, Bastir et al. 2010, Martinez Abadias et al. 2012), estas tres regiones pueden ser
vistas como unidades que varfan con cierta independencia una de otra (Cheverud
1982, Lieberman et al. 2000a). En esta arquitectura del crdneo es posible que el
basicraneo actie como integrador central (Lieberman et al. 2000b). La base estd
localizada en el centro del crdneo, debajo del cerebro y del neurocrdneo pero por
encima y por detras de la cara, y es la primera regién que alcanza la forma y tamafio

adulto, un poco antes que el neurocrdneo y mucho antes que la cara (Sperber 2001).
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Durante el crecimiento en la vida fetal y posnatal, los huesos membranosos
aumentan de volumen por aposicién de nuevas capas sobre su superficie externa y por
reabsorcion osteocldstica simultdnea que tiene lugar desde el interior. Diversas suturas
y fontanelas mantienen su caricter membranoso bastante tiempo después del
nacimiento. El crecimiento de los huesos de la béveda craneana contindia después del
nacimiento y se debe sobre todo al desarrollo del cerebro.

En un principio la cara es pequefia en relacién con el neurocrdneo, debido al
reducido tamaiio de los huesos, sobre todo los maxilares, la ausencia de los dientes, y
a que atn no se desarrollan los senos neumdticos paranasales (Sadler y Langman
2007). La predominancia del neurocrdneo respecto de la cara es mayor en el feto,
después del nacimiento se va reduciendo (desde una relacién de 8:1 a 6:1 en el
segundo afno y 4:1 en el quinto afio), para alcanzar la proporcién final (de 2:1) en el
adulto (Sperber 2001). Para la edad de 10 afios el crecimiento del neurocrdneo esta
completo en un 95%, mientras que la cara presenta el 65% de su crecimiento total.
Durante la adolescencia el crecimiento estd dirigido por control hormonal. En
humanos (y mamiferos), el crecimiento del crdneo termina al llegar a la madurez
sexual.

La base del crdneo crece principalmente por osificacién endocrondral en las
sincondrosis, mientras que la cara y el neurocrdneo crecen por osificacién
intramembranosa en las suturas. En la osificacién endocondral, la formacién del hueso
es precedida por la formacién de una matriz cartilaginosa, la cual después de la
mineralizacion, es reemplazada por hueso endocondral (Sperber 2001). Dado que la
osificaciébn membranosa no requiere de este paso previo, es mds ripida que la
osificacidon endocondral. El proceso de osificacién membranosa por el que se forman
diversos huesos planos se caracteriza por la presencia de espiculas dseas semejantes a
agujas. Estas espiculas irradian progresivamente desde los centros de osificacion
primaria hacia la periferia (Figura 1.6). Sin embargo ambos tipos de osificacién

pueden actuar conjuntamente para producir un tdnico hueso.
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Figura 1.6: Huesos del craneo de un feto de 3 meses. Se observan las espiculas dseas que se
extienden a partir de los centros de osificacién primaria en los huesos planos del craneo (Sadler
y Langman 2007).

La distincién entre tipos de osificacién es muy relevante debido a que la
osificacidon endocondral puede estar menos sujeta a las interacciones epigenéticas con
organos cercanos que la osificacion intramembranosa. La osificacién
intramembranosa en el neurocrdneo y la cara es impulsada casi por completo por el
crecimiento de los 6rganos, en donde las fuerzas mecdnicas regulan factores de
transcripcion en suturas para inducir la osteogénesis (v.g., Opperman 2000). Sin
embargo, el crecimiento de la cara y el cerebro también pueden influir en el
crecimiento endocondral de la base del craneo (Enlow 1990, Lieberman y McCarthy
1999), por lo que las variaciones en el crecimiento neuronal y facial pueden ser
influencias importantes en la forma craneofacial.

Filogenéticamente, la base del craneo es la estructura mds antigua, mientras que
la béveda y la cara tienen un origen mds reciente. El condocrdneo representa una
estructura vestigial del crineo de vertebrados, cuyos patrones bdsicos han sido
altamente preservados a través de la filogenia (Carlson 1999). En general, cuanto mas
antigua es la estructura, se entiende que estd mds conservada en cuanto a cambios
evolutivos. El condocraneo esta fuertemente determinado genéticamente mientras que
el desmocrdneo y esplacnocraneo se consideran mds sensibles a factores ambientales

(Sperber 2001). Una explicacién posible es que el cartilago podria estar bajo
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restricciones genéticas mas conservadas que el hueso (Schilling y Thorogood 2000). A
su vez, el esqueleto facial es tal vez la regién del crdneo de primates que presenta mas
variedad de formas y estd mds afectada por factores no genéticos, ya que juega un rol
clave en la explotacién y adaptacion al ambiente y porque su crecimiento estd mas

extendido a lo largo del periodo postnatal (Siebert y Swindler 2002).

1.4.2 PRINCIPALES CARACTERISTICAS DERIVADAS DEL CRANEO
HUMANO MODERNO

La historia evolutiva humana comprende muchos cambios a distintos niveles:
de comportamiento asi como morfolégico y fisiolégico. El desarrollo diferencial de las
distintas partes del crdneo ha sido el centro de muchas transformaciones evolutivas,
como la evolucién dentro del orden Primates (Ackerman y Cheverud 2004) y los
cambios relacionados con los origenes de la especie humana moderna (Lieberman et
al. 2002). Sin embargo hay dos grandes cambios de especial importancia y que tienen
estrecha relacién con la evolucién de nuestro craneo. Uno de ellos, la adquisicién del
bipedalismo, es uno de los factores que llevé a la separacién de nuestro dltimo
ancestro comun con los chimpancés, hace aproximadamente 5-8 millones de afios
atrds, y por otro lado, la tendencia en el aumento del tamafio del cuerpo y en especial,
el aumento del cerebro, que marcoé la separacion entre los géneros Australopithecus y
Homo, hace aproximadamente 1.8 millones de afios atrds (Lieberman et al. 2004a).

Es comin que la posicion de algunas especies fésiles esté en continuo debate y
a veces no existe un corte claro que defina las especies del género Homo.
Paradéjicamente, nuestra propia especie, es una de las mas pobremente definida entre
los hominidos, presentando un patrén confuso de variacién que ha llevado a
definiciones algo vagas de diferentes taxones (v.g. ‘H. sapiens arcaico’, ‘H. sapiens
moderno”, ‘Homo heidelbergensis’, ‘Homo helmei’, ‘Homo rhodesiensis’), siendo una
importante fuente de esta confusién la falta de caracteristicas derivadas tnicas
(autopomorfias) propias de °‘H. sapiens anatémicamente moderno' (AMHS)

(Lieberman et al. 2002).
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Por ejemplo, la diferenciacién entre Homo sapiens anatdmicamente moderno y
Homo sapiens arcaico parece haber ocurrido en Africa hace unos 200 mil afios (White
et al. 2003) y haber implicado cambios evolutivos significativos, pero a nivel
morfolégico, los cambios en forma y tamafio del crdneo habrian sido graduales
(Lieberman et al. 2004a). Es decir que, en contraste con los importantes cambios que
se produjeron en el esqueleto con el origen de los primeros hominidos y los origenes
del género Homo, la evolucion de AMHS parece haber implicado cambios
esqueléticos menos dramaticos.

En cuanto a la sistematica de Homo sp. ‘arcaico’ no hay mucho acuerdo, y en
general esta categoria incluye las especies denominadas como Homo heidelbergensis y
H. neanderthalensis. La especie Homo heidelbergensis es central en muchas
discusiones actuales sobre evolucién humana. Para algunos especialistas, Homo
heidelbergensis habria sido el ultimo ancestro comin de H. sapiens y H.
neanderthalensis, mientras que para otros solo serfa una forma europea que dio origen
a H. neanderthalensis. Sin embargo el impacto de los estudios gendémicos recientes
que indican hibridacién entre humanos modernos y Neandertales y ‘Denisovianos’, la
situacion de estos grupos de forma separada es ahora objeto de debate (Stringer 2012).

Si bien persiste el debate sobre posibles diferencias cognitivas y de
comportamiento entre AMHS y hombres arcaicos, en lo que respecta al postcréneo,
los humanos anatémicamente modernos no presentan mayores diferencias con los
humanos arcaicos (Pearson 2000), y las principales diferencias en el crdneo entre
AMHS y H. sapiens arcaicos son: un craneo més globular y expandido, una cara mas
pequeiia que se retrae por debajo de la fosa craneal y una fuerte flexién de la base del
craneo (Figuras 1.7 y 1.8) (Aiello y Dean 1990, Lieberman et al. 2002, 2004a,
Lieberman 2008).

32



1-Introduccion General

Figura 1.7: Vista lateral de: Homo sapiens reciente ‘anatdmicamente moderno’ (izquierda),
Homo sapiens 'arcaico’ Broken Hill (medio), Pan troglodytes (derecha). Una linea vertical se
proyecta inferiormente desde el punto mas anterior e inferior en la base del créneo. Notese
como la cara en el Homo arcaico y Pan es mas grande en relaciéon con el tamafio del cerebro y
estd mas anteriormente posicionada con relacion a la base del crdneo. Tengase en cuenta
también el neurocrdneo mas redondeado en H. sapiens moderno (Lieberman et al. 2004a).

Figura 1.8: Vista lateral de: a, Homo sapiens arcaico (Broken Hilly b, Homo sapiens moderno
(Skhul V). Las lineas blancas muestran el angulo en la base del craneo (notese el angulo de la
base del craneo aproximadamente 18 grados mas flexionada en el hombre moderno)
(Lieberman 2008).

Ha habido una tendencia a especular sobre el valor adaptativo de los rasgos que
caracterizan a AMHS (Lieberman 2008). Muchos paleoantropdlogos han asumido que
la especiacion de H. sapiens moderno involucré eventos multiples, independientes y
presiones de seleccién relacionadas con diversos factores como cognicién, lenguaje,

locomocién y dieta (Wolpoff 1999). Sin embargo, desde la biologia del desarrollo
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evolutivo se argumenta que las autapomorfias craneales utilizadas para definir AMHS
serian un conjunto integrado de caracteristicas cuya co-aparicion puede resultar de un
pequeiio nimero de cambios en el desarrollo que se produjo a principios de la
ontogenia craneal, siendo muchas de las autapomorfias de AMHS subproductos de los
cambios mds fundamentales en lugar de adaptaciones seleccionadas (v.g. Lieberman et
al. 2002).

Trabajos previos indican que los rasgos derivados de AMHS no son
independientes, sino que covarian sustancialmente tanto en adultos como a lo largo de
la ontogenia (Lieberman et al. 2000a,b, 2002, 2004a). El siguiente paso es identificar
los efectos funcionales de estos cambios y considerar cémo podrian haber afectado a
la funcién de otros cambios modulares propuestos. De las muchas funciones que
realiza el craneo, las mas relevantes en relacién para la globularidad del neurocrdneo
y/o la retracciéon y reduccién facial son posiblemente: cognicién, masticacidn,
locomocidn, lenguaje y respiracién (Lieberman 2008). El andlisis de estos factores es
tan interesante como complejo. Por ejemplo, un tema de mucho interés es si los
humanos modernos han tenido ventajas cognitivas sobre los humanos arcaicos,
llevando a los primeros a la capacidad de crear tecnologias mas complejas como las
del Paleolitico Superior o generar un lenguaje mds sofisticado. Si bien el registro
arqueoldgico no ayuda mucho aqui por no presentar tecnologia del Paleolitico
Superior ni evidencias de arte para H. sp arcaico, tampoco se explica por qué los
restos arqueoldgicos asociados con humanos modernos y arcaicos son esencialmente
1dénticos por mds de 150.000 afios (Lieberman 2008). Existen algunas propuestas de
la accién de la seleccion sobre regiones particulares del cerebro. Las mismas se basan
en que si la boveda y el basicraneo crecen alrededor del cerebro en gran parte como
respuesta a los estimulos provocados por el crecimiento de este, las variaciones en el
tamafio relativo de partes especificas del cerebro puede generar diferencias en la forma
del craneo como un todo (Lieberman 2008). Por ejemplo, es posible que un aumento
relativo en el volumen del 16bulo temporal sea un factor relevante en la evolucion de
humanos modernos. Comparaciones hechas con morfometria geométrica entre
humanos arcaicos y modernos indican que la fosa craneal media (donde se aloja el

16bulo temporal) en humanos modernos es entre un 15 y un 20% mads larga y un 20%
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mds amplia en relacién al tamafio del crdneo total (Lieberman et al. 2002, 2004a). Si
el tamafio de la fosa se correlacionara fuertemente con el volumen del l6bulo
temporal, entonces seria posible que un incremento en el volumen del 16bulo temporal
del cerebro esté relacionado con el origen de los humanos modernos. Este cambio
también podria ayudar a explicar algunos de los aspectos derivados mds importantes
de la forma moderna del craneo humano. Varias lineas de evidencia indican que el
crecimiento del cerebro relativo a la longitud de la base del crdneo influye en la
flexién de la base del craneo (Ross y Ravosa 1993, McCarthy 2001). Un l6bulo
temporal relativamente mayor es una causa posible para una mayor flexion de la base,
ya que es la tnica parte del cerebro que se encuentra directamente en el sitio donde la
base craneal en realidad se flexiona durante los primeros afios postnatales (Lieberman
2008). En cuanto a su rol en el cerebro, el 16bulo temporal incluye funciones
cognitivas relacionadas con la organizacién de la informacién sensorial (entre ellos
lenguaje, varios tipos de memoria, tales como el reconocimiento de palabras, sonidos
e imdgenes visuales). Ademds, se ha demostrado la importancia del 16bulo temporal
durante pensamientos intensamente espirituales y religiosos (v.g. Persinger 2001). Por
lo tanto, seria interesante especular si comportamientos religiosos y espirituales, tan
frecuentes en todas las sociedades humanas, son una propiedad derivada, emergente
de la seleccion en otras capacidades como la memoria y el lenguaje (Lieberman 2008).

Un aspecto intensamente estudiado de la relacion entre forma y funcién en el
crdneo humano es la generacion y resistencia de las fuerzas de mordida, asi como los
cambios en la dieta y coccion de los alimentos. Parece ser que mediante la retraccién y
acortamiento de la cara, el crdneo humano tiene un brazo de carga relativamente corto
tanto para los miisculos masetero como temporal, lo que da lugar a una ventaja
mecdnica en los humanos modernos versus arcaicos (Paschetta 2012). Sin embargo,
aunque el crdneo humano pareciera estar disefiado de manera mas eficiente para la
produccién de las fuerzas de mordida, eso no necesariamente significa que la cara
humana haya sido seleccionada para convertirse en mas corta con el fin de aumentar la
eficiencia masticatoria (Lieberman 2008). En términos de su superficie en el plano
coronal, la cara de humanos modernos es mas pequefia que la de humanos arcaicos,

con gran parte de esta disminucién ocurriendo en los dltimos 12 mil afios (Lieberman
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1998). Parte de esta disminucion en el tamafio de la cara es de origen epigenético y
puede ser atribuida a la masticaciéon de alimentos mds blandos y procesados (Carlson
1976, Carlson y Van Gerven 1977, Lieberman et al. 2004b). Si esto fuera asi, entonces
el componente selectivo en relacidn a la reduccion del tamaiio facial o la razén de que
caras grandes ya no fueran adaptativas, puede adjudicarse a la coccién y preparaciéon
de los alimentos. Por otro lado existe un gran debate con respecto al momento en el
cual la coccidon de los alimentos se volvié predominante en la evolucién humana.
Segin las investigaciones arqueoldgicas las primeras evidencias de hogueras
asociadas con coccién de alimentos datan en unos 250 mil afios (James 1989), que
coincide con la evolucién de H. sapiens moderno. Aun estd en discusion porqué una
cara mas pequefia podria ser una adaptacion, ademads este rasgo derivado podria estar
relacionado con otras ventajas funcionales relacionadas con la locomocion, respiracion
y vocalizacién. Por lo tanto es muy posible que la cara distintiva de humanos
modernos no pueda explicarse solo por un cambio en la dieta.

Otras dos caracteristicas que pueden estar asociadas a la seleccién de una cara
mds corta son la locomocién y la vocalizacién. Una hipétesis a explorar es si la
disminucién en el tamafio facial juega un papel tnico en el ser humano para mejorar
las capacidades de estabilizacién de la cabeza durante la carrera (Lieberman 2008).
Tener un rostro mds pequefio también tiene potenciales efectos funcionales en el papel
de la faringe en la respiracién, sobre todo en términos de termorregulacion durante
actividades vigorosas, como correr (Lieberman 2008). Un acortamiento superoinferior
y anteroposterior de la cara disminuye la longitud de varios componentes de la via
respiratoria incluyendo la cavidad nasal, la nasofaringe, la cavidad oral, y la
orofaringe. Si se supone que la longitud del cuello no ha cambiado mucho en el género
Homo, la faringe en humanos modernos es mucho mds corta en relacién a la masa
corporal que en el Homo arcaico. Esta diferencia tiene varias implicaciones para la
funcién de la faringe en la termorregulacién (Lieberman 2011). Una faringe mas corta
podria afectar a estas funciones mediante la alteracion de dos pardmetros

interrelacionados: el grado de turbulencia y la velocidad de flujo.
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1.5 OBJETIVOS DEL TRABAJO

1.5.1 CAPITULO 2: PATRONES DE VARIACION Y COVARIACION
ENTRE RASGOS: UN ENFOQUE DESDE LA MODULARIDAD Y LA
INTEGRACION MORFOLOGICA

El tamafio y forma de las principales regiones del crineo humano (cara,
neurocrdneo y basicraneo) poseen una cantidad sustancial de variacién genética, lo
que le confiere al craneo una alta capacidad evolutiva, pero que a su vez estd limitada
por complejos patrones de covariacidon entre las regiones, debidos a una fuerte
integracién genética jerdrquicamente estructurada. Dada la compleja naturaleza
integrada y modular del craneo humano, es necesario tener presente ciertos conceptos
fundamentales en cualquier estudio evolutivo del mismo, como son la modularidad y
la integracién morfoldgica.

En el contexto de esta tesis, surgen entonces preguntas como: ;Como responde
el crdneo frente a una adaptacién al frio? ;Lo hace como un todo? ;O mediante
respuestas modulares que varfan de regién en regién? En esta primera parte del trabajo
se explorard el papel de los rasgos ‘mongoloides’ y su interaccidén con el resto del
crdneo, asi como el comportamiento modular e integrado del mismo.

Para ello, en este capitulo se propone explorar los patrones de variacién y
covariacion entre rasgos del crdneo en una serie de poblaciones que ocuparon diversas
regiones del continente americano, y por tanto diversos ambientes climdticos,
poniendo a prueba distintas hipétesis de modularidad y evaluando los patrones y
magnitud de la covariacion entre diferentes regiones del crdneo y entre las diferentes

poblaciones estudiadas.
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1.5.2 CAPITULO 3: PATRONES DE VARIACION ENTRE
POBLACIONES: MODELOS DE POBLAMIENTO

Durante las ultimas décadas se han propuesto diferentes escenarios para
describir las fases iniciales del poblamiento americano. Sin embargo no existe aun un
consenso respecto a cdmo tuvo lugar este proceso. Existen visiones contrapuestas que
han llevado a proponer hipdtesis como la de ‘Dos Componentes Migratorios’ y la de
‘Oleada Migratoria Unica’ basadas en evidencias parciales, como el estudio de la
morfologia del crdneo o la genética molecular, respectivamente. Mas recientemente se
ha propuesto la hipétesis de ‘Flujo Génico Recurrente’ a partir de una visiéon mas
integradora.

El objetivo de este capitulo es contrastar diferentes explicaciones o modelos de
poblamiento con los datos morfoldgicos observados, para establecer cudl de estos
modelos se ajusta mejor a los datos. Para ello se aplicé el test de Mantel con el objeto
de evaluar la asociacién entre matrices de distancias biolégicas y matrices de
distancias geogréficas construidas en funcién de diferentes hipétesis de poblamiento

(matrices de disefio).

1.5.3 CAPITULO 4: PATRONES DE VARIACION ENTRE
POBLACIONES: BUSCANDO SENALES DE EVOLUCION

(Cudl es el origen microevolutivo del fenotipo ‘mongoloide’?

La teoria evolutiva ofrece un fundamento para estudiar el cambio morfolégico
basdndose en la comprensién de los patrones de variacién/covariacién y su cambio a
nivel intra e intergrupal. Esto se debe a que las fuerzas evolutivas dependen de la
variacion intraespecifica, que actia como el ‘combustible’ de la diversificacion
poblacional.

Asi, en lugar de asumir que la variacién morfoldgica es adaptativa, aqui se
propone partir de la evaluacién de la hipdtesis nula de que la evolucién de la

morfologia del crdneo humano se debe puramente a la accién de la deriva genética
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(DG), a través de la comparacién de los patrones de variacién dentro y entre grupos
medidos a través de matrices de varianzas/covarianzas. El rechazo de la hipétesis nula
puede ser entonces interpretado como un indicador de que la seleccidon natural (SN) ha
tenido un rol en la evolucién de los caracteres en cuestion o de que estos caracteres no
se ajustan al modelo genético-cuantitativo en el que se basa el test estadistico
empleado.

Asi, el objetivo de este capitulo es investigar, mediante el uso de predicciones
derivadas de la teoria evolutiva, cuales fueron los factores microevolutivos
responsables de generar la diversificacién morfolégica que se observa en el craneo de

las poblaciones americanas y asidticas estudiadas.
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2-Patrones de variacion y covariacion entre rasgos

2.1 INTRODUCCION: PATRONES DE VARIACION Y
COVARIACION ENTRE RASGOS

I mean by [the correlation of growth] that the whole organization is so tied together during its
growth and development, that when slight variations in any one part occur, and are
accumulated through natural selection, other parts become modified.

(Charles Darwin, 1859)

It seemed evident to the writers, as it has to others, that character changes occurring in
evolution of species could not be considered to be independent of each other and that
studies which did not consider this dependency ignored a significant aspect of change.
Not only should the interrelationships of changing characters be a primary point of
interest, but the nature and intensity of the relationships should remain evident at all
stages of their study.

(Olson and Miller, 1958)

El tamafio y forma de las principales regiones del crdneo humano (cara,
neurocrdneo y basicrdneo) poseen una cantidad sustancial de variacién genética
subyacente, lo que le confiere al crdneo una alta capacidad evolutiva, pero que a su
vez estd limitada por complejos patrones de covariacién entre las regiones, debidos a
una fuerte integracion genética jerarquicamente estructurada (Martinez Abadias 2007,
Martinez Abadias et al. 2009a). Dada la compleja naturaleza integrada y modular del
crdneo humano, es necesario tener presente ciertos conceptos fundamentales en
cualquier estudio evolutivo, como son la modularidad y la integracién morfolégica.

De hecho, uno de los actuales interrogantes de la biologia esqueletal y evolutiva
humana es si los diferentes rasgos craneofaciales derivados en los humanos modernos
evolucionaron independientemente en respuesta a distintas presiones de seleccidn o si
resultan de una integracion morfoldgica global e inherente al crineo (Martinez
Abadias et al. 2012).

La biologia evolutiva del desarrollo (‘Evo-Devo’) ha impulsado un cambio en
las investigaciones, en las que el énfasis ya no estd puesto en su totalidad en el arreglo

intra e interpoblacional de la variacién fenotipica por accién de la seleccion natural,
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sino también por la produccién de esa variacién a través del desarrollo. Algunas
morfologias adultas se desarrollan mds facilmente que otras, y los mecanismos del
desarrollo pueden limitar o canalizar el cambio. En otras palabras, el desarrollo
estructura la expresién de la variacidon fenotipica sobre la que actda la seleccién
natural (Maynard Smith et al. 1985). La integracién morfoldgica y la modularidad son
dos vias a través de las cuales esto ocurre (Cheverud 1996a), y por lo tanto son
factores determinantes de la capacidad de evolucién (evolvability) (Wagner et al.
2007, Hansen y Houle 2008, Hallgrimsson et al. 2009).

Las implicancias de estos conceptos en el contexto del poblamiento americano,
el paso de las poblaciones por Beringia, y los supuestos eventos de adaptacién al frio
(v.g. ‘mongolizacién’) son importantes y merecen atencion e investigaciones futuras.

Los estudios cldsicos donde se discute la adaptaciéon de los rasgos
‘mongoloides’ al frio se basan en la observaciéon de la variacién morfoldgica en
medidas individuales o combinacién de medidas (indices) del craneo en diversas
poblaciones, y en algunos casos, en su correlacion con variables climdticas (v.g.
Steegmann Jr. y Platner 1968, Beals 1972, Guglielmino-Matessi et al. 1979, Carey y
Steegmann Jr. 1981, Beals et al. 1983, 1984, Franciscus y Long, 1991; Churchill et al.
2004, Noback et al. 2011). Otros han empleado la teoria y los métodos derivados de la
genética cuantitativa y poblacional con objeto de avanzar sobre nuestra comprension
de la evolucién y diversificacion morfoldgica humana (v.g. Relethford 1994, 2002,
2004, 2010; Ackermann y Cheverud 2004; Gonzalez-José et al. 2004; Roseman 2004,
Harvati y Weaver 2006, Roseman y Weaver 2007, Weaver et al. 2007, Betti et al.
2009, 2010, Martinez Abadias et al. 2009a, 2012, Smith 2009, 2011, von Cramon-
Taubadel, 2009a,b, von Cramon-Taubadel y Weaver 2009), en algunos casos
intentando establecer la importancia relativa de la deriva genética y la seleccién
natural como fuerzas generadoras de la variacion.

Sin embargo, es interesante y necesario abordar ademds esta temadtica en el
contexto ‘Evo-Devo’, en donde integraciéon y modularidad son conceptos
fundamentales en el desarrollo de explicaciones evolutivas. Una estrategia ttil para
pensar en hipétesis selectivas que pueden haber impulsado el origen de la forma

craneofacial humana moderna es primero considerar el crdneo como una unidad
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integrada e intentar determinar en qué medida y cémo las caracteristicas que han

cambiado en el proceso estdn integradas, es decir ;qué ha cambiado con qué?

2.1.1 INTEGRACION MORFOLOGICA Y MODULARIDAD

La integraciéon morfoldgica y la modularidad se cuentan entre los principales
mecanismos que dirigen la evolucién morfoldgica de estructuras complejas, ya sea
favoreciendo o constrifiendo su evolucién (Klingenberg 2010). Los rasgos
morfolégicos no varian individualmente, pero tampoco varian todos con todos de igual
manera. Algunos rasgos, por compartir una misma via de desarrollo o por estar
involucrados en una misma funcién, tendrdn mds relacién entre ellos que con otros
rasgos u otras partes del organismo. En otras palabras, estos son los conceptos de
integracién y modularidad, en donde uno es la contraparte del otro. Se entiende por
integracién a la cohesidn entre los rasgos que resulta de la interaccién de los procesos
biolégicos que producen las estructuras fenotipicas bajo estudio. Esta cohesion puede
deberse a diferentes razones o una combinacién de ellas, como el hecho de que los
rasgos se localicen en una misma regién, que compartan una misma via de desarrollo,
0 que participen en una misma funcién (Olson y Miller 1958, Cheverud 1982, 1984,
1995, 1996a). En el contexto de los estudios morfoldgicos, la integracion se expresa a
través de la covariacién entre rasgos y asume que aquellos rasgos relacionados por
funcién o desarrollo se heredaran juntos y producirdn respuestas coordinadas (Olson y
Miller 1958, Cheverud 1982, 1984, 1995, 1996a). De ahi que las interdependencias
genéticas y de desarrollo pueden limitar o dirigir la direccién de la evolucién porque
esos rasgos correlacionados con frecuencia evolucionan juntos (Lande 1979, Cheverud
1984).

Pero también, de la mano de la integracién, estd el concepto de modularidad.
La modularidad se refiere a los grados relativos de conectividad; un médulo es una
unidad que estd estrechamente integrada internamente, pero relativamente
independiente de otros médulos de este tipo. En otras palabras, la modularidad refleja

las diferencias en el grado de integracion de partes dentro de y entre los conjuntos de
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rasgos. En los ultimos afios, la modularidad se ha convertido en un drea activa de
investigacion en biologia del desarrollo evolutivo y disciplinas relacionadas (v.g.
Wagner et al. 2007).

Los grupos de rasgos que covarian o que estdn integrados pueden formar asi un
tipo de unidad (de desarrollo, genética, funcional o evolutiva) que a su vez podria
variar con cierta independencia respecto de los rasgos de otros ‘modulos’ (v.g. Olson
y Miller 1958, Cheverud 1982, 1984, 1995, 1996a, Wagner et al. 2007, Willmore et al.
2007, Hallgrimsson et al. 2009, Klingenberg 2010). En otras palabras un mddulo
podria pensarse como un grupo de caracteres morfolégicos que juntos cumplen una
funcién determinada, estin fuertemente integrados por efectos genéticos pleiotrépicos,
y mantienen cierta independencia respecto a otros mdédulos (Mitteroecker y Bookstein
2008). Existe un gran acuerdo en que la modularidad es un prerrequisito para la
organizacién fenotipica jerarquica asi como para la manifestacién de adaptaciones

complejas (Mitteroecker y Bookstein 2007).

| ¥ Pl

Figura 2.1: Constricciones relativas y absolutas. a: ausencia de constricciones. La variacion es
igualmente abundante en todas las direcciones del espacio fenotipico (circulo), por lo que la
seleccion en cualquier direccion producird una respuesta evolutiva igualmente fuerte (flechas).
Los estudios empiricos sugieren que esta situacion es muy rara. b: constricciones relativas. La
variacién se concentra principalmente en una direccion, pero hay cierta variacién en todas las
direcciones (y por lo tanto hay una respuesta evolutiva a la seleccion en todas las direcciones)
aunque algunas direcciones pueden producir respuestas mayores (flechas negras) que otras
(flechas grises). Esta situacién es comun para la forma y otras caracteristicas morfolégicas. c:
constricciones absolutas. La variacién estd tan concentrada que una o mas dimensiones del
espacio fenotipico carecen por completo de variacién, lo cual significa que la evolucién no
puede darse en esas direcciones (cruces rojas). Las constricciones absolutas parecen ser poco
frecuentes en las poblaciones (tomado de Klingenberg 2010).
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La integracién entre rasgos puede actuar como una limitante de la evolucion
mediante la concentracién de la variacién en algunas direcciones especificas del
espacio de forma y limitar la variaciéon en otras direcciones (Figura 2.1). La
modularidad podria ofrecer una posible linea de escape a esta limitacién o
‘constraint’. Es decir, si los rasgos bajo seleccion divergente estdn organizados en
diferentes médulos, serdn capaces de evolucionar hacia sus respectivos dptimos con
una interferencia minima con los demas (Klingenberg 2010). De modo que se podria
esperar que los sistemas de desarrollo evolucionen de forma que los patrones de
integracién genética y modularidad concuerden con los patrones de funcionalidad
entre rasgos. O puede que las unidades de desarrollo no sean congruentes con las
unidades de funcién, ya sea porque muchas partes de diferente origen de desarrollo
estdn involucradas en una unica funcién, o porque diferentes partes de una unidad de
desarrollo realizan diferentes funciones (Klingenberg 2010).

De este modo, la modularidad contribuye en la flexibilidad de los procesos de
desarrollo pudiendo facilitar la variacién adaptativa en unidades de desarrollo y
funcionales. Sin embargo es dificil evaluar empiricamente la hipétesis de que los
mddulos de desarrollo evolucionan de modo de coincidir con los médulos funcionales
(Wagner y Altenberg 1996, Cheverud 1984) o de que los médulos de desarrollo son
rasgos conservados evolutivamente y actiian como constraints (Breuker et al. 2006).

La variacién coordinada de estructuras relacionadas funcionalmente o por
desarrollo puede tener un rol clave en la evolucién de estructuras morfolégicas
complejas. Por ejemplo, la integracion parece ser dominante en el crdneo humano
(Lieberman et al. 2000a,b; Gonzdlez-José et al. 2004, Bastir y Rosas 2005, Martinez
Abadias et al. 2012) pudiendo impulsar o limitar la capacidad de evolucién
(evolvability) de su morfologia y determinar su respuesta evolutiva (Klingenberg
2010, Martinez Abadias et al. 2012). Trabajos previos indican que los patrones de
integracién se han mantenido estables en mamiferos (Goswami 2006a,b, Porto et al.
2009), en primates del Nuevo Mundo (Marroig y Cheverud 2001), en poblaciones
humanas modernas (Gonzélez-José¢ et al. 2004), e incluso que estos patrones
compartidos de covariacidn en el crdneo se preservan incluso bajo ciertas alteraciones

genéticas y en el desarrollo (Hallgrimsonn et al. 2007, 2009, Martinez Abadias et al.

47



Sol de Azevedo

2011), bajo ciertas enfermedades (Richtsmeier y Deleon 2009) y bajo practicas
culturales de deformacién (Martinez Abadias et al. 2009b).

La organizacién modular se puede describir a través de un ‘mapa genotipo-
fenotipo’ que caracteriza cémo la variacion genética contribuye a la variacién
fenotipica a través de la ontogenia (Wagner y Altenberg 1996). Este mapa puede ser
descompuesto en varios mapas genotipo-fenotipo locales e independientes con menos

efectos pleiotrépicoss entre médulos (Figura 2.2, Mitteroecker y Bookstein 2007).

Factor model
Genotype-phenotype map
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Figura 2.2: Mapa fenotipo-genotipo y factores comunes y locales de variaciéon. A la izquierda,
mapa fenotipo-genotipo segin Wagner y Altenberg (1996) que esquematiza los efectos de los
genes GL....G6 sobre los caracteres fenotipicos V1...V6. Notese que hay mas efectos
pleiotrépicos dentro de los dos médulos que entre ellos. A la derecha, esquema que muestra los
factores comunes (G3, G5) que afectan a ambos mddulos, y factores locales (G1, G2, G4, G6)
cuyos efectos estan confinados a un solo médulo (Mitteroecker y Bookstein 2007).

Cuando los cambios genéticos afectan sdlo a una parte del fenotipo, el genoma
puede responder a la seleccion solo en esta parte, independientemente del resto del
fenotipo, con pocos o ninglin efecto pleiotrépico secundario perjudicial. Por el
contrario, los rasgos con una base genética comin o de desarrollo se heredan
conjuntamente y evolucionan juntos (Lande 1979, Cheverud 1996a). Por lo tanto, una
organizacién modular mejora la habilidad del sistema genético para generar variantes
adaptativas, concepto referido a menudo como ‘capacidad de evolucién’ (o
evolvability) (Altenberg 1994, 2005). Asi, el craneo humano es un fenotipo complejo,
cuyo mapa ‘genotipo-fenotipo’ estd moldeado simultdneamente por integracidon y

modularidad (Figura 2.3).

48



2-Patrones de variacion y covariacion entre rasgos
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Figura 2.3: Evolucion de la integracion y modularidad basado en Cheverud (1996a) y Wagner y
Altenberg (1996). Tomado de Hallgrimsson et al. (2009).

Mitteroecker y Bookstein (2007, 2008) proponen un modelo formal para
discriminar entre los factores de desarrollo comunes y locales (common and local
developmental factors) que afectan diferencialmente a las variables fenotipicas (Figura
2.4). Los factores locales (v.g. procesos de desarrollo, propiedades funcionales)
tienden a contribuir a la variacién morfolégica dentro de un tinico médulo. Por el
contrario, los principales genes del desarrollo y las familias de genes con efectos
pleiotropicos que afectan a los rasgos de los distintos médulos conforman lo que en el

modelo denominan ‘factores comunes’.
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Genes mayores (SHH, FGF,
BMP, GH/IGF) con efecto
pleiotropico

Procesos de desarrollo ;’
Expresion tejido-especifica
Funcion

Figura 2.4: Modelo Factorial. Tomado y modificado de Mitteroecker y Bookstein (2007).

En el intento de identificar la independencia de partes del organismo o factores
locales de desarrollo, los estudios en el campo de la biologia del desarrollo usan
disefios experimentales en donde explicitamente controlan alguno de estos factores
(v.g. a través de la manipulacién del genotipo o de la manipulacién directa de las vias
de desarrollo), mientras que en biologia comparativa o paleobiologia tales factores
deben inferirse a partir de variables fenotipicas de individuos adultos (Mitteroecker y
Bookstein 2007). Asi, el estudio de la integracién morfolégica y modularidad
mediante el andlisis estadistico de los patrones observados de covarianza entre rasgos
fenotipicos, puede reflejar interacciones genéticas, de desarrollo o funcionales entre

rasgos (Klingenberg 2010).

50



2-Patrones de variacion y covariacion entre rasgos

La idea de este capitulo es entonces estudiar la modularidad y la integracion
morfolégica del crdneo humano a partir de distintos abordajes metodoldgicos
mediante los cuales, bdsicamente, se mide el grado de integracién entre rasgos
anatomicos, intentando establecer o detectar limites y relaciones entre regiones. El
objetivo es intentar establecer si existe un patrén general en el crdneo y describir el
mismo, asi como también evaluar si este patrén cambia a lo largo de las distintas
poblaciones estudiadas. Por ejemplo, cémo ha respondido el craneo humano frente a
las presiones ambientales ;de forma integrada o modular? ;Hay una respuesta
diferente por parte de poblaciones que habitan en diferentes condiciones ambientales?
(Hay una respuesta diferente por parte de las diferentes regiones anatémicas del
craneo? Dada la utilidad de los enfoques basados en restos craneanos en el contexto
de las discusiones sobre el Poblamiento Americano, dilucidar estos aspectos de la
variacion craneofacial en poblaciones americanas de diferentes ambientes puede ser de

gran utilidad e interés. Para investigar estas cuestiones se propone:

v Evaluar si existe un comportamiento modular importante partiendo desde el
estudio de las grandes regiones reconocidas del cridneo (neurocrdneo y
esplacnocrdneo) y si este comportamiento varia a lo largo de las diferentes
regiones anatomicas y entre las diferentes poblaciones estudiadas.

v" Cuantificar y comparar los niveles de Integracién Morfoldgica (IM) dentro de
las distintas regiones del crdneo y a lo largo de las diferentes agrupaciones de
poblaciones.

v" Cuantificar y comparar los niveles de Integracion Morfolégica (IM) y
covariacién entre las distintas regiones del crdneo y detectar, si lo hubiere,
comportamientos diferentes entre las poblaciones estudiadas.

v" Estimar los factores comunes y locales de variacién. Es decir, explorar si
existen patrones en los espacios integrados y modulares de variacién que

reflejen una separacion de las poblaciones de ambientes distintos.
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2.2 MATERIALES Y METODOS: PATRONES DE
VARIACION Y COVARIACION ENTRE RASGOS

2.2.1 MORFOMETRIA GEOMETRICA

La Morfometria Geométrica (MG), definida como la fusidn entre la geometria
y la biologia, es un enfoque muy util para la caracterizacion, el andlisis y la
comparacion cuantitativa de las formas biolégicas (Bookstein 1991, Dryden y Mardia
1998, Lele y Richtsmeier 2001), y constituye un conjunto novedoso y creciente de
herramientas y técnicas estadisticas y grificas destinadas al andlisis de la forma en un
espacio bi o tri dimensional.

El uso de la MG se inicié en los afios setenta y con el tiempo causé una
revoluciéon en el campo de la morfometria (Adams et al. 2004). Su uso se ha
expandido a una variedad de campos, desde la biologia (incluyendo la sistemadtica, la
biologia evolutiva, antropologia fisica, la paleontologia, la ecologia, la genética, la
biologia del desarrollo) hasta la arqueologia, la medicina, la geologia y la
biotecnologia. Su éxito puede explicarse dadas sus principales caracteristicas: gran
precision y robustez para describir las tendencias morfoldgicas y para detectar
diferencias en las formas, ademds de proporcionar una efectiva visualizacién de la
forma. Cada vez se hace mds accesible gracias al desarrollo de hardware y software
més sofisticado (la mayoria de ellos disponibles gratuitamente en internet).

La MG, definida como la sintesis entre el andlisis geométrico de la forma y las
ciencias bioldgicas (Bookstein 1982), es considerada una expansién de los
descriptores de la forma basados en medidas lineales (Richtsmeier et al. 2002). La
MG se basa en principios geométricos y a diferencia de la aproximacion tradicional,
el dato consiste en coordenadas cartesianas (X, y en el andlisis en 2D, o bien X, y, zZ en
el andlisis de 3D). Esto permite el estudio global de la forma en donde las relaciones

entre los rasgos y las estructuras se preservan totalmente a lo largo del andlisis

52



2-Patrones de variacion y covariacion entre rasgos

(Richtsmeier et al. 2002). De hecho, una de las principales contribuciones de MG es
que siempre se mantiene la integridad fisica de la forma.

Los puntos o coordenadas cartesianas se denominan landmarks. Estos puntos
deben ser homdlogos entre los individuos de la muestra, es decir, que deben estar
presentes en todos ellos y deben representar alguna correspondencia entre ellos (ya
sea bioldgica, filogenética, estructural, funcional, de desarrollo o bioquimica) (Lele y
Richtsmeier 2001). En el crdneo por ejemplo, estos landmarks se suelen registrar
sobre puntos de convergencia entre las suturas, sobre una reconocida marca de
insercion muscular, etc. Luego, la distribucién de los landmarks en el espacio
geométrico se puede comparar entre los individuos o grupos para estudiar las
diferencias generales de la forma entre ellos.

Segin su grado de homologia los landmarks se clasifican en distintos tipos: los
Ilamados de tipo I, I y IIT por Bookstein (1991); tradicionales, confusos o ‘fuzzy’ y
construidos por Lele y Richstmeier (2001); y anatdmicos, matematicos y semi-
landmarks por Dryden y Mardia (1998). Los landmarks de tipo I, tradicionales o
anatomicos, son puntos matemdticos cuya homologia de un individuo a otro es
respaldada por una sélida evidencia o significacioén biolégica, como un patrén local
de yuxtaposicion de tejidos, la interseccidon de suturas craneanas o la insercién de una
aleta. Los landmarks de tipo 1I, fuzzy o matemdticos son puntos matemadticos cuya
homologia de un individuo a otro es respaldada tinicamente por la geometria y no por
evidencia anatdmica. Las definiciones de Lele y Richtsmeier (2001, ‘construidos’) y
Dryden y Mardia (1998, semi-landmark) son coincidentes y se refieren a puntos
localizados en cualquier lugar a lo largo de un contorno o entre dos landmarks
anatémicos o matemadticos. Generalmente existen superficies de interés en las que no
se pueden localizar landmarks tradicionales. En estos casos, los landmarks pueden ser
construidos. Por ejemplo, si se estudia una pelvis existen muchos rasgos que pueden
servir como landmarks tradicionales, pero en las grandes superficies alares no sera
posible detectarlos. En consecuencia, se puede construir un landmark usando la
ubicacion de dos landmarks tradicionales y conectando estos puntos por una curva
que se ajuste al contorno. Asi, uno o varios puntos intermedios sobre dicha curva

representan landmarks construidos o semi-landmarks. Aunque las definiciones no
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sean absolutamente coincidentes, en la préictica el uso de los semi-landmarks se
corresponden con los landmark de tipo III de Bookstein (1991).

En MG la forma se define como toda la informacién geométrica de una
configuracién de landmarks una vez que se han eliminado los efectos de traslacion,
rotacién y escala (Dryden y Mardia 1998, Zelditch et al. 2004). Los objetos o
individuos son alineados y escalados de modo que las tnicas diferencias geométricas
entre ellos son atribuibles a variacién en su forma. Dado que una configuracién de
landmarks incluye mdltiples coordenadas, todos los métodos estadisticos que siguen
son multivariados, y entre ellos se reconocen tres grandes categorias: técnicas basadas
en distancias (Lele y Richtsmeier 1991), técnicas de deformacién (Bookstein 1991) y
técnicas de superposicion (Rohlf y Slice 1990, Goodall 1991). Las técnicas de
superposicion son seguidas tipicamente por métodos de ordenacién (v.g. Zeldich et al.
2004).

Las técnicas de superposicidn, muy utilizadas en estudios morfogeométricos, se
basan en la superposicion de los landmarks homologos de los diferentes individuos en
la muestra, pudiendo medirse luego la separacién entre los individuos o grupos
cuantificando las diferencias de forma. Existen diferentes técnicas de superposicion,
pero la més utilizada (y la empleada aqui) es el Andlisis Generalizado de Procrustes
(AGP) (Rohlf y Slice 1990). Para eliminar los efectos de traslacion, rotacién y escala,
el método de superposicion AGP utiliza un algoritmo de minimos cuadrados (Rohlf y
Slice 1990) que minimiza las diferencias entre configuraciones de landmarks. En el
AGP se centra cada configuracion en el origen del sistema de coordenadas y luego se
escala a una unidad de tamafio comun. Este primer paso se logra restando las
coordenadas del centroide a las correspondientes coordenadas (X, y, z) de cada
landmark de la configuracién. El centroide de una configuracién es su centro de
gravedad, cuyas coordenadas X, y, z se calculan promediando las coordenadas X, y, z
de todos los landmarks de dicha configuracién. Luego se traslada cada centroide al
origen del sistema de coordenadas. El segundo paso, el escalado, se obtiene
dividiendo cada configuracién de landmarks por su centroid size. Este es una medida
de la dispersion de los landmarks alrededor de su centroide y se calcula como la raiz

cuadrada de la suma de las distancias al cuadrado de todos los landmarks hasta el
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centroide de la configuracion. Toda la informacién de tamafio queda asi condensada
en una Unica variable escalar denominada centroid size (cs). Luego, una de las
configuraciones se rota hasta alinearla con la otra (referencia) de modo de minimizar
la suma de las distancias al cuadrado entre landmarks homoélogos. Para un ajuste
simultdneo de multiples configuraciones, se realiza un proceso iterativo en el cual el
ajuste de a pares entre cada configuracién y una configuracién de referencia es
repetido en ciclos. La ultima referencia obtenida es aquella que minimiza las
distancias promedio entre las formas y la referencia. Finalmente, luego del AGP toda
la informacién de tamafio queda contenida en el centroid size, mientras que la
informacién de forma queda contenida en las coordenadas ajustadas. El nimero de
coordenadas ajustadas disminuye luego del AGP debido a la pérdida de grados de
libertad. Si se trabaja en un andlisis de dos dimensiones, se perderdn cuatro grados de
libertad, mientras que en un andlisis de tres dimensiones se perderdn siete grados de
libertad. Una vez obtenidas, las variables de tamafio (cs) y forma (coordenadas
ajustadas) pueden ser sometidas a diferentes andlisis estadisticos uni o multivariantes.

Si bien, luego de que todos los objetos de la muestra son escalados llevdndolos
al mismo tamafio, y esto permite separar la informacién de forma de la de tamaiio,
esto no significa que forma y tamafio sean estadisticamente independientes o que no
estén correlacionados (Zelditch et al. 2004). Es decir que pueden existir, y de hecho
es muy comun, efectos alométricos. La alometria es aquella variacion en la forma que
se debe o es causada por la variacién en tamafio. Una vez obtenida la informacién de
forma entonces se puede estudiar la alometria y si se quiere, eliminar sus efectos, al

utilizar los residuos de una regresion lineal entre la forma y el tamafio (cs).

2.2.2 LAS MUESTRAS UTILIZADAS

La muestra utilizada consiste en datos de coordenadas de landmarks en tres
dimensiones (3D), digitalizados sobre series de crdneos pertenecientes a poblaciones
americanas. Estos datos corresponden a dos bases de datos diferentes. Una de ellas,

compilada por el Dr. Rolando Gonzélez-José (director de esta tesis), comprende siete
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poblaciones de América del Norte. La otra base de datos consiste en coordenadas 3D
digitalizadas por la autora de esta Tesis en una serie de 16 poblaciones de América del
Sur. Esta ultima es una base de datos en expansion, pero que al estar limitada hasta el
momento a Sudamérica, es que se incorporan las series norteamericanas, con el objeto
de tener una mayor representacién geogrdfica de la variacién craneofacial en el
continente americano. En otras palabras, se busca detectar si existe un
comportamiento diferente a lo largo de los andlisis por parte de poblaciones que
habitaron en diferentes condiciones climdticas. En las muestras utilizadas estdn
representados distintos ambientes de interés, y las poblaciones han sido agrupadas
siguiendo un criterio que tiene en cuenta bdsicamente la latitud y la altitud de las
poblaciones. Asi, la inclusién de las series de América del Norte es fundamental ya
que contiene representantes de altas latitudes, como los esquimales de Groenlandia,
aleutianos, y habitantes de la Peninsula Labrador (agrupados bajo el nombre Norte en
la Tabla 2.1 y en el resto de los andlisis). A partir de las series de América del Norte
también se formaron dos grupos mds, ambos de climas templados: uno de latitud
intermedia, formado por las poblaciones de Indian Knoll y California, y otro formado
por las poblaciones de Candelaria/Paila y Tlatelolco (Tabla 2.1). Por otro lado,
formando parte de la base de datos de América del Sur se incluyen poblaciones del
otro extremo del continente, también de latitudes altas y extremas, como son las
poblaciones fueguinas y patagones (agrupadas bajo el nombre Patagonia Sur o PATs
en la Tabla 2.1 y el resto de los andlisis). Luego, por cercania de las poblaciones y por
su latitud, se defini6 el grupo Patagonia Norte o PATn, formado por las muestras de
araucanos, patagones de Chubut y Rio Negro y la muestra de San Blas (Tabla 2.1).
Dado que la altitud es un factor importante de presion ambiental, se conformaron dos
grupos de altitud: ALT1 (entre 3.800 y 4.500 mts) que incluye las poblaciones de
Bolivia y Perd y ALT2 (entre 2.000 y 3.700 mts) que agrupa las poblaciones de
Atacama (Chile), Doncellas (Jujuy) y Pampa Grande (Salta). Por su altitud, la
poblacién de Jujuy podria haberse agregado al grupo ALT1, pero debido a su latitud
se la incorpord en el grupo ALT?2. Finalmente, bajo el nombre NOES (noreste) se
agruparon las muestras de Chaco, Entre Rios y Delta. A este tltimo grupo se uni6 la

muestra de Santiago del Estero, por su baja altitud. En definitiva, dado que el interés
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estd puesto en evaluar grandes patrones de modularidad e integracién morfolégica en
el crineo, algunas poblaciones que se encuentran cercanas geogrdficamente fueron
colapsadas, aumentado asi el tamafio muestral considerablemente, lo que provee
mayor robustez a los andlisis. En la Tabla 2.1 y la Figura 2.5 se presentan las series
utilizadas asi como las agrupaciones formadas con las mismas.

Toda la muestra estd constituida por individuos adultos de ambos sexos que no
presentan deformacion artificial intencional del craneo o que se encuentran levemente
deformados. Se consideraron individuos adultos a aquellos que tuvieran
completamente cerrada la sutura esfeno-occipital y/o erupcionado el tercer molar. La
determinacion de sexo, edad y deformacioén artificial fue hecha siguiendo los rasgos
diagnésticos del craneo, propuestos por Buikstra y Ubelaker (1994). Los individuos
con signos de haber sufrido enfermedades o patolégicos, asi como aquellos que no se
encontraron en buen estado de conservacién no fueron digitalizados. Los landmarks

fueron capturados mediante un brazo digitalizador Microscribe G2 (Immersion Corp).
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Tabla 2.1: Muestras utilizadas.

Grupo Coédigo  Poblacion N M F LAT LON ALT Museo
Peabody
Norte ALE Aleutianos 10 4 6 53.37 -168.3 215 Museum
Esquimales, Peabody
GRE Groenlandia 35 8 27 68.3 -52.42 179 Museum
LAB Labrador 31 10 21 55.1 -68.14 533 Harvard Univ
76
Cal/lka CAL California 28 8 20 36.98 -122 62 Harvard Univ -
América
IKA Indian Knoll 64 30 34 374 -87.3 123 WSW del Norte
92
Candelaria/Pa
Canp/Tla CANP lia 108 63 45 24.1 -104.4 1875 MNA
TLA Tlatelolco 35 20 15 40.45 -3.5 2245 MNA
143
total 311 143 168
ALT1 BOL Bolivianos 16 8 8 -17.68 -65.65 3851 MLP
PER Peru 33 21 12 -14.3 -72.44 4501 MLP/MEJBA
49
Chiuchiu,
ALT2 ATA Chile 7 2 5 -22.33 -68.65 2636 MEJBA
Agua
Caliente/Donc
Jul ellas 28 15 13 -23.17 -66.04 3744 MEJBA
Pampa
PGD Grande 34 13 21 -25.84 -65.53 2073 MLP/MEJBA
69
NOES CHA Chaco 24 11 13 -27.35 -58.99 54 MLP/MEJBA
SGO Sgo del Estero 10 5 5 -27.72 -64.3 197 MEJBA
ENT  Entre Rios 7 6 1 3253 -59.13 28 MEJBA ’:mf;'ca
el Sur
DEL Delta 13 7 6 -33.79 -59.21 3 MLP/MEJBA
54
PATs SCR Sta Cruz 11 4 7 -47.84 -66.41 83 MLP
PAT Patagones 18 15 3 -51.63 -69.27 13 MPM
IPA/MFM/CADIC
FUE Fueguinos 76 38 38 -54.6 -67.63 108 /BORGATELLO
105
PATn ARA Araucanos 46 23 23 -37.6 -63.66 168 MLP
CHU Chubut 33 18 15 -43 -65.78 157 MLP
RNE Rio Negro 20 11 9 -39.99 -65.24 135 MLP
SBL San Blas 29 15 14 -40.61 -62.67 20 MLP
128
total 405 212 193

WSW=William S. Webb Museum of Anthropology (Lexington, KY, USA), MLP=Museo de La Plata (La Plata, Argentina), MEJBA= Museo Etnografico
MNA=Museo Nacional de Antropologia

‘Juan B. Ambrosetti’

(Buenos Aires,
muestral/Masculinos/Femeninos. LAT/LON/ALT: Latitud/Longitud/Altitud.

Argentina),
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NORTE

CAL/IKA

CANP/TLA

ALT1

ALT2

NOES

PATn

PATs

Figura 2.5: Localizacién y agrupacion de las muestras utilizadas.
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2.2.3 LAS VARIABLES DE FORMA

En la Tabla 2.2 figura el listado de landmarks digitalizados en tres dimensiones
sobre las muestras. Todas las configuraciones de landmarks fueron sometidas a un
Andlisis Generalizado de Procrustes (AGP) en el programa MorphoJ (Klingenberg
2011), para obtener las variables de forma y de tamafio. Se realiz6 una biisqueda,
identificacién y eliminacién de valores extremos utilizando una herramienta
disponible en el programa: find outliers. Esta rutina estd basada en un modelo que
asume que los datos estdn distribuidos de manera normal multivariante. El programa
entonces ofrece un listado en donde los individuos son ordenados de manera
descendente segin la distancia que presentan a la forma promedio. Al mismo tiempo,
un gréafico que muestra la curva de distribucidn esperada para una distribucion teérica
normal multivariante, superpuesta con la curva generada por los datos reales
observados, permite visualizar la distribucién de los datos y verificar qué tan bueno es
el ajuste de los mismos a la curva ideal. Conforme se logra la identificacion y
posterior eliminacién de los individuos extremos la curva observada tiende a ajustarse
a la tedrica esperada.

La cantidad de landmarks digitalizados para las series de América del Sur es
mayor a los registrados para América del Norte. El listado de América del Sur incluye
a todos los landmarks de América del Norte. Esto se debe en parte a que al disefiar la
toma de datos en esta tesis, se incluyeron, ademds de los landmarks cominmente
utilizados en la bibliografia, una serie de puntos nuevos, definidos aqui con el

propésito de reflejar con mayor precision la morfologia nasal.
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Tabla 2.2: Listado de landmarks 3D

(puntos craneométricos) empleados. Se indican las

definiciones anatomicas de los puntos. Las cruces indican qué puntos fueron digitalizados para
las series de América del Norte y de América del Sur.

América  América
Landmark Definicion del Sur  del Norte
Prostion Punto (sagital) mas anterior en la linea media del proceso alveolar del maxilar X X
Punto (sagital) mas posterior en la concavidad entre la Espina nasal anterior y el
Subespinal Prostion X X
Espina nasal anterior Punto (sagital) sobre la espina nasal anterior X
Punto (sagital) sobre una linea imaginaria que atravieza los margenes mas inferiores
Nasoespinal de la apertura nasal. X
Punto mas inferior sobre la apertura nasal (si existieran dos bordes bien marcados, se
Narial usa el externo) X X
Alar Punto mas lateral sobre el margen de la apertura piriforme X X
Concha nasal anterior ~ Punto mas anterior sobre la concha nasal inferior X
Rinion Punto mds inferior sobre la sutura inter nasal X
Nasion Punto (sagital) en donde intersectan los dos huesos nasales y el hueso frontal X X
Nasomaxilar Punto sobre la interseccion entre la sutura nasofrontal, maxilofrontal y nasomaxilar X
Punto en donde la cresta anterior lacrimal del maxilar se encuentra con la sutura
Maxillofrontal frontomaxilar X X
Cigoorbital Punto donde el margen orbital intersecta con la sutura cigomaticomaxilar X X
Foramen infraorbital Punto mds medial del foramen infra-orbital X
Frontomalar orbital Punto donde la sutura frontocigomatica intersecta con el borde orbital interno X X
Punto mas superior sobre el borde orbital (pero no dentro del 'supraorbital notch' si
Orbital superior existiera) X X
Canal dptico Punto sobre el foramen interespenoidal (en la porcién mas superior del foramen) X X
Frontomalar temporal  Punto donde la sutura frontocigomatica se cruza con la linea temporal X X
Punto donde la linea temporal alcanza su posicion mds anteromedial, sobre el hueso
Frontotemporal frontal X X
Punto en el centro de la region definida por donde se juntan los huesos frontal,
Pterion temporal, parietal y esfenoides X X
Eurion Punto que delimita el mayor ancho de la béveda. X X
Punto donde intersecta la linea superior del arco cigomatico con la sutura témporo-
Entomion parietal X X
Punto mas lateral en el borde externo del arco cigomatico (delimita el ancho maximo
Cigion de la cara) X X
Punto sobre el borde posterior del hueso cigomatico, en la unién entre las porciones
horizontal y vertical (v.g. procesos temporal y frontal del cigomatico,
Yugale respectivamente) de este hueso. X X
Punto mds anterior en el borde externo del arco cigomatico, sobre la sutura
Cigomaxillar cigomaticomaxilar X
Cigomaxillar anterior Punto mds anterior en la sutura cigomaticomaxilar. X X
Glabela Punto (sagital) mas anterior sobre el hueso frontal X X
Supraglabelar X
Punto (sagital) sobre el hueso frontal, que esta mas distante de la linea imaginaria que
Metopion une el nasion con el bregma X X
Bregma Punto (sagital) donde intersectan las suturas coronal y sagital X X
Punto (sagital) mas superior de la bdveda (cuando el craneo estd en el plano de
Vertex Frankfurt) X X
Lambda Punto (sagital) donde intersectan las sutura sagital y lamboidal X X
Punto (sagital) mas posterior del craneo (sin tener en cuenta la protuberancia
Opistocranio occipital). Es también el punto mas alejado de la glabela. X X
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Continuacién Tabla 2.2: Listado de landmarks 3D

América  América

Landmark Definicion delSur  del Norte
Punto sagital, mas infero-posterior del craneo en el plano de Frankfurt, usualmente

Inion sobre la protuberancia occipital externa X
Asterion Punto donde se juntan las suturas lamboidal, parieto-mastoide y occipito-mastoide X X
Opistion Punto (sagital) sobre el borde posterior del foramen magnum X X
Basion Punto (sagital) sobre el borde anterior del foramen magnum X X
Hormion Punto (sagital) mas posterior sobre el vomer X X

Espina nasal posterior
Palato

Alveolar

AM2

Coana anterior

Coana posterior
Coana lateral

Coana media

Concha nasal posterior
Foramen oval
Mastoidal

Porion

Cigotemporal inferior

Punto (sagital) mas posterior sobre el hueso palatino
Punto (sagital) sobre la interseccién del palatino y el maxilar

Punto mas posterior del arco alveolar del maxilar (sobre la sutura pterigo-alveolar)
Punto sobre la superficie exterior del borde alveolar del maxilar entre el premolar 4 y
el molar 1

Punto mas anterior sobre el borde posterior del palatino

Punto supero-posterior del techo de la coana

Punto mds lateral de la coana, sobre la [dmina media del pterigoides
Punto sagital sobre el vémer, al mismo nivel que 'coana lateral'
Punto mds posterior sobre la concha nasal inferior

Punto mas lateral sobre el margen del foramen oval

Punto mas inferior del proceso mastoides

Punto mds superior sobre el margen del orificio auditivo externo

Punto mds inferior sobre la sutura cigotemporal en el arco cigomatico

2.2.4 SUBCONFIGURACION NASAL:

LANDMARKS

DEFINICION DE NUEVOS

La Figura 2.6 muestra fotografias de crdneos en diferentes normas sefialando

los cornetes nasales, una estructura nasal interna de especial importancia. La nariz
cumple una funcién importantisima en la fisiologia respiratoria y es la de calentar y
humedecer el aire antes de su llegada a los pulmones. La mayor parte de la
modificacién del aire inspirado en cuanto a calor y humedad ocurre en los pasajes
nasales internos, a través del contacto del aire con la mucosa nasal, la cual descansa
sobre tres pares de turbinales también llamados cornetes. Estos cornetes brindan una
mayor area superficial para el contacto del aire con la mucosa nasal. Asi, la medicién
de estructuras internas nasales como los cornetes son de especial importancia dada su

relacién con la fisiologia respiratoria. Si bien es la mucosa nasal la que realiza la

funcién respiratoria estrictamente, la medicién de las estructuras internas como los
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cornetes pueden brindar una aproximacion indirecta del espacio ocupado por la
mucosa. Es muy habitual que estas estructuras o cornetes no se conserven en los
restos dseos, ya que son estructuras muy fragiles. Sin embargo el cornete inferior, a
veces estd presente (Figura 2.6) y aunque no lo esté, puede detectarse visualmente el
lugar en donde estaba unido al maxilar, y asi estimarse sus dimensiones. Los
landmarks ‘concha nasal anterior’ y ‘concha nasal posterior’ fueron definidos para
estimar la dimensién antero-posterior de los cornetes (Tabla 2.2).

Dada la importancia de la morfologia nasal en la fisiologia respiratoria, es
necesario considerar no sélo los aspectos externos de la misma, sino también la
morfologia nasal interna, en cualquier estudio que investigue la hipétesis de
adaptacién al frio (de Azevedo et al. 2010b, Castillo et al. 2012). Sin bien en este
trabajo no se estudia la morfologia nasal interna, pues para ello es necesario trabajar
con tomografias computadas, se incluyen nuevos landmarks que intentan reflejar por
ejemplo la longitud antero-posterior de los cornetes inferiores, la dimension de las
coanas (abertura posterior de las fosas nasales, que comunican la parte posterior de
las mismas con la faringe). En otras palabras, es una configuracién de landmarks en
tres dimensiones que intenta reflejar no solo la altura y el ancho, sino la profundidad

de la cavidad nasal, intentando acercarse al maximo a la morfologia interna.

Figura 2.6: Fotografias de craneos en distintas normas mostrando (flecha blanca) las
estructuras nasales (cornetes) y las coanas.
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2.2.5 REGIONES ANATOMICAS DEL CRANEO

Actualmente se considera que el crdneo de mamiferos estd jerdrquicamente
organizado en diferentes regiones estructurales (v.g. Lieberman et al. 2000a, 2004a,
Hallgrimsson et al. 2004, 2005, 2006, Bastir y Rosas 2005) aunque no siempre se esta
de acuerdo totalmente en cudles son exactamente estas regiones. Sin embargo, estd
ampliamente estudiado que el crdneo humano se puede dividir anatdmicamente en dos
grandes regiones debido a sus funciones y su desarrollo diferencial: el neurocraneo y
el esplacnocrdneo. Por ejemplo, durante la formacién del craneo, todos los huesos que
contribuyen al esplacnocrdneo derivan de las células de las crestas neurales mientras
que los huesos que forman la béveda del crdneo tienen un origen mesodérmico. En
esta tesis el interés estd puesto en el estudio de la regién facial y nasal (ambas forman
parte del esplacnocrdneo) y de la regién del neurocrdneo (que incluye la béveda y la
base del crdneo) ya que son las regiones que se consideran mds afectadas por factores
epigenéticos. La forma facial por ejemplo, y particularmente la forma de la nariz, ha
sido relacionada con una adaptacion climdtica (Coon et al. 1950, Carey y Steegmann
1981, Franciscus y Long 1991, Roseman 2004, Roseman y Weaver 2004, Nicholson y
Harvati 2006) asi como con el tipo de dieta y practicas masticatorias (Hylander 1977,
Lieberman et al. 2004b, Sardi et al. 2006). El tamafio y la forma del neurocridneo
también han sido relacionados con un efecto climatico (Beals et al. 1983, Roseman
2004).

Se han propuesto en la literatura muchas maneras de medir la integracién y
modularidad entre bloques de variables morfoldgicas, y la mayoria de estos métodos
requieren el cumplimiento de ciertos supuestos para ser interpretados en términos de
modelos de factores del proceso de desarrollo (conceptualizacidon y calculo de los
diferentes factores que actdan sobre la expresion de la variacién fenotipica)
(Mitteroecker y Bookstein 2007). Por ejemplo, el andlisis de Partial Least Squares
para dos bloques de variables (PLS) (Rohlf y Corti 2000, Bookstein et al. 2003) que es
utilizado como medida de la integracién entre dos mddulos, deberia ser utilizado
Unicamente para comparar modulos con el mismo ndmero de variables asi como

grupos con igual tamafio muestral. Asi es que, para obtener resultados comparables a
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lo largo de los grupos y entre regiones anatomicas (Mitteroecker y Bookstein 2007),
éstas se definieron utilizando la misma cantidad de landmarks mutuamente
excluyentes (n=8 y n=17 para América del Norte y del Sur, respectivamente) y dado
que la cantidad de individuos no es igual para todos los grupos, la mayoria de los
andlisis se realizaron remuestreando para el n minimo. Es decir, recalculando los
pardmetros de interés mil veces, cada una de ellas tomando un niimero de individuos
igual al de la muestra de menor tamafio muestral (ver abajo).

A partir de la lista de landmarks incluidos en este estudio (Tabla 2.2) se
definieron entonces tres configuraciones de landmarks que representan al
neurocrdneo, la regién facial y la regién nasal. Una representacién de dichas
configuraciones se presenta en las Figuras 2.7-2.10.

La configuracién craneo total incluye a todas las demds, y estd compuesta por
49 landmarks en 3D para las muestras de América del Sur y 22 landmarks para las de
América del Norte (Tabla 2.2). S intent6 que el neurocrdneo (NC), la cara (FA) y la
nariz (NA) estuvieran representados por la misma cantidad de landmarks (17 en
América del Sur y 8 en América del Norte) y que estos fueran excluyentes. En
general, ése es el caso, aunque hay dos puntos que son compartidos entre la cara y la
nariz (subespinal y nasion para América del Norte y nasion y espina nasal posterior
para América del Sur).

Dado que la configuracién de landmarks correspondiente a América del Sur
incluye los landmarks de América del Norte, los andlisis se repitieron para América
del Sur incluyendo solamente los mismos landmarks que en América del Norte

(andlisis Sur.bis), para hacer comparables los andlisis entre Norte y Sur.

65



Sol de Azevedo

Figura 2.7: Configuracion de landmarks para el neurocraneo (NC). A la izquierda: configuracion
utilizada para las series de América del Sur. 1 pterion, 2 eurion, 3 entomion, 4 glablela, 5
supraglabelar, 6 metopion, 7 bregma, 8 vertex, 9 lambda, 10 opistocranio, 11 inion, 12 asterion,
13 opistion, 14 basion, 15 foramen oval, 16 mastoidal, 17 porion. A la derecha: configuracién
utilizada para las series de América del Norte: 1 eurion, 2 pterion, 3 glablela, 4 metopion, 5
bregma, 6 vértex, 7 opistocranio, 8 porion. A la derecha la configuracion correspondiente a
América del Norte.
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Figura 2.8: Configuracién de landmarks para la regién facial (FA), para las series de América del
Sur. 1 prostion, 2 subespinal, 3 nasion, 4 maxilofrontal, 5 zygoorbital, 6 foramen infraorbital, 7
frontomalar orbital, 8 orbital superior, 9 frontomalar temporal, 10 zygion, 11 yugal, 12
zygomaxilar, 13 zygomaxilar anterior, 14 espina nasal posterior, 15 alveolar, 16 AM2, 17
zygotemporal inferior.
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Figura 2.9: Configuracién de landmarks para la region nasal (NA), para las series de América
del Sur. 1 espina nasal anterior, 2 nasoespinal, 3 narial, 4 alar, 5 concha nasal anterior, 6
rinion, 7 nasion, 8 nasomaxilar, 9 canal 6ptico, 10 hormion, 11 espina nasal posterior, 12
palato, 13 coana anterior, 14 coana posterior, 15 coana lateral, 16 coana media, 17 concha nasal
posterior.
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Figura 2.10: Configuracion de landmarks para la region nasal (NA), para las series de América
del Norte. 1 subespinal, 2 narial, 3 alar, 4 nasion, 5 maxilofrontal, 6 canal 6ptico, 7 hormion,
8 espina nasal posterior.
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2.2.6 ANALISIS DE MODULARIDAD

Se pusieron a prueba diferentes hipétesis de modularidad, evaluando el
comportamiento de las siguientes regiones: Neurocrdneo (NC), Facial (FA) y Nasal
(NA). Se utilizé el programa MorpholJ (Klingenberg 2011), el cual contiene una
opcion dedicada especialmente a poner a prueba hipétesis de modularidad utilizando
configuraciones de landmarks. Las hipétesis de modularidad fueron estudiadas de
acuerdo al test propuesto por Klingenberg (2009). Por ejemplo, los médulos estdn
definidos como unidades dentro de las cuales existe un alto grado de integracién pero
que son relativamente independientes de otras unidades o mddulos. En el andlisis
mofométrico, estas interacciones se manifestardn como fuerte covariacién entre partes
dentro de un mismo médulo y como covariacién débil entre distintos médulos (Figura
2.11). Asi, la evaluacién de las hipétesis de modularidad se aborda examinando si los
mddulos hipotéticos corresponden a unidades con un bajo grado de covariacion entre
ellas. Luego, el grado de covariacion entre los mddulos hipotéticos es comparado con
fraccionamientos alternativos de la configuracion de landmarks de la estructura en
cuestiéon. En este caso, la configuracion total del crdneo se subdividird en diferentes
modulos hipotéticos. Si estas subdivisiones se corresponden con los médulos ‘reales’
o naturales, entonces la covariacién entre ellos serd minima, o en otras palabras, serd
menor que la medida de covariacién para las subdivisiones alternativas de la
configuracion total. La baja covariacion por si sola no implica modularidad, pero al
ser una prediccion de la hipétesis de modularidad, si la covariacién entre las unidades
propuestas (hipétesis nula) resulta no ser mds débil que la mayoria de las particiones
alternativas, entonces la hipdtesis de modularidad propuesta puede ser rechazada

(Klingenberg 2009).
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Figura 2.11: Esquema que ejemplifica la organizacién modular. Tomado de Klingenberg (2009).

El método usado por el programa (MorpholJ) para medir la covariacién entre dos
set de landmarks es el calculo del coeficiente RV (Escoufier 1973), o el multi-set RV
para el caso de mds de dos grupos de landmarks (Klingenberg 2009). Este coeficiente
es una medida de la covariacion entre los grupos de landmarks y varia entre 0 y 1. El
programa calcula los coeficientes RV (o multi-set RV) para la particién de landmarks
definida como la hipdtesis de modularidad, y también para todas o una gran parte de
las particiones o combinaciones alternativas que pueden formarse con la misma
cantidad de landmarks en cada una. Con todos estos valores calculados de RV (o
multi-set RV) el programa devuelve un histograma de la distribuciéon de los
coeficientes, denotando en dénde se ubica el RV calculado para la hipdtesis de
modularidad propuesta (Figura 2.12). Es decir, el valor del coeficiente RV no es
informativo por si solo, sino que debe evaluarse en relacién al resto de los RV
calculados. De esta manera es posible evaluar el grado de covariacién de la hipdtesis
en relacion a la distribucion de coeficientes de todas las hip6tesis alternativas. Asi, con
este andlisis se puede obtener el valor de covariacién entre los médulos propuestos
(RV), el nimero y proporcién de particiones alternativas que obtuvieron un valor de
covariacién mds bajo que la hipétesis propuesta (p), y el valor del coeficiente RV
minimo obtenido. Cuanto més se aleje el valor de RV o multi-set RV de la hipétesis
de modularidad propuesta del minimo RV o multi-set RV, mds lejos estard la hip6tesis

propuesta de corresponderse con los verdaderos médulos.
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Figura 2.12: Ejemplo de histograma de los valores de RV arrojado por el test de modularidad.
La flecha indica la posicion del valor de RV correspondiente a la hipdtesis de modularidad
sugerida. Cuanto mas hacia la derecha este la flecha, menor posibilidad de que la hipétesis de
modularidad sugerida se corresponda con los ‘modulos’ reales, y viceversa.

2.2.7 ANALISIS DE INTEGRACION MORFOLOGICA

La integracion morfoldgica fue evaluada mediante el andlisis de la estructura de
las matrices de varianza/covarianza. Siguiendo a Young (2006) se calcul6 el EVindex
(eigenvalues variance) para medir la integracién de las diferentes regiones del craneo
a lo largo de los diferentes grupos de poblaciones. Primero se calcula un andlisis de
componentes principales (ACP) sobre las coordenadas ajustadas de Procrustes. Los
eigenvalores obtenidos de este andlisis representan la variacién que existe en la
muestra. Cada uno de estos eigenvalores estd asociado a un eigenvector, que es una
nueva dimensioén del espacio de forma. La suma de los eigenvalores denota la
variacion total existente. Si se calcula la varianza de los eigenvalores, este valor serd
un indicador de la forma del perfil de eigenvalores, es decir, si la varianza es alta se
deberd a que existen dimensiones, en general las primeras, que representan mucha

variacién, mientras que si la varianza es pequefla serd porque la variacién estd
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distribuida de forma m4s pareja a lo largo de las dimensiones del espacio de forma
(Figura 2.13). De esta manera puede estimarse el nivel de integracién morfoldgica. Sin
embargo, para obtener un valor estandarizado y poder comparar las medidas de
integracion entre los grupos (Young 2006), la varianza de los eigenvalores se divide
por la variacién total (suma de los eigenvalores, que es igual a la traza de la matriz de
varianza/covarianza), obteniéndose asi un indice al que llamaremos de aqui en
adelante EVI (Eigenvalue Variance Index).

En estructuras poco integradas, en donde las correlaciones entre variables son
débiles, la varianza estara distribuida a lo largo de muchos eigenvectores, lo que
resultard en un valor EVI bajo. Si por el contrario, la estructura estd altamente
integrada, entonces la varianza tenderd a aparecer mas bien concentrada en unos pocos
eigenvectores (los primeros), resultando en altos valores de EVI (Wagner 1984)

(Figura 2.13).

% Variance

5 1m0 15 20 25 30 35 40 5 10 15 20 25 30 35 40 45
Principal components Principal components

Figura 2.13: Diferentes perfiles de eigenvalores. Una estructura mas integrada tendra un perfil
como el de la izquierda (a) mientras que una menos integrada se corresponderad con un perfil
como el de la derecha (b).

Se calcularon las matrices de varianza/covarianza (V/CV) de las coordenadas
Procrustes para cada regién anatomica (NC, FA, NA, CT) para cada grupo
separadamente (tanto para América del Norte y del Sur). De cada matriz de V/CV se
extrajo la varianza de los eigenvalues y se la dividid por la varianza total

correspondiente (suma de los eigenvalues). Cada indice se recalculé mil veces,
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tomando cada vez un nimero de individuos (n) igual al de la muestra con menor
tamafio muestral. Luego se obtuvo un promedio y un desvio estdndar para el indice
(EVD) de esas mil iteraciones (Young 2006, Martinez Abadias et al. 2011). Estos

célculos se realizaron utilizando el software libre R Core Team (2012).

2.2.8 PATRONES Y MAGNITUD DE INTEGRACION MORFOLOGICA
ENTRE REGIONES ANATOMICAS

La integracién morfoldgica entre la cara, la nariz y el neurocréneo fue evaluada
mediante el andlisis Partial Least Squares entre dos bloques (PLS) (Rohlf y Corti
2000, Martinez Abadias et al. 2011). Este andlisis permite cuantificar el grado de
integracion entre regiones (covariacion), y aplicado a configuraciones de landmarks,
también visualizar los cambios en la forma asociados a las dos regiones estudiadas.
Basicamente el andlisis PLS realiza una descomposicion de valores singulares
(singular value decomposition) sobre la matriz de varianzas/covarianzas (V/CV). Asi,
se derivan nuevos pares de ejes no correlacionados, como combinaciones lineales de
las variables originales (coordenadas procrustes o residuales de la regresion
alométrica), en donde el primer par de ejes explica la mayor cantidad de covariacién
entre bloques (los bloques son las regiones del crdaneo representadas por
configuraciones de landmarks), el segundo par de ejes explica la siguiente mayor
cantidad de covariacion, y asi sucesivamente (similar al Anélisis de Componentes
Principales). La cantidad de covariacion entre bloques se mide a través del coeficiente
RV, el cual es un andlogo multivariado del coeficiente de correlacién (Escoufier
1973). La significancia estadistica de dicho coeficiente se obtiene usando
permutaciones bajo la hipétesis nula de completa independencia entre los dos bloques
de variables. Los andlisis PLS se llevaron a cabo en el programa Morpho J
(Klingenberg 2011) y R Core Team (2012). Los valores de RV se recalcularon mil

veces, tomando cada vez un nimero de individuos (n) igual al de la muestra con
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menor tamafio muestral. Luego se obtuvo un promedio y un desvio estindar para el

valor RV de esas mil iteraciones.

2.2.9 FACTORES COMUNES Y FACTORES LOCALES DE VARIACION:
ESPACIO DE FORMA INTEGRADO Y MODULAR

Mitteroecker y Bookstein (2007) amplian el ‘mapa genotipo-fenotipo’ definido
por Wagner y Altenberg (1996) reconociendo la accién de diferentes tipos de factores
que actdan sobre la expresion de la variacion fenotipica. Asi, estos autores
(Mitteroecker y Bookstein 2007, 2008) proponen un modelo formal para discriminar
entre los factores de desarrollo comunes y locales (common and local developmental
factors) que afectan diferencialmente a las variables fenotipicas. Los factores locales
(v.g. procesos de desarrollo, propiedades funcionales) tienden a contribuir a la
variaciéon morfolégica dentro de un unico médulo. Por el contrario, los principales
genes del desarrollo y las familias de genes con efectos pleiotrépicos que afectan a los
rasgos de los distintos médulos conforman lo que en el modelo denominan ‘factores
comunes’.

En este trabajo se estimaron factores comunes y locales de variacién, y sus
correspondientes espacios de forma, utilizando un cédigo para R Core Team (2012)
desarrollado por Fabio Machado (ver apéndice en Sidney et al. 2012) que se basa en el
procedimiento delineado por Mitteroecker y Bookstein (2007, 2008).

En otras palabras, mediante éste método (Mitteroecker y Bookstein 2007) se
estiman estadisticamente aspectos de variacidn en la forma que son comunes para las
regiones estudiadas (cara, nariz y neurocrdneo), los factores comunes de integracion,
asi como los aspectos de variacion de la forma que son debidos a factores modulares
del desarrollo, los factores locales que afectan a una u otra regién y que no
contribuyen a la covariacién entre ambas regiones estudiadas. Estas estimaciones son
utilizadas luego para describir cambios evolutivos en la forma en términos de
variaciéon modular e integrada.

Debido a que distintos médulos cumplen en general distintas funciones, los

regimenes especificos de seleccién probablemente incluyen solo uno o unos pocos
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moédulos a la vez (Mitteroecker y Bookstein 2008). Asi, los factores locales estdn
menos limitados evolutivamente y pueden responder més facilmente a presiones de
seleccién cambiantes. Por otro lado, los efectos pleiotrépicos pueden interferir con la
adaptacion debido a efectos deletéreos en otros médulos, de modo que los factores
comunes se espera estén relativamente mas conservados durante la evolucion.

Para estimar los factores comunes, las dimensiones de variaciéon que estdn
integradas entre esplacnocrdneo y neurocraneo, se utilizé el anélisis Two Block Partial
Least Squares o PLS para dos bloques de variables, llamado también analisis Singular
Warp (SW) cuando es aplicado a coordenadas de Procrustes (Rohlf y Corti 2000,
Bookstein et al. 2003). Para cada dimension extraida del andlisis se obtienen dos
vectores singulares, uno para cada bloque de variables, que representan los dos
cambios de forma que mds covarian en la muestra. Ahora bien, Mitteroecker y
Bookstein (2007) demostraron que los vectores obtenidos del PLS pueden servir como
estimacién de los factores comunes cuando los vectores son escalados apropiadamente
de modo que equivalen a los factores comunes de la aproximacién al andlisis de
factores de Sewall Wright (1932).

En base a estas estimaciones, el espacio de forma es dividido en tres
subespacios: un espacio de forma integrado (construido a partir de los factores
comunes) y dos espacios de forma modular, uno para cada bloque de variables o
modulos. Las poblaciones estudiadas se representan en el espacio de forma integrado
graficando sus scores a lo largo de los factores comunes, mientras que se representan
en el espacio de forma modular a partir de los scores de un andlisis de componentes
principales realizado sobre los residuales, una vez que los factores comunes son
eliminados de cada bloque de variables separadamente. Por definicidn, el espacio de
forma integrado responde a diferencias de forma debidas solo a factores comunes de
variacién, mientras que diferencias en los espacios modulares son debidas
principalmente a factores locales. Para evaluar la contribucion relativa de la variacién
modular e integrada sobre las diferencias de forma observadas, las poblaciones son
comparadas en los tres subespacios de forma. Asi por ejemplo, si las poblaciones se

superponen en el espacio integrado pero difieren en los espacios modulares, se podria
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interpretar que las diferencias de forma entre las poblaciones se deben a alteraciones
en procesos de desarrollo modulares.

Una vez obtenidos los factores comunes, los espacios modulares de variacién se
obtuvieron después de regresionar cada bloque de variables sobre los factores
comunes. Esto se realizé en R Core Team (2012) mediante la funcién rda (del paquete
vegan para R software). La funcién rda realiza un Andlisis de Redundancia, muy
popular en ecologia de comunidades (Borcard et al. 2011), y consiste basicamente en
una extension directa del andlisis de regresion para modelar datos multivariados. Para
obtener los scores de los individuos en el espacio modular, se grafican los

componentes principales de los residuales del andlisis de redundancia.

2.2.10 ALOMETRIA

A medida que el organismo crece, su tamafio y su forma cambian
conjuntamente. La alometria es la dependencia de la forma en el tamafio y tiende a ser
uno de los factores dominantes en la variacién morfolégica. La alometria, esto es la
influencia del tamafio en la forma, puede tener un efecto importante en los patrones de
integracién, y por lo tanto, también en la deteccién de la modularidad (Klingenberg
2009). Al afectar al organismo como un todo, el tamafio puede actuar como un fuerte
factor de integracion, siendo asi la alometria un potencial constraint. En otras
palabras, como los efectos del tamafio afectan a todas las partes del organismo
conjuntamente, pueden producir un efecto de integracién global sobre toda la
configuracion de landmarks bajo estudio, disipando posibles estructuras modulares. El
equilibrio entre la modularidad y tales procesos de integracién puede explicar en parte
el hecho de que la modularidad en los conjuntos de datos empiricos no es un
fenémeno "todo-o-nada", sino que hay una gradacién de grados de integracion y
modularidad (Klingenberg et al. 2003, 2004).

Los efectos de la alometria se pueden abordar realizando primero una regresién
multivariada de la forma (coordenadas procrustes) sobre el tamafio (cs) para
caracterizar la alometria (Monteiro 1999). Los residuales de esta regresion representan

a la variacién en la forma luego de substraer el efecto alométrico.
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2.2.11 CONSIDERACIONES COMUNES A TODOS LOS ANALISIS

@ Todos los andlisis presentes aqui se realizaron con métodos

morfogeométricos, los cuales se basan en el andlisis de configuraciones de

landmarks homologos, cada una de las cuales representando a un individuo

(Zelditch et al. 20004). Las configuraciones originales de landmarks fueron

superpuestas utilizando el Analisis Generalizado de Procrustes con el objetivo

de eliminar los efectos de traslacion, rotacion y escala (Rohlf y Slice 1990,

Zelditch et al. 2004).

[ Las diferentes regiones del craneo fueron representadas por igual niimero de

landmarks (Am Sur NC = FA = NA= 17 Ind; Am Norte NC =FA =NA =8

Ind).

m Dado que los landmarks de Am Sur incluyen a los de Am Norte, todos los

andlisis de Am Sur se recalcularon con una configuracién de landmarks

reducida e igual a la de Am Norte (andlisis Am Sur Bis).

m Remuestreo al n minimo en todos los andlisis donde fue posible, para

equiparar los tamafios muestrales.

®  Alometria: Todos los andlisis se recalcularon sobre los residuales de una

regresion multivariada de la forma (coordenadas Procrustes) en funcién del

tamaiio (centroid size, cs), para eliminar la variacidon alométrica.

[ Todos los andlisis se realizaron en el programa Morpho J (Klingenberg 2011),

mientras que los remuestreos para equiparar el nimero de individuos y el

calculo de los factores comunes de variacion se realizaron en R Core Team

(2012).
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2.3 RESULTADOS: PATRONES DE VARIACION Y
COVARIACION ENTRE RASGOS

2.3.1 ANALISIS COVARIACIONAL DE MODULARIDAD

En la Tabla 2.3 se presentan los resultados obtenidos para el test de modularidad
realizado en el programa Morphol. De acuerdo a Klingenberg (2009), el valor p es una
proporcién que indica la cantidad de hipdtesis alternativas que tuvieron un RV mdés
bajo que la hipdtesis propuesta, luego de 10000 iteraciones, y puede utilizarse como
una medida de significancia estadistica de la covariacion entre bloques de landmarks.
En la Tabla 2.3 los valores de p menores a 0.05 estdn sefialados en negrita. Sin
embargo, para distinguir también a aquellos valores bajos que se destacan del resto, se
marcaron en gris los valores por debajo de 0.20. Un valor p de 0.15 por ejemplo, lo
que estd indicando es que s6lo para el 15% de las combinaciones alternativas de
landmarks se obtuvieron valores RV (covariacién) menores a los de la hipdtesis nula,
lo que se interpreta como un indicador de que la hipdtesis modular propuesta tiene

cierta solvencia.
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Tabla 2.3: Resultados de los test de modularidad.

América del Norte

FA NA NC NC vs RESTO FA vs RESTO NA vs RESTO FA vs NA NA vs NC FA vs NC
RV 0.31(0.34) 0.37(0.41) 0.37(0.39) 0.31(0.34) 0.27(0.28) 0.39(0.42) 0.39(0.42)
p 0.52(0.63) 0.49 (0.56) 0.47 (0.49) 0.12(0.20) 0.012 (0.016) 0.41 (0.49) 0.56 (0.58)

América del Sur

FA NA NC NC vs RESTO FA vs RESTO NA vs RESTO FA vs NA NA vs NC FA vs NC
RV 0.35(0.35) 0.40 (0.4) 0.39(0.4) 0.38(0.375) 0.34(0.34) 0.41(0.41) 0.43 (0.43)
p 0.075 (0.06) 0.063 (0.065) 0.046 (0.054) 0.019 (0.013) 0.002 (0.001) 0.16 (0.16) 0.27 (0.24)

América del Sur Bis

FA NA NC NC vs RESTO FA vs RESTO NA vs RESTO FA vs NA NA vs NC FA vs NC
RV 0.34(0.35) 0.40 (0.41) 0.32(0.34) 0.39(0.39) 0.26 (0.25) 0.47 (0.48) 0.46 (0.47)
p 0.85 (0.86) 0.64 (0.65) 0.33 (0.43) 0.63 (0.59) 0.010 (0.005) 0.9 (0.87) 0.82 (0.81)

Se presentan los valores arrojados por el test de modularidad: RV, coeficiente de covariacién entre bloques de landmarks
correspondientes a la hipdtesis nula; p, proporcion de particiones alternativas con RV menor a la hipdtesis nula luego de 10000
permutaciones. Si el valor p es igual a cero significa que el RV minimo corresponde a la particién de bloques definida en la
hipétesis nula. Se sefialan en negrita los valores p significativos. Los encabezados de las columnas indican la hipdtesis nula de
modularidad puesta a prueba, en donde FA: bloque Facial, NA: bloque Nasal, NC: bloque Neurocraneo y finalmente la palabra
RESTO indica que se evalud el comportamiento del mddulo propuesto versus el resto de los landmarks de la configuracion total.
Los valores entre paréntesis corresponden a los mismos analisis pero sobre las variables de forma con alometria corregida

(residuales de la regresion multivariada de las coordenadas procrustes sobre el tamafio, cs).

En la Tabla 2.3 los valores mds bajos de p corresponden a los andlisis en donde
s6lo se analizan los landmarks faciales. Es decir, hay un comportamiento modular
para la cara, en el que la configuracién general facial (FA) y la nariz (NA) parecen
responder como mddulos. Esto es asi tanto para América del Norte, América del Sur y
para el andlisis Sur.bis en donde la configuracién de landmarks se reduce para que
coincida con la misma configuracién estudiada en las series de América del Norte. En
otras palabras, cuando solo se toman landmarks faciales, la hipétesis de modularidad
FA vs NA es significativa para todos los niveles (América del Norte, del Sur y Sur
Bis).

Otro andlisis que resalta es la hipdtesis de modularidad de NA vs Resto (Resto
indica el resto de los landmarks, en este caso, faciales y del neurocraneo), que para
América del Sur es significativa. Esta misma hipdtesis tiene un valor p bastante bajo
para América del Norte y finalmente alto (no significativo) para el andlisis Sur Bis.

Esto podria estar indicando que la nariz se comporta como mdédulo en las poblaciones
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de América del Sur (y menos claramente en América del Norte). Sin embargo este
comportamiento no se observa en el andlisis Sur Bis. Né6tese que el andlisis Sur Bis se
efectud sobre una configuracién de landmarks menor (8 de los 17 contemplados en el
andlisis Sur). Es decir que para detectar el comportamiento modular de la estructura
nasal es necesario capturar aspectos de la forma que no son tenidos en cuenta en una
configuracion reducida de landmarks. En este sentido, seria interesante realizar el
mismo andlisis tomando sobre los mismos individuos medidas cldsicas (como ancho y
altura nasal), una reducida configuracién de landmarks en tres dimensiones, una
configuracion mds completa de landmarks en tres dimensiones (como la utilizada
aqui), y finalmente landmarks tomados sobre tomografias computadas que permitan
capturar mas aspectos de la morfologia interna.

En América del Sur se observa ademads, que la hipdtesis de modularidad FA vs
RESTO (NC+NA) es significativa. La hipdtesis NC vs RESTO presenta un valor de p
bajo (sin llegar a ser significativo), lo mismo ocurre para NA vs NC y la hip6tesis que
incluye los tres médulos (FA vs NA vs NC), mientras que FA vs NC presenta el valor
p més alto (no significativo). La nariz parece mostrarse como una estructura modular
tanto si se la compara con FA como con NC o con el resto del crdneo
(RESTO=NC+FA). La cara por su parte se muestra modular vs el RESTO (NC+NA) y
NA pero no versus NC. El neurocrdneo muestra un p bajo al compararlo con RESTO
(FA+NA) aunque no llega a ser significativo, mientras que lo mismo ocurre para la
hipétesis de bloques multiples (FA vs NA vs NC).

En ninguno de los andlisis el neurocraneo (NC) parece funcionar claramente
como médulo (aunque si presenta valores bajos al contrastarlo con NA, con RESTO y
en la hipétesis multiple FA vs NA vs NC para América del Sur). Es posible que esto
se deba a la presencia de una estructura general del crdneo con un comportamiento
modular jerarquico o escalonado (en el que el craneo total funciona como un todo,
luego la cara y neurocrdaneo estdn mads integrados entre ellos que con la nariz, la cual
podria considerarse una estructura mas independiente o modular). Nétese que no es el
mismo andlisis cuando se toma por ejemplo ‘FA vs RESTO’ que ‘FA vs NC’, ya que
en el primer caso el resto incluye al neurocraneo y a los landmarks nasales, mientras

que en el segundo se contrasta la configuracién general de la cara contra la del
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neurocrdneo. Asi, el comportamiento modular se evidencia cuando la cara es
comparada con el resto del crdneo y no cuando solo se compara con el neurocraneo.

El patrén general observado en América del Sur no se mantiene cuando se
reduce la configuracién de landmarks (Sur Bis), salvo para la hipétesis FA vs Na que
continua siendo significativa.

El patrén de los resultados de la Tabla 2.3 estaria indicando que no existe una
diferencia sustancial entre América del Sur y América del Norte, sino mas bien entre
las configuraciones de landmarks. Es decir que, cuando se utilizan los mismos
landmarks (resultados de América del Norte y Sur Bis) el patrén es similar. Sin
embargo, cuando se observa América del Sur, con una configuracién de landmarks
mds completa, aparecen resultados que no se llegan a observar cuando la
configuracion de landmarks es reducida.

Todos los andlisis cuyos resultados figuran en la Tabla 2.3 se realizaron tanto
sobre las variables de forma (coordenadas alineadas de Procrustes), como sobre las
variables de forma con alometria corregida (residuales de la regresiéon multivariada de
las coordenadas procrustes sobre el tamafio, cs). En estos anélisis no parece haber una
influencia importante de la alometria. Es decir, no hay cambios importantes en los
resultados de los andlisis con y sin alometria corregida. En cierto punto es un resultado
llamativo, ya que dada la accién del tamafio como factor integrador (Klingenberg
2009) se esperaba que éste tuviera un efecto mds importante sobre los patrones de
integracion, y por lo tanto sobre la deteccidn de estructuras modulares.

En resumen, la hip6tesis de modularidad FA vs NA es significativa para todos
los niveles (América del Norte, del Sur y Sur.bis). Hay cierta evidencia de
comportamiento modular jerdrquico o escalonado (en el que la cara y neurocrdneo
estin mds integrados entre ellos que con la nariz, la cual podria considerarse una
estructura mds independiente o modular). Por otro lado, para detectar el
comportamiento modular de la estructura nasal es necesario capturar aspectos de la
forma que no son tenidos en cuenta en una configuracién reducida de landmarks. Por
ejemplo, no existe una diferencia sustancial entre América del Sur y América del
Norte (en la que las mismas estructuras se comporten muy diferente), sino mds bien

entre las configuraciones de landmarks. Cuando se observa América del Sur, con una
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configuracién de landmarks mas completa, aparecen resultados que no se llegan a
observar cuando la configuracion de landmarks es reducida. Finalmente, no hay un
efecto importante de la alometria sobre los resultados.

Debido a que dentro de América del Norte y del Sur hay poblaciones que
habitaron diferentes ambientes climdticos, se realizé el mismo andlisis para las
agrupaciones de poblaciones definidas en la Figura 2.5, con el fin de detectar
diferencias entre poblaciones en los patrones de modularidad.

Los resultados de estos andlisis se presentan en la Tabla 2.4. Al igual que en la
Tabla 2.3, se presentan los valores arrojados por el test de modularidad pero en este
caso para cada agrupacién por separado: el valor RV o coeficiente de covariacién
entre bloques de landmarks correspondientes a la hipdtesis nula, y el valor p o
proporcién de particiones alternativas con RV menor a la hipédtesis nula luego de
10000 permutaciones. Cuanto mds alto sea el valor de p, mds lejos estd la hipdtesis

modular propuesta de corresponderse con los médulos reales.
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Tabla 2.4: Resultados de los test de modularidad para cada agrupacion de poblaciones.

América del Norte

NCvs FA vs NA vs
FA NANC RESTO RESTO RESTO FA vs NA NA vs NC FA vs NC
Calf/lka RV 035 0.29 0.40 0.37 0.40 0.34 0.36 0.30 0.37 0.36 0.40 0.34 0.40 0.34
p 0.84 0.82 0.59 0.51 0.58 0.60 0.27 0.25 0.06 0.04 0.45 0.30 0.77 0.66
Canp/Tla RV 037 0.34 0.46 042 0.42 0.41 0.39 0.35 0.27 0.26 0.48 0.45 0.48 0.45
p 057 0.55 0.60 0.60 0.54 0.57 0.48 0.36 0.07 0.01 0.57 0.59 0.60 0.62
Norte RV 040 0.40 0.48 047 0.48 0.47 0.40 0.40 0.37 0.37 0.46 0.45 0.47 0.45
p 079 0.86 0.76 0.83 0.76 0.79 0.17 0.28 0.18 0.16 0.59 0.63 0.69 0.73
América del Sur
ALT1 RV 0.38 0.37 0.44 043 0.40 0.0 0.45 0.44 0.37 0.33 0.52 0.51 0.45 0.44
p 0.00 0.00 0.01 0.01 0.00 0.00 0.01 0.01 0.13 0.14 0.04 0.03 0.00 0.00
ALT2 RV 0.53 0.50 0.59 0.56 0.60 0.57 0.52 0.50 0.54 0.53 0.62 0.58 0.68 0.62
p 0.76 0.93 0.59 0.80 0.71  0.87 0.07 0.23 0.12 0.10 0.94 0.98 0.99 0.99
NOES RV 0.47 0.6 0.55 0.54 0.48 0.48 0.55 0.53 0.48 0.48 0.55 0.53 0.51 0.48
p 0.02 0.27 0.05 0.29 0.00 0.03 0.06 0.19 0.02 0.03 0.07 0.53 0.01 0.07
PATn RV 0.39 0.39 0.47 047 0.44 0.45 0.47 0.47 0.38 0.39 0.44 043 0.43 0.43
p 0.00 0.00 0.01 0.01 0.00 0.00 0.01 0.01 0.01 0.02 0.00 0.00 0.00 0.00
PATs RV 043 043 0.47 047 0.48 0.49 0.45 0.45 0.49 0.47 0.44 043 0.48 0.48
p 0.68 0.49 0.36 0.22 0.45 0.33 0.23 0.10 0.09 0.02 0.30 0.14 0.63 0.43
América del Sur Bis
ALT1 RV 0.54 0.50 0.60 0.55 0.54 0.49 0.61 0.58 0.37 0.37 0.68 0.65 0.63 0.58
p 071 0.74 0.47 0.44 0.25 0.19 0.60 0.68 0.30 0.22 091 0.91 0.53 041
ALT2 RV 0.56 0.48 0.64 0.54 0.60 0.51 0.59 0.50 0.36 0.36 0.72 0.62 0.74 0.65
p 092 0.97 0.87 0.90 0.64 0.69 0.59 0.75 0.03 0.01 0.99 0.98 0.98 0.97
NOES RV 044 043 0.50 0.49 0.45 0.45 0.49 0.44 0.37 0.37 0.55 0.55 0.50 0.50
p 0.62 0.93 0.36 0.70 0.42 0.35 0.31 0.38 0.12 0.19 0.78 0.99 0.34 0.87
PATn RV 0.33 0.34 0.38 0.38 0.39 0.40 0.34 0.34 0.34 0.34 0.39 0.37 0.42 0.42
p 081 0.78 0.32 0.26 0.49 0.49 0.096 0.047 0.1 0.14 0.56 0.31 0.75 0.69
PATs RV 0.34 0.35 0.4 0.4 0.39 0.39 0.35 0.35 0.3 0.29 0.42 0.41 0.44 0.42
p 096 0.97 0.85 0.8 0.84 0.8 0.61 0.62 0.0076 0 0.95 0.85 0.94 0.89

Se presentan los valores arrojados por el test de modularidad: RV, coeficiente de covariacién entre bloques de landmarks
correspondientes a la hipdtesis nula; p, proporcion de particiones alternativas con RV menor a la hipdtesis nula luego de 10000
permutaciones. Si el valor p es igual a cero significa que el RV minimo corresponde a la particién de bloques definida en la
hipédtesis nula. Se sefialan en negrita los valores significativos de p. Los encabezados de las columnas indican la hipotesis nula de
modularidad puesta a prueba, en donde FA: bloque Facial, NA: bloque Nasal, NC: bloque Neurocraneo y finalmente la palabra
RESTO indica que se evalu6 el comportamiento del mddulo propuesto versus el resto de los landmarks de la configuracion total.
Para cada agrupacion de poblaciones y cada hip6tesis nula figuran dos valores: a la derecha los resultados de los analisis sobre las
coordenadas Procrustes, a la izquierda los resultados de los mismos analisis pero sobre las variables de forma con alometria
corregida (residuales de la regresion multivariada de las coordenadas Procrustes sobre el tamafio, cs). ALT1: Altitud 1, ALT2:
Altitud 2, NOES: Noreste Argentino, PATn: Patagonia Norte, PATs: Patagonia Sur.

Los resultados que se observan en la Tabla 2.4 indican que, para América del

Norte, los valores de p son en general altos, excepto para la hipétesis FA vs NA (en
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especial para las agrupaciones Cal/lka y Canp/Tla). Es decir, el patrén de valores de la
Tabla 2.3 no cambia demasiado al desglosar el analisis por poblaciones. Sin embargo
se observa que la cara y la nariz serian ‘mds modulares’ (en especial después de
eliminar el efecto alométrico) en poblaciones de climas templados que en las
poblaciones de clima frio (agrupaciéon Norte). En un principio esto podria ser
Ilamativo, ya que si una estructura cumple una funcién muy importante y ‘adaptativa’,
como es posiblemente el caso para la nariz por su funcién en la fisiologia respiratoria,
es esperable que esté altamente integrada, y que se comporte como un médulo. Esto se
esperaria justamente para las poblaciones del Norte. Sin embargo, la cara junto con la
nariz podria estar jugando un papel adaptativo en el frio, y entonces covariarian mas
en el Norte que en climas templados. Nétese también que cuando se evalian todos los
grupos de América del Norte juntos (Tabla 2.3) se obtiene un valor bajo de p para la
hipétesis NA vs RESTO. En la Tabla 2.4, el valor mas bajo para esta hipétesis lo
presentan los grupos del Norte, aunque no llega a ser significativo.

En América del Sur los resultados parecen un poco mds complejos. Entre 1o més
llamativo, se ve que las poblaciones de Patagonia Norte (PATn) presentan valores
significativos para todas las hipétesis de modularidad. Es decir, las configuraciones
para cara, nariz y neurocrdneo, en la combinacién que sea, reflejan estructuras
modulares, y este resultado no se ve alterado al corregir la alometria. Sin embargo,
para las poblaciones de Patagonia Sur (PATSs), cercanas geogrificamente, la Unica
hipétesis de modularidad significativa es la que involucra las configuraciones FA vs
NA (en especial después de eliminar el efecto alométrico) y es algo bajo el valor de p
para la hipdtesis de NA vs RESTO después de corregir la alometria (es decir, sigue el
patrdn de la Tabla 2.3).

Los grupos de altitud (ALT1 y ALT?2) también se comportan de forma diferente
entre ellos. Para ALT2 ninguna hipdtesis es realmente significativa pero resaltan
valores bajos de p para NA vs RESTO cuando no se corrige alometria, y para FA vs
NA con y sin correccién alométrica. En los grupos de ALT1, los resultados no son
afectados por la alometria, y todas las hipétesis de modularidad evaluadas son

significativas (al igual que en PATn), excepto la hipétesis FA vs NA que no es
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significativa pero si presenta un valor p bastante bajo (menos del 15% de las
configuraciones alternativas obtuvieron RV menor al de la hipétesis nula).

Un caso particular e intermedio lo presentan las poblaciones del Noreste
argentino (NOES). Todas las hipétesis evaluadas presentan un indicio de modularidad,
aunque este no es tan claro como en PATn y ALT1. Los resultados para la regién
facial, ya sea la cara contra el resto (FA vs RESTO), la nariz (FA vs NA) o el
neurocrdneo (FA vs NC) son significativos (salvo en el dltimo caso en que al corregir
la alometria el valor p pasa de 1 a 7%, o de p=0.01 a 0.07). Por otro lado, hay un
efecto importante de la alometria para las hipdtesis NC vs RESTO, NA vs RESTO y
NA vs NC, asi como para la hipdtesis de bloques multiples o FA vs NA vs NC. En
todos estos casos los valores antes de corregir alometria son significativos (en NA vs
RESTO y NA vs NC son de 6 y 7% respectivamente, no significativos pero muy
bajos), mientras que al quitar la variacion debida al tamafio, no se evidencia una sefial
de modularidad. Es decir que si el neurocrdaneo y la nariz se comportan como mdédulos
es por el efecto integrador del tamafio. Sin embargo la cara parece reflejar una
estructura modular, independientemente del efecto alométrico.

En general en la Tabla 2.4 (a diferencia de la Tabla 2.3), se evidencia un poco
mds el efecto de la alometria sobre los resultados, siendo en algunos casos muy
evidente, en especial para los andlisis de NOES y PATs en América del Sur. Estas
poblaciones son las que en general presentan los mayores tamafios del crdneo total.
Sin embargo, el efecto que parece tener la alometria en estas poblaciones es inverso.
Por ejemplo, para NOES este efecto de la alometria provoca que se disipe la evidencia
modular (los valores de p cuando se corrige la alometria aumentan considerablemente,
es el caso de FA vs NA vs NC, NC vs RESTO, NA vs RESTO y NA vs NC). En
ALT?2 esto mismo ocurre para la hipétesis NA vs RESTO. En cambio, para PATs,
cuando se elimina el efecto alométrico, la tendencia es a que todos los valores p
disminuyan, incluso para la hipétesis FA vs NA esta disminucién provoca que la
hipétesis de modularidad sea significativa, y para NA vs NC el valor disminuye a la
mitad. En definitiva, el factor alométrico estaria afectando de forma diferente a NOES

y a PATs.
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En cuanto al andlisis Sur Bis, se espera que los resultados se mantengan, o se
disipen, en relacion a América del Sur, pero no que cambien. Los valores
significativos se mantienen para la hipétesis FA vs NA, pero esta vez para el caso de
PATs y de ALT2, y son relativamente bajos para NOES y PATn. Otro valor que se
mantiene bajo a pesar de reducir las configuraciones de landmarks es el de la hip6tesis
NA vs RESTO (significativo después de corregir alometria).

En resumen, al aplicar el test de modularidad para las agrupaciones de
poblaciones por separado en América del Norte, las hip6tesis con valores mas bajos de
p (mas evidencia de modularidad) son FA versus NA y NA versus RESTO. De todas
ellas, las dnicas significativas (evidencia de modularidad) son las hipétesis FA vs NA
para los grupos de clima templado.

En cuanto a América del Sur, es claro que existe un comportamiento modular
por parte de todas las regiones del craneo para Patagonia (PATn) y poblaciones de
altitud (ALT1), atn después de corregir por el efecto alométrico. Es llamativo que no
ocurre exactamente lo mismo para PATs y ALT?2, las cuales presentan evidencia de
modularidad para FA versus NA y NA versus RESTO, y estdin mds afectadas por la
alometria.

En general las estructuras mds modulares parecen ser las faciales, en especial la
nariz. Los valores de p son en general los mds bajos para FA versus NA y NA versus
RESTO atn cuando la configuracién de landmarks es menor y por lo tanto captura
menos informacion.

También como patréon general podria decirse que hay cierta estructura
jerarquizada de la modularidad. Por ejemplo, hay un limite claro entre la nariz y el
resto del crineo, la cara y el neurocraneo, pero este limite no es tan claro entre facial y

Neurocraneo.

2.3.2 ANALISIS DE INTEGRACION MORFOLOGICA DENTRO DE
REGIONES ANATOMICAS

Para evaluar el grado de integracion morfolégica se calculé un indice que indica

la variacién de los eigenvalores de la matriz de varianzas/covarianzas (indice EVI) en
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determinados arreglos de subconfiguraciones y poblaciones. Se calculd el indice EVI
para las configuraciones que representan al craneo total (CT), la regién facial (FA), la
nasal (NA) y el neurocrdneo (NC). A su vez, el mismo indice se calcul6 para todas las
poblaciones juntas (las de América del Norte o las de América del Sur), y también
para cada agrupacion de poblaciones (definidos en la Figura 2.4 y Tabla 2.1). Todos
estos indices se calcularon sobre las coordenadas de Procrustes y sobre las
coordenadas de Procrustes con el efecto alométrico corregido. A su vez, cada indice se
recalculé mil veces, tomando cada vez un nimero de individuos al azar igual al
tamafio muestral minimo (v.g. 76 en América del Norte y 49 en América del Sur), y se
calcul6 su promedio y desvio estdndar.

Los resultados practicamente no cambian cuando el indice EVI se calcula sobre
las coordenadas Procrustes con correcciéon alométrica. Como no se encontraron
diferencias en los andlisis con y sin correccién alométrica, o con y sin remuestro, por
simplicidad se muestran, en la Figura 2.14, un resumen de los resultados del indice de
integracién para el crdneo total y las diferentes regiones, y para cada grupo de
poblaciones, calculado sobre las variables con alometria corregida.

En general la regién que presenta mayores valores del indice, y por lo tanto
mayores niveles de integracion es el neurocrdneo, para todas las poblaciones, para
todos los andlisis (Figura 2.14). Por otro lado, relativo a las demds regiones, el crdneo
total es el que presenta los valores mds bajos del indice, excepto para las agrupaciones
ALTI1, ALT2 y NOES.

En América del Norte, si bien para las tres agrupaciones, el neurocrdneo es la
region mas integrada, los valores del indice para Norte y Tla/Canp son
significativamente mayores que para Ika/Cal. Para todos los grupos, las regiones facial
y nasal presentan niveles similares de integracién.

En América del Sur, los valores mds altos de integracién son para el
neurocrdneo. Esto por ejemplo se sigue evidenciando ain cuando se utilizan menos
landmarks (andlisis Sur Bis). Ademds, el neurocraneo presenta valores de integracién
significativamente mas altos para las poblaciones de altitud (ALT1 y ALT2). Para
todos los grupos, la region nasal presenta los valores mas altos del indice después del

neurocrdneo, siendo esto mds claro para las poblaciones de ALT1, NOES y PATs. La
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integracion en la regién FA no presenta diferencias entre grupos, y el crdneo total estd

m4s integrado en las agrupaciones ALT1, ALT2 y NOES.
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Figura 2.14: Resultados para el célculo del indice EVL El gréfico superior corresponde a América
del Norte, el del medio a América del Sur, y el de abajo a América del Sur Bis. Las barras
muestran los valores promedio del indice luego de remuestrear 1000 veces, con el objetivo de
equiparar los tamafios muestrales.

Para el andlisis América del Sur Bis (menor cantidad de landmarks e iguales a
América del Norte), el patrén para el neurocrdneo permanece claro. Esto es, mayor

integracién del NC con respecto a las otras regiones del crdneo y mayores niveles de
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integracién para las poblaciones de altitud. Sin embargo, el facial y nasal ahora
practicamente no se diferencian en sus valores del indice. Es posible que esto indique
que para describir la variacién en el neurocrdneo sea suficiente una configuracién de
landmarks reducida, sin embargo, para detectar patrones en la regién facial
probablemente sea necesario un mayor niumero de landmarks.

A partir de la Figura 2.14 podria decirse que, de haber estructuras modulares en
América del Sur, segin su nivel de integracion interno, estas serian NC, y luego NA,
pero no tanto la cara (FA). Mientras que en América del Norte el craneo total tiene los
valores mas bajos de integracién interna (el NC los mas altos), no hay diferencia entre
FA y NA, y no parece haber ninguna poblaciéon que sobresalga a las demds. En
cambio en América del Sur se destacan los grupos de altitud, con valores mas altos del
indice para el NC y crineo total (se destaca en particular el grupo ALT1, el de mayor
altitud, con los valores mds altos de integracion también para la region nasal). En nasal
parece haber una pequefia diferencia entre poblaciones, pero mdas leve. En este caso la
nariz en ALT1 tiene el valor mds alto (pero no asi ALT2) junto con NOES y PATs.
Tanto ALT1 como ALT2 y NOES, tienen valores mds altos de integracién que
Patagonia para crineo total.

En resumen, cuando se mide la integracién morfoldgica dentro de cada region
del craneo, hay un patron general en el que el NC se presenta como el mds integrado,
luego la nariz y finalmente la cara. Mientras que para NC y NA existen algunas
diferencias entre poblaciones, este no es el caso de FA, que presenta valores bajos de
integracién y ninguna diferencia entre poblaciones. Lo mds llamativo de este andlisis
es que las poblaciones de altitud, en especial ALT1, se comportan de modo diferente
al resto, presentando niveles mds altos de integracioén que las demds poblaciones tanto
para el neurocrdneo como para el craneo total. ALT1 también presenta un valor algo
més alto de integraciéon para NA. En definitiva, el crdneo en la altitud tiene un
comportamiento que se destaca y es diferente al resto de las poblaciones, en especial
en el caso del neurocrineo y la nariz, que presentan altos niveles de integracién
interna.

Por otro lado, dado que el patrén general para el NC se mantienen al pasar del

andlisis América del Sur a América del Sur Bis (menos landmarks) y se disipa en el
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resto de las estructuras (CT, FA y NA), es posible que para describir la variacién en el
neurocrdneo sea suficiente una configuracion de landmarks reducida, sin embargo,
para detectar patrones en la region facial probablemente sea necesario un mayor

namero de landmarks.

2.3.3 PATRONES Y MAGNITUD DE INTEGRACION MORFOLOGICA
ENTRE REGIONES ANATOMICAS

Las relaciones de covariacidn entre las distintas regiones anatémicas estudiadas
(neurocrédneo, cara y nariz) se evaluaron mediante el anélisis de Partial least squares
entre dos bloques de landmarks (PLS). Este andlisis ofrece una descripcion
independiente para cada configuracion de landmarks, asi como una descripcién de
cémo varfan conjuntamente los dos bloques. Este andlisis se hizo para detectar
patrones de covariacidn generales y ademds para detectar si existe un comportamiento
distinto entre poblaciones de diferentes regiones climdticas. En el andlisis PLS, la
cantidad de covariacién entre los dos bloques de variables (o regiones anatémicas) se
mide con el coeficiente RV, el cual es un andlogo multivariado del coeficiente de
correlacion (Escoufier 1973). La Tabla 2.5 presenta los resultados obtenidos de los
andlisis PLS. En la Figura 2.15 se grafican los valores obtenidos de RV, con y sin
remuestreo. Al no encontrarse fuertes diferencias para los andlisis con y sin correccion
alométrica, y para reducir y simplificar la informacion, solo se presentan los resultados
obtenidos sobre las variables de forma con alometria corregida.

En general, tanto para el andlisis de todas las poblaciones juntas, como el de
poblaciones separadas, los valores mds altos de RV (covariacién) son para el andlisis
FA vs NA, y los més bajos para NA vs NC, con valores intermedios para FA vs NC

(Figura 2.15). Este es un patrén general y constante a lo largo de todos los andlisis.
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Tabla 2.5: Resultados para los analisis de PLS entre bloques de variables de forma con

correccion alométrica.

%Total Cov perm valor
rv perm valor p PLS1 Corr PLS1 p
Todos 0.087 <.0001 67.55 0.478 <.0001
NA vs NC Cal/lka 0.202 <.0001 74.54 0.55 0.0003
Norte 0.178 0.0004 74.43 0.56 0.0021
Canp/Tla 0.136 <.0001 75.10 0.53 <.0001
Todos 0.115 <.0001 74.70 0,471 <.0001
FA vs NC Cal/lka 0.219 <.0001 73.840 0.624 <.0001
Norte 0.229 <.0001 77.040 0.666 <.0001
Canp/Tla 0.161 <.0001 65.540 0.616 <.0001
Todos 0.205 <.0001 40.8 0,65 <.0001
EA vs NA Cal/lka 0.31 <.0001 61.3 0.697 <.0001
Norte 0.29 <.0001 39.3 0.703 <.0001
Canp/Tla 0.22 <.0001 46.3 0.772 <.0001
Todos 0.093 <.0001 46.37 0.46 <.0001
ALT1 0.289 0.0133 35.17 0.76 0.0014
NA vs NC ALT2 0.307 <.0001 66.41 0.71 <.0001
NOES 0.362 <.0001 52.38 0.75 0.0009
PATn 0.172 <.0001 39.90 0.53 0.01
PATs 0.232 <.0001 56.52 0.62 0.0003
Todos 0.170 <.0001 58.44 0.57 <.0001
ALT1 0.341 0.0014 41.90 0.79 0.0033
ALT2 0.410 <.0001 75.23 0.76 <.0001
FA vs NC
NOES 0.311 0.0041 43.41 0.73 0.0257
PATn 0.229 <.0001 53.08 0.61 0.0001
PATs 0.229 <.0001 32.52 0.65 0.0004
Todos 0.269 <.0001 49.19 0.75 <.0001
ALT1 0.443 <.0001 26.93 0.88 <.0001
ALT2 0.479 <.0001 56.14 0.86 <.0001
FAvs NA
NOES 0.453 <.0001 31.39 0.87 <.0001
PATn 0.338 <.0001 50.45 0.80 <.0001
PATs 0.385 <.0001 36.81 0.82 <.0001

América del
Norte

América del
Sur
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En los resultados de los andlisis de PLS lo primero que se observa es que los
valores de RV son mds altos para el andlisis FA vs NA. Este resultado emerge como
patrén general, es decir en todos los andlisis (las diferentes agrupaciones de
poblaciones y set de landmarks), siempre la medida de covariacién general entre FA y
NA es mayor que la de FA vs NC o NA vs NC.

En principio, que el FA varie mas fuertemente con NA que con NC es esperable
dada la cercania, funciones compartidas y mismo desarrollo de las estructuras faciales.
Asimismo, el patrén escalonado que se observa en la Figura 2.15 (covariacién FA vs
NA > FA vs NC > NA vs NC), concuerda con la estructura jerarquica que se evidencia
en los resultados de modularidad (en la seccidn anterior), en donde la estructura mas
modular parece ser la nariz, que a su vez covaria mas con FA que con NC vy el
neurocrdneo estd mas integrado con la cara que con la nariz). De todas maneras, estas
diferencias en los valores de RV no son, salvo en algunos casos, estadisticamente
diferentes. Es decir, aunque hay un marcado patrén general, los desvios estdndar se
solapan en la mayoria de los andlisis (Figura 2.15).

En resumen, el patrén general que se obtiene de los cdlculos de covariacién
(RV) de los andlisis de PLS es claro y constante a lo largo de todos los andlisis. La
covariacion es siempre mayor para FAvsNA. Luego, NA vs NC y FA vs NC presentan
valores bastante mds bajos de covariacidn, pero siempre el neurocrdneo varia algo mds
con la cara que con la nariz. En el caso de la cara y la nariz, es coherente que
presenten un valor alto de covariacién ya que no solo estdn cercanas topolégicamente

sino que comparten un desarrollo comiin (Sperber 2001).

2.3.4 FACTORES COMUNES Y FACTORES LOCALES DE
VARIACION: ESPACIO DE FORMA INTEGRADO Y MODULAR

Las Tablas 2.6 y 2.7 muestran los resultados de la estimacién de los factores
comunes de variacion a través de la aplicacion del andlisis PLS sensu Mitteroecker y
Bookstein (2007, 2008) para América del Norte y América del Sur respectivamente.
Para cada uno de los andlisis se presentan las dimensiones (factores comunes, CF) que

fueron significativamente distintas de una distribucién al azar. Para cada uno de estos
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factores (CF) se informan: los valores de covariacidn total (Covar.) explicada por cada
eje (CF), la correlacion entre los scores individuales en los CF entre ambos médulos
(Cor.), la proporcién de varianza explicada por el CF (Ex.Var.), la proporcién de
covariacion explicada por cada CF (Ex.Covar.) y el valor p estimado a través del
andlisis permutacional (p).

En la Figura 2.16 se presentan los gréaficos de scores de los individuos en los
factores comunes de variacion, para los andlisis FA vs NA, FA vs NC y NA vs NC de
América del Norte y América del Sur. Las Figuras 2.17 y 2.18 presentan los espacios
de variacién modular de cada regién del craneo una vez eliminada la variacién debida
a los factores comunes, para los andlisis de América del Norte y América del Sur
respectivamente.

Existe un efecto de diferenciacién poblacional més claro en el espacio integrado
que en los espacios modulares de variacidn, tanto en el caso de América del Norte
como de América del Sur. Esta diferenciaciéon poblacional tiene una tendencia
latitudinal y altitudinal. Es decir por ejemplo, en el caso del andlisis de las series de
América del Norte, la diferenciaciéon se da mayormente a lo largo del primer eje (CF)
de los espacios integrados, en donde se observa una tendencia latitudinal en la que las
poblaciones de climas frios y las de climas templados ocupan los extremos de dichos
ejes. Por otra parte, en el caso de los espacios integrados de variacién para América
del Sur, se observa una diferenciacion entre las poblaciones de Patagonia, de latitud
mds extrema (PATn y PATs), y las poblaciones de altitud (ALT1 y ALT2) y de
tierras bajas (NOES).
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Tabla 2.6: Espacio Integrado de Forma para América del Norte. Resultados del anélisis PLS para

obtener los factores comunes de variacion.

FA vs NA Covar. Cor. Ex.Var. Ex.Covar. p
CF1 6.96 0.82 12.97 19.20 0.001
CF2 4.50 0.77 8.50 12.41 0.001
CF3 4.30 0.83 7.63 11.86 0.001
CF4 3.35 0.80 6.07 9.24 0.001
CF5 2.82 0.76 5.27 7.78 0.001
CF6 2.65 0.65 5.57 7.30 0.001
CF7 1.86 0.71 3.68 5.14 0.001
CF8 1.55 0.69 3.06 4.28 0.001
CF9 1.43 0.69 2.89 3.94 0.001
CF 10 1.30 0.57 291 3.60 0.001
CF11 1.16 0.55 3.19 321 0.001
CF12 0.79 0.43 2.65 2.19 0.026
CF13 0.73 0.34 2.33 2.01 0.039

FA vs NC Covar. Cor. Ex.Var. Ex.Covar. p
CF1 36.08 0.80 30.25 37.72 0.001
CF2 12.40 0.66 9.02 12.96 0.001
CF3 11.64 0.71 9.56 12.17 0.001
CF4 6.46 0.67 5.69 6.76 0.001
CF5 5.50 0.51 4.93 5.75 0.001
CF6 4.58 0.52 3.75 4.78 0.001
CF7 4.12 0.46 3.60 431 0.001
CF8 2.89 0.43 2.69 3.02 0.002
CF9 241 0.48 1.82 2.52 0.002
CF 10 2.04 0.35 2.59 2.13 0.009

NA vs NC Covar. Cor. Ex.Var. Ex.Covar. p
CF1 33.14 0.78 30.15 37.21 0.001
CF2 13.90 0.61 11.70 15.61 0.001
CF3 9.25 0.70 9.50 10.39 0.001
CF4 6.98 0.67 6.51 7.84 0.001
CF5 5.19 0.50 5.22 5.82 0.001
CF6 3.73 0.55 341 4.19 0.001
CF7 3.67 0.56 3.65 4.12 0.001
CF8 3.08 0.52 2.93 3.46 0.001
CF9 2.62 0.44 2.52 2.94 0.001
CF 10 1.77 0.36 2.35 1.99 0.001
CF11 1.14 0.34 1.30 1.28 0.048
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FA: Facial, NA: Nasal, NC: Neurocraneo. Para cada andlisis se presentan los factores comunes (CF)
significativos. Covar: Covariacion total explicada por los CF, Cor: correlacion entre los scores individuales en
los ejes de ambos modulos, Ex. Var: proporcion de varianza explicada por los CF, Ex. Covar: proporcion de
covariacién explicada por los CF, p: valor p estimado a través de permutacion.

Table 2.7: Espacio Integrado de Forma para América del Sur. Resultados del analisis PLS para
obtener los factores comunes de variacion.

FA vs NA Covar. Cor. Ex.Var. Ex.Covar. p
CF1 10.39 0.78 9.53 16.34 0.001
CF2 7.00 0.75 6.67 11.00 0.001
CF3 5.71 0.72 5.47 8.98 0.001
CF4 5.30 0.77 5.19 8.33 0.001
CF5 4.18 0.73 4.01 6.58 0.001
CF6 3.98 0.72 3.91 6.26 0.001
CF7 3.54 0.61 3.86 5.57 0.001
CF8 2.74 0.68 2.84 4.31 0.001
CF9 2.25 0.67 2.29 3.54 0.001
CF 10 1.81 0.49 2.20 2.84 0.001
CF11 1.56 0.48 2.40 2.45 0.007
CF 12 1.46 0.43 1.99 2.29 0.001

FA vs NC Covar. Cor. Ex.Var. Ex.Covar. p
CF1 47.0 0.9 16.1 22.4 0.001
CF2 36.8 0.8 13.6 17.5 0.001
CF3 25.3 0.8 6.4 12.0 0.001
CF4 20.9 0.7 6.1 9.9 0.001
CF5 8.7 0.5 3.2 4.2 0.001
CF6 7.2 0.6 3.4 3.4 0.001
CF7 7.0 0.5 2.9 33 0.001
CF8 5.6 0.5 2.1 2.7 0.001
CF9 4.6 0.4 2.0 2.2 0.005

NA vs NC Covar. Cor. Ex.Var. Ex.Covar. p
CF1 43.1 0.9 16.9 23.8 0.001
CF2 28.5 0.7 11.3 15.8 0.001
CF3 27.3 0.8 8.6 15.1 0.001
CF4 18.0 0.7 5.8 9.9 0.001
CF5 7.8 0.6 3.1 4.3 0.001
CF6 6.7 0.5 3.2 3.7 0.001
CF7 4.6 0.4 2.2 2.6 0.031

FA: Facial, NA: Nasal, NC: Neurocraneo. Para cada andlisis se presentan los factores
communes (CF) significativos. Covar.: Covariacién total explicada por los CF, Cor.:
correlacién entre los scores individuales en los ejes de ambos mddulos, Ex. Var.:
proporcién de varianza explicada por los CF, Ex. Covar.: proporcién de covariacién
explicada por los CF, p: valor p estimado a través de permutacion.
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Figura 2.16: Espacios integrados de variacion. Se graficaron los scores de los dos primeros
factores comunes de variacion (CF) de cada andlisis. Las elipses engloban el 80% de variacion
para cada agrupacién de poblaciones, y las flechas rojas sefalan la tendencia en la
diferenciacién de las poblaciones a lo la lorgo de los ejes.
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Figura 2.17: Espacios modulares de variacién para América del Norte. Se graficaron los scores
de los dos primeros CF de cada andlisis. Las elipses engloban el 80% de variaciéon para cada
agrupacion de poblaciones.
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Figura 2.18: Espacios modulares de variacion para América del Sur. Se graficaron los scores de
los dos primeros CF de cada andlisis. Las elipses engloban el 80% de variaciéon para cada
agrupacion de poblaciones.
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El patrén de diferenciacién poblacional que se observa més claramente en los
espacios integrados (Figura 2.16) que en los espacios modulares de variacion (Figuras
2.17 y 2.18), se ejemplifica en las Figuras 2.19 a 2.22. Dichas figuras representan lo
mismo que las Figuras 2.16 a 2.18, pero se presentan aqui solo para el andlisis FA
versus NC a modo de ejemplo para visualizar mds claramente los resultados, mediante
graficos de escalamiento multidimensional (multidimensional scaling) calculados

sobre las distancias entre poblaciones en cada uno de los espacios.
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Figura 2.19: Espacio total de variacion para el analisis FA versus NC de América del Sur. Sobre el
esquema de la izquierda, que describe el modelo factorial sensu Mitteroecker y Bookstein (2007,
2008), se sefiala con una flecha negra el espacio graficado, en este caso, el espacio total de
variacién, es decir, sin separar la variacion por efectos comunes y locales.
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Figura 2.20: Espacio integrado de variacién para el analisis FA versus NC de América del Sur.
Sobre el esquema de la izquierda, que describe el modelo factorial sensu Mitteroecker y
Bookstein (2007, 2008), se sefiala con una flecha negra el espacio graficado, en este caso, el
espacio de variacion integrado, es decir, la variacion por efectos comunes.
Genes mayores (SHH, FGF, —7 A 1.2 DEL
BMP, GH/IGF) con efecto
pleiotrépico 1,0
N
0.8 \ Tierras Bajas
0,6 “
., osfPatagonia ‘ARA
A .
X3 Xs Xs S
J [ 2 02 chsﬁ{‘ \{T
£ e e
2 00 s
my[ my /
-0,2 o
0.4
Procesos de desarrollo An d es
s Expresion tejido-especifica 0.6 &
Funcion

-0,8

1,5 -1,0 -05 0,0 0,5 1,0 1,5 2,0 2,5 3,0 35

Dimension 1

Figura 2.21: Espacio modular facial para el analisis FA versus NC de América del Sur. Sobre el
esquema de la izquierda, que describe el modelo factorial sensu Mitteroecker y Bookstein (2007,
2008), se sefala con una flecha negra el espacio graficado, en este caso, el espacio modular, que
en esta figura corresponde a la cara (FA).
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Figura 2.22: Espacio modular del neurocraneo para el analisis FA versus NC de América del Sur.
Sobre el esquema de la izquierda, que describe el modelo factorial sensu Mitteroecker y
Bookstein (2007, 2008), se sefiala con una flecha negra el espacio graficado, en este caso, el
espacio modular, que en esta figura corresponde al neurocraneo (NC).
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2.4 DISCUSION: PATRONES DE VARIACION Y
COVARIACION ENTRE RASGOS

En este trabajo se analizaron muestras de poblaciones americanas a través de
técnicas morfogeométricas, con el objetivo de cuantificar y comparar los niveles de
integracién morfolégica y modularidad entre y dentro de regiones del crdneo, y a lo
largo de diferentes agrupaciones de poblaciones que reflejan gradientes climdticos y
ambientales. Asimismo, se estimaron los factores comunes (integracion pura) y locales
(modularidad pura) de variaciébn para explorar la existencia de patrones
poblacionales/climéticos en los espacios integrado y modular. Dada la diversidad
climatica que afrontaron las poblaciones humanas durante la dispersion a través del
continente americano, la deteccidén de estos patrones es clave para comprender cémo
el craneo humano habria reaccionado ante variaciones climdticas (o altitudinales)
importantes.

El andlisis de modularidad (independencia inter-mddulos) aplicado aqui indica
que, en general, la estructura mds modular es la regién nasal. Sin embargo, los
resultados sugieren que para detectar patrones de modularidad e integracién en la
estructura nasal es necesario capturar aspectos de la forma que no son tenidos en
cuenta en una configuracién reducida de landmarks. Esto concuerda con estudios
previos de la morfologia nasal, en que se demuestra que cambios sutiles en la
morfologia nasal, particularmente en sus aspectos internos, pueden generar cambios
importantes en la performance respiratoria (v.g. Yokley y Franciscus 2005, Yokley
2009, de Azevedo et al. 2010b, Castillo et al. 2011, Noback et al. 2011). En términos
modulares y adaptativos, se espera que una estructura que cumple una funcién
adaptativa tenga cierta modularidad (o integracién interna), o en otras palabras, cierta
independencia respecto de otras estructuras (Breuker et al. 2006, Klingenberg 2008,
2010). En este sentido, la evidencia modular para la estructura nasal encontrada aqui
cobra sentido debido a la importante funcién de la nariz en la fisiologia respiratoria
(Franciscus y Long 1991, Noback et al. 2011). La naturaleza modular del crdneo en
humanos y otros mamiferos, asi como su posible rol evolutivo, ha sido enfatizado en

trabajos previos (v.g. Goswami 2006a, b, Bastir 2008, Cardini y Elton 2008,
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Gonzélez-José et al. 2008, Mitteroecker y Bookstein 2008, Porto et al. 2009, Drake y
Klingenberg 2010, Goswami y Polly 2010, Lieberman 2011).

El andlisis de integracién intra-mdédulo indica que el neurocrdneo estd
significativamente mds constreflido que la cara. En particular, entre las regiones
estudiadas aqui, el neurocrdneo es la regién mds integrada internamente, luego la nariz
y finalmente la cara. Esta ultima present6 los valores mds bajos de integracidon y
ninguna diferencia significativa entre las diversas poblaciones estudiadas. Por otra
parte las poblaciones de altitud muestran mayores valores de integraciéon que las
demads poblaciones para el neurocrdneo, el craneo total y la nariz. ;Estaria indicando
este resultado que dichas estructuras estin mds constrefiidas evolutivamente en las
poblaciones de altitud?

Segin trabajos previos, los patrones de integracion morfoldgica se han
mantenido relativamente estables en poblaciones humanas modernas (Gonzélez-José
et al. 2004), preservindose adn bajo alteraciones genéticas y del desarrollo
(Hallgrimsson et al. 2007; Hallgrimsson et al. 2009; Martinez Abadias et al. 2011),
enfermedad (Richtsmeier y Deleon 2009), y practicas culturales de deformacion
(Martinez Abadias et al. 2009b). En coincidencia con trabajos previos, los patrones de
integraciéon morfolégica de las regiones anatémicas estudiadas aqui se mantienen
estables a lo largo de las diferentes poblaciones. Sin embargo, la magnitud de la
integracién es significativamente mayor en las poblaciones de altitud, para las
estructuras mencionadas. Teniendo en cuenta que la integracién morfoldgica opera
como una constriccién que facilita la evolucion en algunas direcciones particulares del
morfoespacio, mientras que limita la variacion en otras direcciones (Schluter 1996), lo
que se conoce como lineas de minima resistencia evolutiva (Steppan et al. 2002) ;es
posible que el neurocrdneo y la nariz de las poblaciones de altitud hayan evolucinado a
través de una de estas lineas de minima resistencia evolutiva, relacionada con la
adaptacién a su ambiente? El efecto del estrés ambiental producido por la vida en
altitud ha sido estudiado para poblaciones andinas (Frisancho 1970, 1975, 1977, Baker
y Little 1976, Schull y Rothhammer 1990), sin embargo no existen estudios que
investigen especificamente la evolucién y adaptacién a la altitud a nivel craneofacial.

Futuros estudios centrados en la deteccién de LLERS y la medicién de su orientacidn,
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tal como se ha hecho en primates del nuevo mundo (Marroig y Cheverud 2005) y en
humanos modernos (Martinez Abadias et al. 2012, Hiinemeier et al. 2012), podria
ayudar a elucidar estas cuestiones a travéz del cdlculo de vectores de cambio
morfolégico.

Los resultados del andlisis de integracién inter-mddulos indican que los
patrones de integraciéon morfoldgica entre las regiones anatémicas estudiadas aqui
también se mantienen estables a lo largo de las diferentes poblaciones. Se observa un
patréon general en donde la cara y la nariz covarian fuertemente. Las estructuras
adyacentes o que se encuentran muy cerca entre si podrdn covariar en forma y tamafio,
aun cuando no compartan una base genética o de desarrollo comin (Sawin et al. 1970,
Roth 1996, Enlow et al. 1969, Mitteroecker y Bookstein 2007). En el caso de la cara y
la nariz, es coherente que sean las regiones de valor mds alto de covariacién ya que no
s6lo estdn cercanas topoldgicamente sino que comparten un desarrollo comin
(Sperber 2001).

Los andlisis de modularidad y de integracién entre regiones anatdmicas
presentados aqui evidencian cierta organizacién jerdrquica de las regiones anatémicas
estudiadas. Por ejemplo, la covariacién es mayor entre la cara y la nariz. Luego el
neurocrdneo presenta valores bastante mds bajos de covariacién con cara y nariz,
aunque siempre varfa algo mds con la cara que con la nariz. En ninguno de los andlisis
el neurocrdneo parece funcionar claramente como moédulo, y la cara presenta los
valores mds bajos de integracién morfoldgica. Teniendo en cuenta esto, podria decirse
que los resultados reflejan una organizacién jerdrquica en la que el crdneo funciona
como un todo, luego la cara y el neurocrdneo estdn mds integrados entre si que con la
nariz, la cual podria considerarse una estructura mas independiente o modular. Esto
coincide con trabajos previos que resaltan que el crianeo de mamiferos estd
jerdrquicamente organizado en diferentes regiones estructurales (v.g. Lieberman et al.
2000a, 2004a, Hallgrimsson et al. 2004, 2005, 2006, Bastir y Rosas 2005).

Existe un gran acuerdo en que la modularidad es un prerrequisito para la
organizacién fenotipica jerarquica asi como para la manifestacién de adaptaciones
complejas (Mitteroecker y Bookstein 2007). En este sentido, el comportamiento

modular de la regién Nasal podria favorecer la capacidad evolutiva de esta estructura
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frente a presiones selectivas, por ejemplo aquellas que podrian haber acontecido al
producirse la dispersion de las primeras poblaciones de nuestra especie en ambientes
articos y peri articos, asi como en poblaciones adaptadas a la altitud.

Finalmente, entre los resultados mds importantes se resalta que las poblaciones
estudiadas se diferencian mucho m4s en los espacios integrados de variacion (factores
comunes) que en los espacios modulares (modularidad pura) de variacién. ¢Significa
esto que el craneo esta respondiendo como un todo? Por otro lado, si las poblaciones
no se diferencian en el espacio modular puro ;serd porque esas estructuras (evaluadas
como unidades modulares) estdn canalizadas o que por la funcién particular que
cumple cada estructura (respiracion, proteccion del cerebro, etc), todas las poblaciones
responden modularmente de igual manera? En este sentido, seria interesante ampliar el
estudio incorporando medidas de canalizacién. Por otro lado, si las diferentes
poblaciones se distancian en los espacios integrados ;indica esto que responden
diferente frente a distintas presiones ambientales? Estas serfan respuestas integradas,
es decir que el craneo responderfa como en bloque. Como evidencia de la integracion
general que presenta el crdneo humano puede citarse el trabajo reciente de Martinez
Abadias et al. (2012). En ese trabajo, los autores combinan teoria y modelos de la
genética cuantitativa y morfometria geométrica para analizar integracién genética y
fenotipica en el crdneo humano. Lo que encontraron fue que la cara, la base y la
béveda del crdneo son estructuras que estdn altamente integradas entre si, es decir que
covarian fuertemente entre ellas, indicando la existencia de una fuerte integracién
generalizada en el crdneo humano.

Estos espacios integrados de variacién, de acuerdo al modelo factorial de
Mitteroecker y Bookstein (2007), reflejan cambios de forma determinados por genes
de efecto pleiotrépico (SHH, FGF, BMP, GH/IGF, etc.). Es decir, que los principales
genes del desarrollo y las familias de genes con efectos pleiotropicos que afectan a los
rasgos de los distintos mddulos conforman lo que en el modelo factorial los autores
denominan ‘factores comunes’. Entre estos factores se encuentra el tamafio, que es un
subproducto del efecto de la hormona de crecimiento, el cual afecta al crdneo entero.
Debido a su efecto general sobre toda la estructura, se espera que el tamano ‘infle’ las

medidas de integraciéon (Klingenberg 2009). En el presente trabajo, los andlisis de
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modularidad y de integracién se aplicaron sobre variables de forma con y sin
correccion alométrica, para evaluar el efecto del tamafio sobre los resultados. Sin
embargo en rasgos generales, los resultados obtenidos no se vieron influenciados de
manera importante al corregir la alometria. Una excepcion a lo anterior se presentd en
el caso de las poblaciones del Noreste Argentino (NOES) y de Patagonia Sur (PATS),
que en general presentan los mayores tamafios para el crdneo total, al evaluar las
hipétesis de modularidad. Sin embargo, el efecto que parece tener la alometria en estas
poblaciones es inverso. En el caso de NOES la alometria provoca que en algunos
casos se disipe la evidencia modular, mientras que PATs, cuando se elimina el efecto
alométrico, la tendencia es a que la modularidad se evidencie mds en todos los casos
(hipdtesis de modularidad). Esto lleva a preguntarse cudl es el efecto esperado del
tamafio como agente integrador? ;Ese efecto es siempre global o puede ser local?

El crdneo de las poblaciones fueguinas de Patagonia ha sido considerado de los
mds robustos entre las poblaciones modernas (Lahr y Wright 1996, Gonzélez-José
2003). Trabajos previos (Lahr y Wright 1996, Rosas y Bastir 2002) revelan que existe
una asociacion significativa entre la robustez y el tamafio del crdneo en donde, cuanto
mayor es el tamafio, mayor es el desarrollo de las superestructuras del crdneo (mayor
robustez). Lahr y Wright (1996) demostraron que existe una relacién directa entre el
tamafio del crdneo y su robustez, y que una explicacién posible para los cridneos
grandes y robustos de Patagonia y Tierra del Fuego se basaria o bien en la retencién de
caracteres ancestrales o bien en una respuesta a un mayor estrés masticatorio. De
acuerdo a Sardi (2002), las fuerzas masticatorias son las mds importantes para
promover modificaciones en el crineo. En un trabajo previo, Paschetta y
colaboradores (2010), que incluye representantes de cazadores-recolectores de
Patagonia, demostraron que los grupos que consumen dietas mds duras y/o rigidas no
necesariamente tienen craneos mds grandes y/o robustos. En cuanto a la forma, los
autores demostraron que las diferencias entre los grupos son sutiles y puntualmente
localizadas, mds que generalizadas, y que las mismas responden a las demandas
biomecanicas especificas que surgen de cada tipo de dieta. Por otro lado, la adaptacién
climatica en altas latitudes podria considerarse como causa de la robustez craneofacial

de la poblaciones fueguinas (Bernal et al. 2006) dado que diversas caracteristicas
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como la forma de la apertura nasal (Herndndez et al. 1997, Gonzéalez-José 2003), las
proporciones corporales y la robustez en el postcraneo (Pearson y Millones 2005) en
poblaciones fueguinas se han interpretado como respuestas climdticas.

Bernal et al. (2006) investigan la robustez en el craneo de poblaciones fueguinas
y patagénicas (junto con poblaciones sudamericanas de diversas latitudes, estilos de
vida y cronologia) y discuten sus posibles causas, entre ellas la hipdtesis biomecanica,
filogenética y climdtica. Los autores encuentran que la variacién en la robustez entre
las poblaciones estudiadas no estd relacionada con la alometria. Es decir, que a
diferencia de estudios previos (v.g. Lahr y Wright 1996) no encuentran una
correlacién entre el tamafo y la robusticidad. Ademads, la evidencia morfolégica
analizada no respalda la hipdtesis de estrés masticatorio o de retencién de caracteres
ancestrales para explicar la robusticidad de las poblaciones fueguinas y patagénicas,
sino que por el contrario, esta podria estar relacionada a factores de estrés climdtico.

En relacién al comportamiento diferencial entre las poblaciones estudiadas aqui
en los andlisis de modularidad, es llamativo que las poblaciones fueguinas y las
poblaciones de Patagonia Norte se comporten de forma diferente. En las poblaciones
de PATn los resultados no se ven alterados por el efecto alométrico, como ocurre para
las poblaciones fueguinas. Por otra parte, la evidencia modular es mucho més clara en
las poblaciones de PATn para todas las regiones del crdneo mientras que en PATs la
evidencia de modularidad se concentra en la regidn facial (cara y nariz).

La alometria, la robustez y la modularidad, son cuestiones que merecen mayor
estudio para dilucidar las causas del comportamiento distintivo de las poblaciones
fueguinas, en el contexto de la adaptacion a su ambiente.

Las investigaciones que comparan la modularidad a diferentes niveles (de
desarrollo, genético, funcional) han comenzado hace relativamente poco tiempo, y
muchos aspectos permanecen poco o a veces completamente inexplorados. Este tipo
de estudios tienen un precedente, sin embargo, ya que la distincién de tipos de
modularidad e integracién se relaciona con la distincién de los diferentes tipos de
alometria (Cock 1966, Gould 1966) y el estudio de las relaciones entre ellos
(Cheverud 1982, Klingenberg y Zimmermann 1992, Klingenberg 1996). Siendo la

alometria un importante contribuyente a la integracion, la unién entre el estudio de la
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alometria con los temas mds recientes de integracién morfoldgica y modularidad

parece natural y prometedor (Klingenberg 2008).
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3-Modelos de Poblamiento

3.1 INTRODUCCION: PATRONES
DE  VARIACION ENTRE
POBLACIONES Y MODELOS
DE POBLAMIENTO

‘Siéntase como un nifio pequeiio y prepdrese para abandonar
toda idea preconcebida, avance con humildad hacia cualquier
abismo de cualquier tipo al cual lo conduzca la naturaleza, de

lo contrario no aprenderd nada’.

TH Huxley

Uno de los temas bioantropoldgicos que mds ha fascinado a las personas en
general y a especialistas en particular, es el origen y dispersion del hombre, y entre los
asuntos que mayor interés han despertado se encuentra la ocupacidn inicial del Nuevo
Mundo. Este interés ha generado cantidades de hipétesis, investigaciones y
descubrimientos, produciendo un ansia creciente por conocer y entender el proceso de
poblamiento del continente americano y por reconstruir las trayectorias histéricas de
los pueblos mds antiguos que lo habitaron.

Los temas mds controvertidos en materia de poblamiento americano incluyen
por ejemplo los altos niveles de variacién cultural y bioldgica entre grupos Nativo
Americanos en relaciéon al tiempo relativamente reciente de la ocupacién del
continente, rangos de variaciéon morfoldgica comparable a los rangos de variacion de
toda la especie humana, fechados arqueoldgicos muy antiguos en Sudamérica, nimero
y origen de migraciones, entre otros.

Son muchas las ideas que han surgido para explicar los movimientos humanos
en el pasado y la entrada de las primeras poblaciones humanas al dltimo continente en
ser poblado. Por ejemplo, se han propuesto rutas migratorias provenientes desde
practicamente todos los flancos, muchas de las cuales habrian involucrado

navegaciones transocednicas en balsas precarias: por ejemplo, oleadas provenientes de
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Malasia y Polinesia atravesando el océano pacifico; otras provenientes de Australia
que, a través de la Antartida, habrfan llegado a América del Sur; otras que desde
Europa habrian llegado a Groenlandia a través del Atldntico; o incluso que
sobrevivientes de la antigua Atldntida habrian originado algunas de las poblaciones y
culturas americanas.

Lo cierto es que antes de la llegada de los europeos, en el encuentro del Nuevo
y el Viejo Mundo, no hubo, tal vez, ni un rincén en todo el continente donde el
hombre no hubiera puesto su pie, donde no hubiera logrado no solamente sobrevivir,
sino incluso producir culturas de una complejidad y sofisticacién extremas, cuyas
manifestaciones artisticas fueron de una enorme variedad y originalidad.

Hasta hoy, la comunidad cientifica no tienen dudas de que la especie humana no
es originaria de América, sino que ésta fue poblada por hombres provenientes del
Noreste Asidtico. Durante las dltimas dos décadas se han propuesto diferentes
escenarios para describir las fases iniciales de la dispersiéon humana desde Asia hacia
el Nuevo Mundo (v.g. Neves y Pucciarelli 1991, Bonatto y Salzano 1997a, b, Dixon
2001, Gonzélez-José et al. 2001, Zegura et al. 2004, Neves y Hubbe 2005, Neves et al.
2005, 2007, Tamm et al. 2007, Wang et al. 2007, Dillehay et al. 2008, Goebel et al.
2008). Sin embargo, muchos de estos modelos, no tienden a integrar diferentes tipos
de evidencia (arqueoldgica, lingiiistica, craneofacial, genética, etc.) en un modelo
unico, sino que mas bien suelen ofrecer explicaciones ad hoc para resolver potenciales
conflictos entre los diferentes tipos de datos.

En un notable esfuerzo por conciliar distintos tipos de datos, Greenberg et al.
(1986) propuso un modelo interdisciplinario para el poblamiento del Nuevo Mundo,
que incluye evidencia lingiifstica asociada a datos de anatomia dental y diversidad
genética. En este modelo, conocido como modelo Tripartito, migraciones diacrénicas
separadas habrian dado origen a tres grupos lingiiisticos principales: Amerindios, Na-
Dene y Aleutianos-Eskimos. Esta hipétesis de poblamiento sugiere que los ancestros
de los nativos americanos modernos habrian venido desde el este asidtico en tres
migraciones separadas en distintos tiempos. Los grupos actuales de habla amerindia,
que ocuparon el sur, centro y la mayor parte del norte de América (v.g., Yanomami,

Maya, Cheyenne), serian considerados descendientes de los primeros migrantes,
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también Illamados ‘Paleoamericanos’. Una segunda oleada migratoria habria
involucrado a los de habla Na-Dene (v.g., Navajo, Athabaskan) de la costa del
pacifico norte, el interior de Alaska y partes del suroeste de Estados Unidos. Los
esquimales y aleutianos, quienes actualmente habitan las tierras articas y sub-drticas,
habrian sido la dltima migracién independiente hacia el interior del continente
americano. Sin embargo, si bien algunas revisiones cldsicas validan el modelo
Tripartito (Cavalli-Sforza et al. 1994), la visién de Greenberg et al. (1986) fue
gradualmente reemplazada por subsiguientes modelos que se han postulado en base a
tipos especificos de evidencia. Mdas especificamente, andlisis de datos genéticos dieron
origen al modelo Oleada Unica (Single-Wave o Out-of-Beringia en inglés), mientras
que estudios a nivel continental de la variacién craneofacial apoyan un modelo de Dos
Oleadas o Dos Componentes (the Two-Wave model en inglés).

El modelo de Oleada Unica (SW por su nombre en inglés, Single-Wave) es un
intento de encuadrar dos conclusiones importantes y recurrentes que surgen a partir de
los estudios genéticos de los ultimos veinte afios (Merriwether et al. 1995, Bonatto y
Salzano 1997a,b, Santos et al. 1999, Silva et al. 2002, Tarazona-Santos y Santos 2002,
Fagundes et al. 2008a,b). La primera de estas es que la coalescencia molecular de la
mayoria de los Nativo Americanos modernos se remonta a una Unica poblacién
ancestral en algtin lugar del este asidtico (Merriwether et al. 1995, Bonatto y Salzano
1997a, b, Santos et al. 1999, Silva et al. 2002). La segunda se corresponde con la
acumulacién de mutaciones autéctonas de linajes particulares mitocondriales y del
cromosoma Y, asi como de genes autosémicos de los Nativos Americanos (Tamm et
al. 2007, Fagundes et al. 2008a,b). El nimero y patrén de esta acumulacién de
mutaciones permite el cdlculo de fechas aproximadas de aislamiento asi como la
magnitud y duracién de los cuellos de botella o expansiones que la poblacién
fundadora habria experimentado (Bonatto y Salzano 1997a, Tamm et al. 2007,
Fagundes et al. 2008a,b). Como lo proponen varios estudios, la explicacién mas
parsimoniosa para estos datos propone un unico ancestro proveniente del noreste de
Asia (v.g. the ‘Single-Wave’) y un confinamiento de las poblaciones en Beringia

durante el Pleistoceno Tardio (Out-of-Beringia).
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El modelo de Dos Componentes (TW, por su nombre en inglés, ‘Two-Waves’)
considera la presencia de dos morfologias craneofaciales diferenciadas dentro de
América como resultado del ingreso a partir de dos fuentes poblacionales distintas y
alocrénicas provenientes de Asia (Neves y Pucciarelli 1991, Pucciarelli et al. 2003,
Neves y Hubbe 2005). Este escenario surge como una explicacion de la supuesta
discontinuidad morfoldgica entre los crdneos tempranos y modernos del Nuevo
Mundo. Los defensores de este modelo interpretan todo el rango de variacion
craneofacial en América bajo dos categorias discretas: los Paleoamericanos,
representantes de la primera oleada migratoria que habria entrado al continente a
través de Bering desde algin lugar en el Sudeste Asidtico durante el Pleistoceno
Tardio; y los ‘Amerindios’, representando a los descendientes de una segunda oleada
proveniente del Este Asidtico durante el Holoceno Temprano, y que habrian
reemplazado a los Paleoamericanos que ya se encontraban en América. Si bien
algunos andlisis han demostrado que tal discontinuidad no es alocrénica o que, en
otras palabras, el patrén morfolégico que define a los restos tempranos puede también
encontrarse en poblaciones modernas de América (Gonzdlez-José et al. 2003, Vezzani
Atui 2005, Pucciarelli et al. 2008), algunos autores aun mantienen que la morfologia
‘paleoamericana’ difiere significativamente de la de Nativos Americanos recientes (0
Amerindios, Hubbe et al. 2010).

Aun cuando los modelos ‘Single-Wave’ y ‘Two-Wave’ son bastante sélidos
para explicar los datos moleculares y morfolégicos respectivamente, no proporcionan
una vision integradora y llevan a una discusion limitada a tipos de datos particulares
entre los especialistas de los distintos campos, en lugar de beneficiarse del potencial y
las ventajas de cada tipo de evidencia. Sin embargo se han hecho algunos intentos por
acomodar la evidencia disponible para cada una de las fases cronoldgicas de la
secuencia del poblamiento postulando agentes microevolutivos especificos
potencialmente responsables de la transicion de una fase a otra (Gonzdlez-José et al.
2008). De esta manera, se pueden contrastar las predicciones sobre la evolucion de los
diferentes datos con evidencias reales, teniendo en cuenta su naturaleza particular de
cambio (cultural, genética neutral, fenotipica, etc.). Ademds, dichos modelos

integradores pueden ser utiles como fuente de hipdtesis nulas que pueden ser
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evaluadas mediante el andlisis de datos particulares y especificos. Luego de revisar las
evidencias disponibles en cada campo de investigacion, se ha propuesto el modelo de
Flujo Génico Recurrente (RGF, por su nombre en inglés, Recurrent Gene Flow) el
cual se basa principalmente en algunas evidencias recientes que provienen de andlisis
moleculares y en una reinterpretacion de la variacion craneofacial (Gonzalez-José et
al. 2008). En particular, el modelo RGF considera la evidencia molecular que sugiere
un posible flujo génico entre las poblaciones asidticas y americanas que habitan las
regiones del Artico antes de la formacién del estrecho de Bering (Zlojutro et al. 2006,
Tamm et al. 2007, Gilbert et al. 2008, Mulligan et al. 2008, Volodko et al. 2008,
Rasmussen et al. 2010). Debe tenerse en cuenta que las revisiones mas modernas de la
arqueologia del Artico tienden a apoyar este contacto post-ocupacién, incluso hasta
épocas modernas (Goebel et al. 2003, 2008). Ademads, este modelo (RGF) argumenta
que cuando la forma craneofacial se analiza a priori, evitando la utilizacién de
etiquetas como  ‘Paleoamericanos’, ‘Amerindios’, ‘Mongoloides’,  ‘proto-
Mongoloides’, etc., los resultados muestran que la variacién no estd organizada en
unidades discretas, sino mds bien en un espectro continuo de variacién. Esto se debe
probablemente a tres simples observaciones. En primer lugar, los restos mds
tempranos presentan fuertes similitudes con algunas poblaciones modernas. En
segundo lugar, los grupos circum-articos de América tienden a formar un
conglomerado con los grupos darticos de Asia, mds que con los propios Nativos
Americanos (Gonzilez-José et al. 2008). Finalmente, la mayoria de los Nativos
Americanos tienden a ocupar una posicién intermedia a lo largo del vector fenotipico
definido por un lado por la morfologia observada en los restos tempranos de Asia y
del Nuevo Mundo (con algunos grupos modernos muy cerca de este extremo de
variacion), y por otro por el patrén craneofacial derivado, que se observa para las
poblaciones modernas de los ambientes del Artico (Gonzélez-José et al. 2008).

De este modo, partiendo de andlisis moleculares previos que detectan sefiales de
contacto genético entre Asia y América (Zlojutro et al. 2006, Tamm et al. 2007,
Gilbert et al. 2008, Volodko et al. 2008, Rasmussen et al. 2010), se postula un modelo
integrativo en el que el Nuevo Mundo fue primero poblado por una poblacién

fundadora que ocup6 Beringia durante las dltimas glaciaciones, caracterizada por una
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alta diversidad craneofacial, linajes fundadores del ADNmt y del Cr-Y asi como de
alelos autosémicos. Luego de la expansion de estas poblaciones fundadoras, que pudo
haber ocurrido en concordancia con su entrada a América, un flujo génico mds
reciente en el circum-4rtico habria permitido la dispersion de caracteres craneofaciales
derivados (aplastamiento facial, cigomédticos altos, narices altas y angostas, etc.) y
algunos linajes genéticos particulares desde el este asidtico hasta América y viceversa.
En un trabajo reciente, Hubbe et al. (2010) analizan una muestra de craneos
americanos tempranos y tardios y calculan rangos de diferenciacién morfoldgica bajo
diferentes escenarios de divergencia poblacional, y comparan los resultados con los
rangos de diferenciaciéon morfolégica predichos bajo condiciones neutrales de
evolucién. También estudian tres modelos de dispersién incluyendo Aislamiento por
Distancia, Single-Wave, y Two-Wave (pero no Recurrent Gene Flow) comparando
distancias morfoldgicas entre Americanos tempranos y tardios, Asiaticos del Este,
Ocednicos y poblaciones modernas de Asia, con distancias geograficas asociadas con
cada modelo de poblamiento. Los autores afirman que el modelo TW es la explicacion
mads econdémica dada la variacién craneofacial encontrada en las muestras estudiadas.
El objetivo de este andlisis es evaluar el comportamiento de los principales
modelos microevolutivos presentados para el poblamiento temprano del Nuevo
Mundo, considerando factores como la separacién geogréfica y cronolégica, el clima,
y la similitud entre modelos y su comparacién con datos morfoldgicos observados.
Para ello se utilizé la morfometria geométrica, conjunto de herramientas cuyas
ventajas y/o diferencias con respecto a las medidas clédsicas pueden encontrarse
discutidas en diversos trabajos (Bookstein 1991, Adams et al. 2004, Zelditch et al.
2004, Mitteroecker y Gunz 2009), pero cabe resaltar que una de sus principales
potencias reside en incluir las relaciones espaciales entre las medidas, preservando la
geometria de la configuracién de landmarks a lo largo de todo el anélisis, permitiendo
asi la representacion estadistica de los resultados en los espacios de forma
(Mitteroecker y Gunz 2009). En este trabajo se incluyen series circum-articas
(incluyendo esquimales), con el objetivo de garantizar que su rol en los distintos
escenarios pueda ser modelado. También se incluye una muestra moderna de Baja

California, México, que presenta similitudes morfoldgicas con los restos tempranos de
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Brasil (Gonzélez-José et al. 2003) y que por lo tanto también amplia las posibilidades

de modelado de los escenarios.

3.2 MATERIALES Y METODOS: PATRONES DE
VARIACION ENTRE POBLACIONES Y MODELOS DE
POBLAMIENTO

En este trabajo se reanalizaron los datos correspondientes a 23 series para las que se
cuenta con fotografias digitales, publicadas previamente en Gonzilez-José et al.
(2008). Las muestras utilizadas incluyen una serie de Paleoamericanos de Lagoa
Santa, Brasil, una serie Paleoamericana del norte (México) y una serie representante
del Pleistoceno Tardio del Viejo Mundo (Tabla 3.1). En total la muestra incluye 576
craneos de individuos adultos de ambos sexos. Se utilizaron las fotografias en norma
lateral para capturar la forma general del crineo, mediante la digitalizacién de 23

landmarks y semilandmarks (Figura 3.1).
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Tabla 3.1: Muestras incluidas en este estudio.

Poblacion Codigo Cro:aoqggico (mujer /ho:lbre Jtotal) Latitud Longitud
California, USA ACA 1000 22/27/49 36.97° -122.00°
Ainu, Japan AIN 1000 3/7/10 43.23° 142.70°
Araucano, Argentina ARA 1000 26/17/43 -37.25° -59.13°
Aborigenes, Australia AUS 1000 16/20/36 -35.43° -139.07°
Baja California Sur, México BCS 1000 11/12/23 24.12° -110.30°
Aymara, Bolivia BOL 1000 6/12/18 -16.87° -68.15°
Buriats, Siberia BUR 1000 5/5/10 51.68° 103.7°
Calama, Chile CAL 1000 12/12/24 22235  -69.03
Chaco, Argentina CHA 1000 2/8/10 -26.58° -60.95°
Paltacalo, Ecuador ECU 1000 27/26/53 -4° -79.05°
w‘:flt;ce”e Tardio (Early) Old g5y, 30.11 mil afios /13/13 39.90° 116.40°
Esquimales, Groenlandia ESK 1000 28 /18 /46 60.9°  -48.35°
Fueguinos, Chile y Argentina FUE 1000 7/3/10 -53.78° -67.72°
Paleoamericanos de Brazil LS 11-7.5 mil afios 3/8/11 -19.62° -43.88°
Mapure, Venezuela MAP 1000 17/21/38 -10.12° -69.05°
Patagonia Norte, Argentina NPA 1000 9/9/18 -40.8° -62.98°
Mongoles, Ourga, Mongolia OUR 1000 11/7/18 47.93°  106.9°
Paleoamericanos Norteamérica ~ PAM 10000 1/5/6 -19.42°  -99.12°
Centro de Patagonia, Argentina PAT 1000 18/20/38 -43.23°  -65.3°
Ancén, Perd PER 1000 20/17/37 -12.03° -77.02°
Pampa Grande, Salta, Argentina PG 1000 16/9/25 -25.42°  -65.07°
Chukchi, Siberia TCH 1000 3/11/14 -65.82° -173.48°
Aztecas, Tlatelolco, México TLA 1000 7/19/26 19.42° -99.12°
Total 270/306 /576
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Figura 3.1: Puntos craneométricos utilizados. Los puntos negros representan los landmarks y
los puntos blancos los semilandmarks. pr: prostion; ans: espina nasal anterior; zi: punto mas
inferior en el hueso cigomatico: ju: yugale; n: nasion; op: punto més posterior sobre el borde
orbital; afm: frontomalar anterior; g: glabela; b: bregma; i: inion; po: porion.

Las configuraciones de landmarks fueron procesadas con técnicas morfogeométricas
(Bookstein 1991, Adams et al. 2004, Zelditch et al. 2004, Slice 2007, Mitteroecker y
Gunz 2009). Las configuraciones originales fueron superpuestas utilizando el método
de Andlisis Generalizado de Procrustes, para eliminar los efectos de traslacion,
rotacion y escala (Rohlf y Slice 1990, Zelditch et al. 2004). Los andlisis subsiguientes
se realizaron sobre la matriz de PC scores (variables de forma) obtenida con el
programa MorphoJ (Klingenberg 2011). Abajo se describen en detalle los distintos

andlisis realizados posteriormente.
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3.2.1 ARBOL DE CONECTIVIDAD MINIMA (MINIMUM SPANNING
TREE)

En primer lugar se realizé un andlisis de afinidad morfolégica de las muestras
calculando un Arbol de Conectividad Minima (MST) sobre la matriz de distancias de
Mahalanobis (D?) (Tabla 3A.5). Esta matriz de distancias entre grupos se calcul6 con
el programa MorphoJ (Klingenberg 2011). Para facilitar la interpretacién de los
resultados, las diferencias entre series fueron representadas graficamente de dos
maneras. Por un lado, el MST fue superpuesto en un mapa con las coordenadas
geogrificas de las muestras. Por otro lado, y para explorar los cambios en forma
asociados a la topologia del arbol al mismo tiempo que se aprovecha las facilidades de
visualizacion de las técnicas morfogeométricas, el MST se superpuso sobre la gréifica
de los dos primeros ejes candnicos obtenidos. De este modo, este grifico permite
visualizar simultdneamente las relaciones entre grupos junto con los cambios

asociados en la forma.

3.2.2 MODELOS DE POBLAMIENTO E INFORMACION CLIMATICA
EXPRESADOS COMO MATRICES DE SIMILITUD

Por otro lado se construyeron diferentes matrices geogrificas de disefio que
reflejan los diferentes modelos evolutivos y de dispersion para el poblamiento del
Nuevo Mundo (representados en la Figura 3.2), con el objetivo de evaluar la
congruencia de las mismas con la matriz de distancias craneométricas observada. Se
calcul6 una matriz para el modelo nulo basado en las expectativas evolutivas de
diferenciaciéon morfolégica de acuerdo a los principios de un modelo basico de
Aislamiento por Distancia. Sin embargo, dado que los modelos que se quiere
investigar incluyen tanto la dimensién geogrifica como la temporal, también se
introdujeron en esta matriz control (y también en las demads), el posible efecto debido
al tiempo (Konigsberg 1990). Asi, los subsiguientes modelos son modificaciones de
este primer modelo nulo de aislamiento por distancia, e intentan reflejar distintas

trayectorias evolutivas entre grupos tempranos y modernos, americanos y asiaticos.
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Cuando ambos datos e hipdtesis, pueden ser representados mediante matrices de
distancias, un método usado frecuentemente para comprobar el ajuste entre ambas
matrices es el test de correlacién de Mantel (Mantel 1967). Un resultado significativo
de este test estadistico calculado entre la matriz hipétesis A y la matriz de datos C,
pero no significativo entre la matriz hipétesis B y la matriz de datos C, sugiere un
escenario en el que la hipdtesis A se ajusta mejor que la B a los datos observados
(Sokal et al. 1997). Se calcul6 entonces el test de Mantel (Mantel 1967) para evaluar
la correspondencia o congruencia entre la matriz de distancias observadas de
Mahalanobis (a partir de ahora, matriz BIO, por matriz bioldgica) y cada uno de los
modelos de poblamiento. También se utilizo el test de Smouse-Long-Sokal (Smouse et
al. 1986) como una extension del test de Mantel, para calcular correlaciones parciales,
y estimar la asociacion entre matrices de disefio al controlar los efectos de una tercera
matriz. Este test es muy util para eliminar o controlar los efectos de las distancias
geograficas (o climdticas). Los test de Mantel y Smouse-Long-Sokal se calcularon con
el programa NTSYS 2.10d. Los valores p fueron obtenidos luego de 10000
permutaciones y usando ademas el criterio de correcciéon de Bonferroni para multiples
comparaciones.

Para todos los modelos de poblamiento, las distancias geogrificas fueron
calculadas en kilémetros de acuerdo a la formula de Haversine (great-circle distances,
v.g. Pinhasi y von Cramon-Taubadel 2009). La diferencia entre los modelos radica en
cémo estas distancias entre los grupos fueron calculadas. Para todos los modelos de
dispersion, las distancias entre las series siguen rutas terrestres, considerando puntos
obligados de paso entre continentes (waypoints) localizados en el estrecho de Sunda,

de Bering y de Panama.

IBD (Modelo de Aislamiento por Distancia, o Isolation-by-Distance): se
calculé este modelo control o nulo, el cual representa simplemente las distancias
lineales directas entre poblaciones, respetando los waypoints (Figura 3.2a). Se
incorpord la variacién cronoldgica en las distancias, multiplicando cada elemento de la
matriz por la diferencia cronoldgica entre las series correspondientes. Las distancias

cronolégicas fueron calculadas en miles de afios tomando el promedio de las
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estimaciones cronoldgicas provistas en la Tabla 3.1. Asi por ejemplo, las distancias
geogréficas entre dos poblaciones americanas fue multiplicada por 1, y las distancias
entre LS y cualquier poblacién americana moderna fue multiplicada por 9.25 (miles de
afios AP). Todos los modelos siguientes fueron construidos como modificaciones del
modelo IBD.

SW (Oleada Unica o Single Wave): Este modelo representa un escenario de
diferenciaciéon microevolutiva local dentro de América (Figura 3.2b). Esta hipdtesis
predice que las poblaciones Nativo Americanas modernas se diferenciaron localmente
a partir de poblaciones tempranas (v.g. Paleoamericanos). Luego, dentro de América,
las distancias entre poblaciones, tanto tempranas como modernas, coinciden con las
distancias en el modelo IBD. Por otro lado, el modelo SW asume que la diferenciacién
entre representantes del Este Asidtico temprano (en este trabajo, la serie EOW, de
Early Old World) y representantes del Este Asidtico moderno ocurrié previamente a la
ocupaciéon del Nuevo Mundo. Asi, la distancia entre una poblacién americana y la
poblacién representante del Este Asidtico temprano (EOW) se calcula pasando a
través de las poblaciones asidticas modernas (TCH, OUR). Las distancias entre
poblaciones asidticas y americanas difieren aqui con respecto al modelo IBD, dado
que el escenario de dispersién hacia el Nuevo Mundo esté sujeto a una ruta especifica
(Iineas sélidas en Figura 3.2b). Por ejemplo, la distancia ACA-EOW se construye
sumando la distancia geogréfica entre ACA y EOW pero pasando por las poblaciones
asidticas modernas TCH y OUR (ademds de por el waypoint de Bering) y luego
multiplicando esta distancia por la diferencia en miles de afios estimados para cada
muestra (10.5). Esta distancia serd entonces algo mayor que en el modelo IBD. Asi,
esta matriz representa un modelo que incluye una sola migracién humana entrando al
continente americano, viendo a la variabilidad morfoldgica encontrada en América a
través del tiempo, como resultado de procesos de microevolucion in sifu.

TW (Dos Oleadas o Two-Waves): Este modelo representa un escenario
moldeado por un origen diferente para las poblaciones tempranas y modernas
americanas, con ambos grupos representando a diferentes eventos de expansion
provenientes de Asia (Figura 3.2c). En este caso, la distancia entre series americanas

tempranas y modernas es calculada como la distancia desde una poblacién temprana
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(LS o PAM) hasta la poblacién temprana de Asia o EOW (esta distancia es igual que
en IBD) més la distancia desde EOW hacia la poblacién americana moderna (pasando
por las poblaciones asidticas modernas). Por ejemplo, la distancia PAM-PER se
construye sumando la distancia geogréfica entre PAM y EOW (pasando por Bering
como en IBD) mé4s la distancia entre EOW y PER (pasando por TCH, OUR y Bering),
y finalmente multiplicandola por la diferencia en miles de afios estimada para cada
muestra (10). Por otro lado, las distancias entre poblaciones americanas modernas no
se ve afectada con respecto al modelo nulo. En este sentido el modelo TW
simplemente ‘infla’ las diferencias entre poblaciones cuando estas pertenecen a dos
eventos distintos de dispersién, segin el modelo. Ademds se calcularon cuatro
variantes de este mismo modelo. Las distancias entre EOW y asidticos modernos, y
por lo tanto americanos modernos, fueron recalculadas multiplicandolas por un factor
arbitrario (1, 1.5, 5, y 10, que se corresponden con TW; TW;5 TWs TW,
respectivamente) con el objetivo de simular un nivel creciente de diferenciacion
evolutiva entre series modernas y tempranas.

RGF (Flujo Génico Recurrente o Recurrent Gene Flow): En general, para la
mayoria de las comparaciones en esta matriz, se siguio el criterio del modelo SW. Sin
embargo en este modelo, las relaciones entre grupos del drtico fueron obtenidas con un
criterio diferente que intenta reflejar un escenario de flujo recurrente en esta region.
Asfi, la distancia entre ESK y el resto de las poblaciones americanas se obtuvo pasando
a través de las poblaciones articas de Asia (distancia entre ESK y BUR, pasando por
TCH y OUR), mas la distancia hasta EOW y luego volviendo hacia América a través
de Bering (Figura 3.2d). De este modo, las distancias dentro de América no cambian
con respecto al modelo IBD (excepto las distancias con ESK). Las distancias entre
americanos tempranos y modernos es igual que en IBD y SW. Las distancias entre
cualquier poblacién americana y Asia se calculan saliendo de América hasta EOW.
Asi, la distancia entre una poblacién americana y EOW permanecen igual que en IBD
y las distancias entre americanos y poblaciones articas de Asia (OUR, BUR y TCH)
son mayores que en SW. También para este modelo (RGF) se calcularon cuatro
variantes. En este caso se varid la distancia entre ESK y el waypoint Bering usando,

otra vez, distintos factores arbitrarios (1, 0.5, 0.1, y 0.01 que se corresponden con los
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modelos RGF,, RGF,s5, RGF;,, y RGF;(; respectivamente), con el objeto de reflejar
escenarios de flujo génico creciente entre las poblaciones del Artico.

Las matrices de distancia correspondientes a los cuatro escenarios (IBD, SW,
TW Y RGEF) se presentan en el Anexo al final de este capitulo (Tablas 3A.1 a 3A.4).

CLIM (variables climdticas): Para representar y evaluar el efecto del clima, se
construyeron una serie de matrices de distancias climdticas a partir de informacién
obtenida del proyecto Worldclim (http://www.worldclim.org/) (Hijmans et al. 2005).
Con el objetivo de sintetizar la informacién se calcularon matrices de distancias
euclideanas usando las variables que figuran en la Tabla 3.2: la matriz CLIM, incluye
a todas estas variables, la matriz TEMP y PREC incluye solamente aquellas variables
relacionadas con temperatura o precipitacion respectivamente, y finalmente la matriz

ALT resume la informacion sobre altitud.
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Figura 3.2: Representacion esquematica de los modelos de dispersion geografica comparados
en este trabajo. a) IBD: refleja distancias directas en kildbmetros y considera waypoints
especificos (cuadrados). b) SW: refleja distancias calculadas de la misma manera que IBD
excepto por las poblaciones no-Americanas que se unen a América a través de las flechas
negras. ¢) TW: la linea negra y la gris representan dos eventos de dispersion diferentes
(‘Palecamericanos’ y ‘Amerindios’ respectivamente). La distancia entre cualquier Nativo
Americano temprano y moderno es calculada como la distancia entre la poblacién temprana
hacia EOW (por la linea gris) méas la distancia entre EOW hacia la serie moderna (por la linea
punteada y la linea negra). Al multiplicar la distancia D* (linea punteada) por los factores
arbitrarios, se generan las variantes del modelo TW. d) RGF: la linea gris representa la relacion
entre grupos Articos. La distancia entre esquimales y el resto de los grupos americanos se
calcula a través de Asia pasando por las poblaciones del Artico, luego siguiendo la linea negra
hacia EOW, y volviendo luego a América a través de Bering. Para calcular las diferentes variantes
de este modelo, que reflejan flujo génico variable entre las poblaciones Articas, se cambian las
distancias entre esquimales y Bering (D*) al multiplicar a éstas por los factores arbitrarios (ver
texto para mas detalles).
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Tabla 3.2: Variables climaticas utilizadas para calcular las matrices de distancias climaticas. Ver
http://www.worldclim.org/ para mayor informacion.

Variables climiticas
Temperatura media anual

Rango medio diurno

Isotermia

Estacionalidad Temperatura

Méxima Temperatura meses mas calidos
Minima Temperatura meses més frios
Rango temperatura anual

Temperatura media del cuarto méas hiimedo
Temperatura media del cuarto mas seco
Temperatura media del cuarto mas caluroso
Temperatura media del cuarto mas frio
Precipitaciéon Anual

Precipitacién mes mas himedo

Precipitacién mes mas seco
Estacionalidad Precipitacién
Precipitacion del cuarto mas himedo
Precipitacion del cuarto mas seco
Precipitacién del cuarto mas caluroso
Precipitacién del cuarto mas frio

3.3 RESULTADOS: PATRONES DE VARIACION ENTRE
POBLACIONES Y MODELOS DE POBLAMIENTO

La Figura 3.3 muestra los resultados para el MST superpuesto sobre el espacio
morfolégico definido por los dos primeros vectores candnicos. Los cambios en la
forma asociados a los vectores candnicos muestran que los grupos mds antiguos de
Lagoa Santa, y los grupos modernos de Baja California y Tlatelolco, representan un
extremo de la variacién que estd asociado con la serie de EOW. Por otro lado los
grupos Nativos Americanos modernos y los esquimales muestran un patrén
morfolégico opuesto. Sin embargo, la mayorfa de las series del Nuevo Mundo cae
entre estos dos extremos. Ademds, no hay una diferencia clara entre los americanos

tempranos y los grupos modernos, que es una expectativa que emerge del modelo TW.
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Algunos grupos modernos como TLA y BCS estan conectados mds estrechamente con
la serie Paleoamericana de LS. Los grupos del Artico, tanto asidticos como

americanos, estan unidos por distancias minimas del MST.
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Figure 3.3: Arbol de Conectividad Minima calculado sobre las distancias de Mahalanobis entre
grupos, graficado sobre las dos primeras raices candnicas que reflejan la diferenciacion entre las
poblaciones estudiadas. Los cambios de forma correspondientes a los ejes candnicos estan
representados utilizando la function thin-plate spline (se observa la forma correspondiente tanto
a los valores positivos como negativos de ambos ejes).

Las correlaciones de Mantel entre distancias bioldgicas y escenarios de dispersion se
presentan en la Tabla 3.3. N6tese que después de aplicar la correccién de Bonferroni
(a = 0.017), el tnico modelo que presenta una correlacion significativa con BIO es el

RGF. Otro importante resultado (Tabla 3.4) es que la mayoria de los modelos tienden

130



Sol de Azevedo

a estar correlacionados entre si. Esto es particularmente claro para RGF, SW y IBD, y

menos fuerte para TW versus el resto.

Tabla 3.3: Resultados obtenidos para el test de correlacion de Mantel entre la matriz de
distancias bioldgicas (BIO) y las matrices de disefio que representan los diferentes modelos de
dispersion (IBD, SW, TW y RGF) y sus variantes (TW1.5, TW5, TW10, RGF0.5, RGF0.1 y RGF0.01).
Se muestran los coeficientes de correlacion (r) con sus valores p asociados. En negrita figuran
los valores que permanecen significativos después de aplicar una correccién Bonferroni.

r p
BIO xIBD 0.294  0.022
BIO xSW 0.298  0.021
BIO xTW 0.214  0.072
x TW1.5 0.218  0.074
x TW5 0.245  0.051
x TW10 0.271  0.035
BIO xRGF 0.335  0.007
x RGF0.5 0.326  0.009
x RGF0.1 0.318  0.012
x RGF0.01 0.316  0.011
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Tabla 3.4: Resultados para el test de correlacion de Mantel entre los distintos modelos de

dispersion. Los coeficientes de correlacidon (r) se muestran por debajo de la diagonal principal,

mientras que por arriba de la misma figuran los correspondientes valores p. En negrita se

presentan los valores significativos después de aplicar la correccion de Bonferroni (o = 0.05/45

= 0.0011).
IBD SW TW1 TW1,5 TW5 TW10 RGF1 RGF0,5 RGF0,1 RGF0,01
IBD 1 0.0000 0.0000 0.0000 0.0000 0.0000 0.0000 0.0000 0.0000 0.0000
SwW 0.999 1 0.0000 0.0000 0.0000 0.0000 0.0000 0.0000 0.0000 0.0000
TW1 0.718 0.711 1 0.0000 0.0000 0.0000 0.0000 0.0000 0.0000 0.0000
TW1,5 0.722 0.715 1.000 1 0.0000 0.0000 0.0000 0.0000 0.0000 0.0000
TW5 0.746 0.739 0.995 0.996 1 0.0000 0.0000 0.0000 0.0000 0.0000
TW10 0.764 0.758 0.982 0.985 0.996 1 0.0000 0.0000 0.0000 0.0000
RGF1 0.977 0.976 0.717 0.720 0.743 0.760 1 0.0000 0.0000 0.0000
RGF0,5 0.980 0.979 0.718 0.722 0.744 0.760 0.999 1 0.0000 0.0000
RGFO,1 0.982 0.981 0.718 0.722 0.744 0.759 0.997 0.999 1 0.0000
RGF0,01 0.982 0.981 0.718 0.721 0.744 0.759 0.996 0.999 1.000 1

La Tabla 3.5 muestra los resultados para las correlaciones parciales de Smouse-

Long-Sokal. El objetivo aqui fue controlar los efectos de una tercera matriz (la cual

puede ser un modelo alternativo o el clima) sobre la asociacién de la matriz de

distancias biolégicas y los modelos de dispersion hipotéticos. Para ello solo se

consideraron las variantes de los modelos de mejor performance (es decir, de acuerdo

a la Tabla 3.4, los de menor valor p). En la Tabla 3.5 puede observarse que el modelo

RGF permanece significativamente correlacionado con BIO cuando los efectos de

IBD y SW son controlados, asi como cuando se elimina el efecto del clima.
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Tabla 3.: Resultados del test Smouse-Long-Sokal para las correlaciones parciales entre la matriz
de distancias bioldgicas y las matrices de disefio, controlando los efectos del clima y de los
diferentes modelos de dispersion. En negrita se muestran los valores p significativos después de
aplicar una correccion Bonferroni (o = 0.017. La ‘X' significa comparaciéon entre matrices,
mientras que el punto esta seguido de la matriz cuyo efecto se controlé.

Distancias Morfoldgicas versus Modelos (controlando por otros modelos)

r p
BIOx SW.TW10 0.148 0.102
BIOx SW.IBD 0.113 0.099
BIOx SW.RGF -0.140 0.083
BIOx TW10.RGF 0.027 0.381
BIOx TW10.IBD 0.075 0.252
BIOx TW10.SW 0.072 0.267
BIOx RGF.TW10 0.072 0.027
BIOx RGF.IBD 0.236 0.010
BIOx RGF.SW 0.212 0.017

Distancias Morfoldgicas versus Modelos (controlando por clima)

r P
BIOx SW.CLIMA 0.290 0.022
BIOx SW.TEMP 0.246 0.057
BIOx SW.PREC 0.296 0.024
BIOx SW.ALT 0.284 0.025
BIOx TW10.CLIMA 0.269 0.031
BIOx TW10.TEMP 0.265 0.044
BIOx TW10.ALT 0.258 0.034
BIOx TW10.PREC 0.260 0.039
BIOx RGF.CLIMA 0.325 0.007
BIOx RGF.TEMP 0.282 0.032
BIOx RGF.PREC 0.333 0.009
BIOx RGF.ALT 0.320 0.008
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3.4 DISCUSION: PATRONES DE VARIACION ENTRE
POBLACIONES Y MODELOS DE POBLAMIENTO

La comparacién entre distintos escenarios de poblamiento americano se llevé a cabo
sobre una muestra de medidas morfogeométricas del crianeo, a través de una
interpretacién de las conexiones entre grupos obtenidas a partir de un Arbol de
Conectividad Minima basado en distancias de Mahalanobis, y una serie de andlisis de
correlacién de matrices de Mantel disefiados para comparar distancias morfolégicas

observadas con distancias predichas bajo cada modelo alternativo.

En un andlisis previo similar, en donde se evalian modelos de Poblamiento
Americano a partir de evidencias craneométricas y con un enfoque metodolégico muy
similar, Hubbe et al. (2010) concluyeron que la diversidad morfoldgica documentada a
través del tiempo en el Nuevo Mundo se explica mejor a través de un modelo que
propone dos oleadas de expansion humana dentro del continente.
Desafortunadamente, en dicho trabajo no se incorporaron muestras de esquimales en
los andlisis, atin cuando una muestra de Inuits de Groenlandia estd disponible como
parte de la base de datos que ellos utilizaron (Howells 1973, 1989, 1996). Ademis,
dichos autores no incluyeron ninguna version del modelo RGF como escenario valido
a comparar contra las hipdtesis SW y TW, atin cuando mencionan la referencia a
dicho modelo (Gonzilez José et al. 2008). En el presente trabajo se realizaron una
serie de andlisis similares a Hubbe et al. (2010), y aunque pueden existir potenciales
diferencias en los resultados debido a la naturaleza de los datos empleados y/o la
estructura de la muestra, los resultados presentados aqui sugieren que el modelo que
mejor se ajusta a los datos es el RGF en lugar de un modelo que postula dos oleadas
de expansiéon humana dentro del continente. Abajo se discuten brevemente los
principales resultados que dan soporte a las principales inferencias derivadas del

modelo RGF.

En primer lugar, el Arbol de Conectividlad Minima basado en distancias de
Mahalanobis (Figura 3.3) no evidencia un claro corte que diferencie a las muestras

americanas tempranas (también llamadas Paleoamericanos) de grupos modernos o
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‘Amerindios’, representantes de una supuesta segunda oleada migratoria seglin el
modelo TW. En su lugar, algunos grupos modernos como Tlatelolcos o Pericies de
Baja California, estdn unidos por minimas distancias morfolégicas con americanos
tempranos de Lagoa Santa (Gonzdlez-José et al. 2003, Figura 3.3). Si bien este patrén
morfoldgico no es novedoso, es relevante aqui ya que no encaja con las predicciones
de un modelo TW. Incluso, en lugar de una separacién entre una morfologia
Americana y otra Asidtica, hay un brazo completo de similitud morfolégica agrupando
a las poblaciones del circum-artico (tanto americanas como asidticas). Ambos
resultados contradicen a los modelos TW y SW respectivamente, y concuerdan con las
principales predicciones del modelo RGF, en donde un continuo formado por las
poblaciones del artico, moldean las particularidades del registro esquelético, molecular
y arqueoldgico de las poblaciones de Asia y América, al considerarlas en una escala

continental que incluya muestras tanto articas como no 4rticas.

Los valores mds significativos para los test de correlacién de Mantel corresponden
al modelo RGF (Tabla 3.3). Algo interesante es que al recalcular los andlisis quitando
a los esquimales, la correlacidon con distancias morfoldgicas versus IBD, SW y TW
aumenta, mientras que disminuye versus RGF, haciéndose no significativa (estos
resultados no figuran en las tablas presentadas). Esto indica que la eliminacién de
poblaciones especificas que contribuyen de manera importante tanto a la variacién
geogrifica, dado su localizacién extrema, como a la diferenciacién morfoldgica,
debido a su patrén fenotipico derivado, pueden desviar los resultados particulares del
test de Mantel, asi como las interpretaciones de la variacién continental y sus

consecuencias en el debate acerca de patrones de origen y dispersion en general.

Como es usual en estudios en donde las matrices de disefio tienen altas dimensiones
y los modelos difieren s6lo en aspectos especificos, los modelos tienden a estar
correlacionados entre ellos (Oden 1992, Smouse y Long 1992). Esto es
particularmente cierto para las comparaciones entre los modelos SW y RGF por
ejemplo (Tabla 3.4). De modo que para explorar el comportamiento de los modelos
después de controlar la similitud entre ellos, o el efecto climatico, se calcularon
correlaciones parciales. En los andlisis de correlaciones parciales de Smouse-Long-

Sokal se utiliz6 la correccién de Bonferroni para multiples comparaciones, bajando el
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nivel alfa (o) para ser mds conservativos (Tablas 3.3-3.5). También es importante
mencionar que en el presente trabajo se evaluaron todas las posibles combinaciones
entre modelos. Hubbe et al. (2010) por ejemplo, solo realizan un test para verificar si
su Modelo 3 (andlogo a TW) presenta un mejor ajuste a los datos que su Modelo 1
(modelo control, andlogo a IBD) y su Modelo 2 (andlogo a SW), pero no presentan la
contraparte ldgica que involucra la correlacién entre distancias bioldgicas y SW
controlando por TW (esto hubiera sido probar si su Modelo 2 presenta un mejor ajuste

a las distancias morfolégicas que los otros modelos).

Aqui, el célculo de las pruebas de correlacidn parcial de Smouse-Long-Sokal (Tabla
3.5) revela que, cuando todas las comparaciones posibles entre modelos son
evaluadas, y utilizando un valor p conservativo, el modelo que permanece
significativo es el RGF, mientras que la correlacidn entre distancias morfoldgicas y las
matrices de disefio decaen para el caso de los modelos SW y TW. Incluso, el resultado
para RGF permanece significativo atin cuando el efecto del clima es controlado. Al
utilizar la correccién de Bonferroni, el nivel a de significacién utilizado fue 0.017
(0.05/3) considerando los tres principales modelos bajo estudio. Sin embargo, mds alld
del denominador usado para aplicar la correccién Bonferroni, en comparacién con los

modelos SW y TW, es claro que el modelo RGF es el de mejor ajuste (Tablas 3.3-3.5).

En resumen, los resultados discutidos aqui brindan un mayor apoyo al modelo de
poblamiento americano representado por RGF que a los alternativos SW y TW. Las
incongruencias con respecto a trabajos previos (v.g. Hubbe et al. 2010) pueden en
parte ser atribuidas a diferencias en el tipo de datos utilizados (medidas lineales vs.
técnicas morfogeométricas aplicadas a coordenadas de landmarks) y a la estructura de
la muestra. En este contexto, es importante destacar que los andlisis de comparacién
de matrices proveen resultados mas robustos cuanto mds elementos son incluidos en
las matrices a comparar (Smouse et al. 1986). Si bien las muestras utilizadas por
Hubbe et al. (2010) y las utilizadas aqui se asemejan en que presentan series tanto
americanas como asidticas, y tempranas como tardias, en el presente trabajo hay una
mayor representacion geogrifica y un nimero mayor de poblaciones. Ademas, la
inclusién en el presente trabajo de poblaciones del Artico como los esquimales de

Groenlandia, y las poblaciones del Este Asidtico como buriatos, mongoles y chukchis,
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permiten modelar escenarios alternativos de ocupacién publicados previamente, como
el modelo RGF (v.g. Gonzalez-José et al. 2008). La inclusién de modelos integrativos
como el RGF es importante para evitar comparaciones simplistas entre modelos
basados en evidencias parciales tales como genética molecular (SW) o morfologia del

craneo (TW).

Estos resultados concuerdan con evaluaciones previas de los mismos modelos (SW,
TW y RGF) realizadas sobre otro tipo de datos y otros tipos de andlisis, como por
ejemplo los basados en el Célculo Aproximado Bayesiano (o0 ABC por su nombre en
inglés, Approximate Bayesian Computation). Estos estudios (Fagundes et al. 2007,
2008a, b, Ray et al. 2010) aplicaron andlisis ABC a los mismos tres modelos
estudiados aqui, y sugieren que, ni un escenario de oleada tnica y discreta de
colonizacidén, ni tampoco un escenario de dos oleadas discretas de migracién, son
congruentes con los datos genéticos (Ray et al. 2010). Por el contrario, los resultados
de dichos andlisis indican que la diversidad genética actual de poblaciones Amerindias
es explicada mejor mediante un modelo que incluye flujo génico recurrente entre Asia
y América, luego de una colonizacién inicial (Tamm et al. 2007, Wang et al. 2007,
Ray et al. 2010). La aproximacién ABC para contrastar diferentes escenarios es
estimulante ya que permite la simulacién de pardmetros demograficos que pueden ser
de gran influencia en la determinacién de patrones de variacién dentro y entre grupos.
Esto es particularmente importante para evaluaciones futuras del modelo RGF, el cual
postula la existencia de una tasa de migracién entre poblaciones Articas, Americanas y
Asidticas, para explicar la evidencia arqueolégica que apunta a la existencia de
secuencias liticas paralelas y sincrénicas a ambos lados del estrecho de Bering (Dixon
2001, Goebel et al. 2003), asi como la persistencia de algunos linajes de ADN que
pueden ser definidos como ‘beringianos’ en lugar de ancestrales asidticos o autoctonos
americanos (Zlojutro et al. 2006, Tamm et al. 2007, Rasmussen et al. 2010), y la
existencia de un patrén morfolégico derivado extremo compartido por poblaciones a

ambos lados del estrecho de Bering (Gonzélez-José et al. 2008).

Es interesante que, asociadas a la expansiéon humana mdas temprana dentro del
extremo norte del Nuevo Mundo, documentada por los restos paleo esquimales del

asentamiento Saqqaq (3400 a 4500 de antigiiedad), aparecen muestras de ADN
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mitocondrial con el haploglogrupo D2al, un grupo previamente observado entre
Aleutianos modernos y Siberianos Sireniki Yuit (Gilbert et al. 2008). Este resultado
sugiere que los primeros migrantes que ocuparon el extremo norte del continente
americano derivan de poblaciones del 4drea del mar de Bering y son portadores de
linajes que hoy son compartidos por grupos de Asia y de América (Gilbert et al.

2008).

Para futuros andlisis que utilicen técnicas de comparacién de matrices es importante
considerar que, en su base tedrica, la elaboracion de modelos estd fundamentada en el
conocimiento acerca de la coalescencia de los marcadores bajo estudio. Por ejemplo,
es esperable una coalescencia en Beringia para los marcadores del cromosoma Y y del
ADN mitocondrial, pero esto no es necesariamente cierto para marcadores
autosdmicos o rasgos cuantitativos. Nétese que, aun en el caso de los haplogrupos Q y
C del cromosoma Y, su coalescencia es probable que esté en Africa (Santos et al.
1999, 2007). En otras palabras, se sugiere que en proximas aproximaciones basadas en
comparaciones entre distancias morfolégicas o genéticas y matrices de diseflo, se
tomen en cuenta las particularidades de los marcadores bajo estudio, especialmente
sus patrones de coalescencia. En este sentido, la inclusion de muestras de crdneos
pertenecientes a poblaciones basales, como la serie EOW empleada aqui, son de
especial importancia para representar escenarios mas complejos. Incluso la simulacién
de procesos de coalescencia de mayor profundidad temporal, o de patrones
diferenciales de flujo génico, como fue el caso de las variantes de los modelos TW y
RGF empleadas aqui, pueden aportar valiosa informacién sobre las particularidades y

posible origen de los patrones de variacion dentro y entre grupos humanos.

En resumen, los resultados obtenidos aqui sugieren que un modelo que considera
una dnica fuente de origen para todos los Nativo Americanos a partir de una tnica
poblacién que contenia altos niveles de variacion morfoldgica, sumado a una
evolucioén local in situ, mds la persistencia de un continuo entre las poblaciones de
Asia y América que habitan los paisajes del extremo artico, constituye una explicacién
probable para la evidencia craneofacial observada. Asimismo, este modelo refuerza la
importancia del flujo génico entre grupos circum-drticos para explicar los datos

genéticos, esqueletales, lingiifsticos y arqueoldgicos mds recientes.
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3.5 ANEXO: PATRONES DE VARIACION ENTRE
POBLACIONES Y MODELOS DE POBLAMIENTO

Las Tablas 3A.1 a 3A.4 contienen las matrices de disefio calculadas de acuerdo a las
hipétesis IBD, SW, TW y RGF respectivamente. La Tabla 3A.5 presenta las distancias

morfoldgicas entre las poblaciones estudiadas.
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Tabla 3A1: Matriz de disefio calculada segin el modelo de Aislamiento por Distancia o IBD.

IBD ACA AIN AUS BCS CAL ESK MAP ECU LS PAM EOW FUE PAT PER BUR OUR TCH TLA CHA BOL ARA PG NPA
ACA 0

AIN 8227 0

AUS 17695 9500 0

BCS 1804 10002 19446 0

CAL 8932 16535 26000 7332 0

ESK 5654 8929 18396 6196 9967 0

MAP 6369 14035 23487 4795 3612 7402 0

ECU 6675 14321 23775 5098 2311 7711 1910 0

LS 94887 165547 253191 80272 24494 104655 39701 38776 0

PAM 30270 109600 204500 12320 60540 60820 35450 38260 5597 0

EOW 199506 45366 182101 235709 370291 213876 318631 324125 218520 131386 0

FUE 12277 19926 29450 10727 3489 13342 7080 5601 39803 94220 438105 0

PAT 11194 18842 28366 9642 2343 12265 5921 4552 30405 84030 415658 1184 0

PER 7576 15223 24751 6041 1408 8613 2650 943 33624 47230 341796 4699 3635 0

BUR 9201 3056 10343 10969 17534 9904 15010 15280 174733 119820 33353 20955 19868 16258 0

OUR 9402 2809 9872 11184 17745 10114 15216 15486 176657 121820 23821 21155 20068 16460 482 0

TCH 4603 3665 13131 6411 12928 5293 10406 10671 132118 73670 104796 16336 15260 11645 4625 4833 0

TLA 3027 10960 20450 1232 6054 6082 3545 3826 69024 10 254097 9481 8403 4821 11933 12143 7320 0

CHA 9647 17294 26763 8098 944 10688 4152 3154 17621 67900 384149 3098 1893 2322 18232 18479 13664 6845 O

BOL 8364 16006 25473 6803 612 9391 3025 1865 23874 54970 357561 4118 2935 1091 16929 17171 12357 5537 1318 0

ARA 10653 18302 27820 9098 1790 11697 5214 4085 21719 77950 404793 2109 966 3196 19230 19477 14667 7835 1057 2319 0
PG 9283 16932 26396 7726 464 10315 3894 2730 21146 64170 376585 3243 2043 1866 17862 18113 13298 6479 485 952 1372 0

NPA 11003 18648 28173 9448 2124 12072 5674 4381 27389 82040 411968 1512 335 3461 19583 19839 15023 8204 1593 2724 632 1782 0
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Tabla 3A.2: Matriz de disefio calculada segun el modelo SW. Los valores en negrita sefialan a los valores que difieren respecto del modelo IBD.

SW ACA AIN AUS BCS CAL ESK MAP ECU LS PAM EOW FUE  PAT PER BUR OUR TCH TLA CHA BOL ARA PG NPA
ACA 0

AIN 12781 0

AUS 19400 11041 0

BCS 1804 14559 21187 0

CAL 8932 12127 27765 7332 0

ESK 5654 13478 20107 6196 9967 0

MAP 6369 18566 25149 4795 3612 7402 0

ECU 6675 18864 25495 5098 2311 7711 1910 0

LS 94887 207893 269230 80272 24494 104655 39701 38776 0

PAM 30270 155680 221990 12320 60540 60820 35450 38260 5597 0

EOW 216992 45366 182101 253175 388044 231240 335400 341509 228037 140311 0

FUE 12277 24539 31170 10727 3489 13342 7080 5601 39803 94220 457847 0

PAT 11194 23443 30134 9642 2343 12265 5921 4552 30405 84030 435379 1184 0

PER 7576 19844 26475 6041 1408 8613 2650 943 33624 47230 361599 4699 3635 0

BUR 9910 3847 10480 11726 18196 10600 15681 15979 181207 126830 33702 21654 205568 16959 0

OUR 9427 3365 9998 11244 17707 10118 15199 15497 176749 122010 23821 21172 20076 16477 482 0

TCH 4603 8199 14831 6411 12928 5293 10406 10671 132118 73670 122897 16336 15260 11645 5315 4833 0

TLA 3027 15568 22199 1232 6054 6082 3545 3826 69024 10 273941 9481 8403 4821 12683 12156 7320 0

CHA 9647 22293 28538 8098 944 10688 4152 31564 17621 67900 403891 3098 1893 2322 19022 18540 13664 6845 0

BOL 8364 20585 27216 6803 612 9391 3025 1865 23874 54970 376790 4118 2935 1091 17700 17218 12357 5537 1318 0

ARA 10653 22897 29528 9098 1790 11697 5214 4085 21719 77950 424186 2109 966 3196 20012 19530 14667 7835 1057 2319 0

PG 9283 21528 28159 7726 464 10315 3894 2730 21146 64170 396121 3243 2043 1866 18643 18161 13298 6479 485 952 1372 0
NPA 11003 23261 29892 9448 2124 12072 5674 4381 27389 82040 431648 1512 335 3461 20376 19894 15023 8204 1593 2724 632 1782 0
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Tabla 3A.3: Matriz de disefio calculada segun el modelo TW. Los valores en negrita sefialan a los valores que difieren respecto del modelo IBD. Los valores subrayados indican

aquellas distancias que diferiran entre las variantes del modelo.

T™W  ACA AIN AUS BCS CAL ESK MAP ECU LS PAM EOW FUE PAT PER BUR OUR TCH TLA CHA BOL ARA PG NPA
ACA 0

AIN 12781 0

AUS 19400 11041 0

BCS 1804 14559 21187 0

CAL 8932 12127 27765 7332 0

ESK 5654 13478 20107 6196 9967 0

MAP 6369 18566 25149 4795 3612 7402 0

ECU 6675 18864 25495 5098 2311 7711 1910 0

LS 282384 199513 265790 298682 358594 288369 335321 338170 0

PAM 230840 146690 212960 248520 313290 237370 288130 291210 5597 0

EOW 216992 45367 182102 253175 388044 231240 335400 341509 218520 131386 0

FUE 12277 24539 31170 10727 3489 13342 7080 5601 390498 347780 457847 0

PAT 11194 23443 30134 9642 2343 12265 5921 4552 380471 336940 435379 1184 0

PER 7576 19844 26475 6041 1408 8613 2650 943 347004 300760 361599 4699 3635 0

BUR 9910 3847 10480 11726 18196 10600 15681 15979 199226 141000 33702 21654 20558 16959 0

OUR 9427 3365 9998 11244 17707 10118 15199 15497 194768 136180 23821 21172 20076 16477 482 0

TCH 4603 8199 14831 6411 12928 5293 10406 10671 239473 184510 122897 16336 15260 11645 5315 4833 0

TLA 3027 15568 22199 1232 6054 6082 3545 3826 307599 258160 273941 9481 8403 4821 12683 12156 7320 0

CHA 9647 22293 28538 8098 944 10688 4152 31564 366161 321470 403891 3098 1893 2322 19022 18540 13664 6845 0

BOL 8364 20585 27216 6803 612 9391 3025 1865 354071 308400 376790 4118 2935 1091 17700 17218 12357 @ 5537 1318 0

ARA 10653 22897 29528 9098 1790 11697 5214 4085 375448 331510 424186 2109 966 3196 20012 19530 14667 7835 1057 2319 0

PG 9283 21528 28159 7726 464 10315 3894 2730 362785 317820 396121 3243 2043 1866 18643 18161 13298 6479 485 952 1372 0
NPA 11003 23261 29892 9448 2124 12072 5674 4381 378750 335080 431648 1512 335 3461 20376 19894 15023 8204 1593 2724 632 1782 0
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Tabla 3A.4: Matriz de disefio calculada segun el modelo RGF. Los valores en negrita sefalan a los valores que difieren respecto del modelo IBD. Los valores subrayados
indican aquellas distancias que diferiran entre las variantes del modelo.
RGF ACA AIN AUS BCS CAL ESK MAP ECU LS PAM EOW FUE PAT PER BUR OUR TCH TLA CHA BOL ARA PG NPA

ACA 0

AIN 11935 0

AUS 18570 11041 0

BCS 1804 13697 20332 0

CAL 8932 20174 26809 7332

0
ESK 21011 13478 20107 22773 29250

0
MAP 6369 176568 24293 4795 3612 26734 0

ECU 6675 17966 24601 5098 2311 27042 1910 0
LS 94887 199513 260887 80272 24494 283466 39701 38776 0
PAM 30270 146610 212960 12320 60540 237370 35450 38260 5597 0

EOW 199506 45367 182102 235709 370292 231240 318632 324126 218520 131386 0

FUE 12277 23623 30258 10727 3489 32699 7080 5601 39803 94220 438106 0

PAT 11194 22539 29174 9642 2343 31165 5921 4552 30405 84030 415658 1184 0

PER 7576 18921 25556 6041 1408 27997 2650 943 33624 47230 341797 4699 3635 0
BUR 11374 3847 10480 13136 19613 10600 17097 17405 194324 141000 33702 23062 21978 18360 0
OUR 10892 3365 9998 12654 19131 10118 16615 16923 189866 136180 23821 22580 21496 17878 482 0

TCH 15725 8199 14831 17487 23964 5293 21448 217566 234571 184510 122897 27413 26329 22711 53156 4833 0

TLA 3027 14661 21296 1232 6054 23737 3545 3826 69024 10 254098 9481 8403 4821 14100 13618 18451 0

CHA 9647 20992 27627 8098 944 30068 4152 3154 17621 67900 384150 3098 1893 2322 20431 19949 24782 6845 0
BOL 8364 19685 26320 6803 612 28761 3025 1865 23874 54970 357561 4118 2935 1091 19124 18642 23475 5537 1318 0
ARA 10653 21996 28631 9098 1790 31072 5214 4085 21719 77950 404793 2109 966 3196 21435 20953 25786 7835 1067 2319 O

PG 9283 20627 27262 7726 464 29703 3894 2730 21146 64170 376585 3243 2043 1866 20066 19584 24417 6479 485 952 1372 0

NPA 11003 22353 28988 9448 2124 31429 5674 4381 27389 82040 411968 1512 335 3461 21792 21310 26143 8204 1593 2724 632 1782 O
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ESK
MAP
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PAT
PER
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Tabla 3A.5: Matriz de distancias de Mahalanobis entre poblaciones.

ACA
0
19.94
21.065
13.585
20.193
30.709
16.575
8.809
10.657
17.434
20.587
10.449
16.366
16.23
29
24.873
20.824
21.221
14.758
10.429
23.183
19.512
13.353

AIN

0
38.017
38.875
24.152
21.696

32.52
23.475
36.125
36.842
47.945
21.615
28.741
27.097
27.446
26.813
21.533
51.824
25.033

30.18
37.073
34.367
31.062

AUS

38.18
43.553
48.9
37.103
24.931
27.672
41.312
25.616
29.53
41.027
32.723
59.214
55.77
51.104
42.496
34.059
31.292
40.477
33.867
35.686

BCS

34.176
46.468

18.29
14.536
11.335

17.84
20.215
20.609
28.129
26.956
35.907
28.287
29.555
13.939
17.659
15.732
29.824
25.356
21.512

CAL

24.867
15.428
15.518
35.805
36.754
51.704
16.311
11.213

8.066
24.433
19.131
11.859
37.972
17.651
15.953

26.87
20.992
16.734

ESK MAP ECU

32.526
26.477
34.524
53.086
61.008

18.76
20.199
27.969
20.036

18.49
14.145
57.801
22.471
28.498
26.772
34.539
24.073

13.25
24.591
25.343
32.865
11.903
18.151
14.624
26.547

19.85

19.8
22.107
10.631
11.528
28.164
22.069
15.959

12.918
24.792
28.701
11.238
15.302
11.519
23.971
17.338
19.145
20.672
11.482

10.65
21.715
14.886
13.263

LS

23.366
18.629

16.99
25.931
25.474
29.694

28.29
30.414
21.673
15.776
15.107
23.151
24.708
18.809

PAM

16.456
29.919
35.621
31.047
53.973
48.358
41.771
23.014
22.819

22.07
35.701
33.599
26.787

EOW

0
35.473
44.281

38.35
61.809
59.676
53.725
27.934
25.172
28.347
32.904
33.441
26.652

FUE

0
9.638
17.876
16.594
13.81
9.73
29.734
10.966
12.186
26.464
23.901
12.315
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PAT

14.225
18.485
14.658
8.1
26.712
15.008
14.817
25.661
24.037
12.35

PER

28.601

23.43
19.953
27.047
12.222
12.721
19.753
15.299
13.413

BUR OUR
0

5.684 0
11.631 11.852
44.009 38.107
16.805 15.344
24.346  21.537
32.172  28.103
37.743  28.602
23.978  22.304

TCH

0
40.76
17.891
20.792
30.769
32.348
16.441

TLA

0
21.14
15.904
31.669
25.864
27.765

CHA

0

6.39
11.266
13.545
5.975

BOL

12.171
10.67
8.437

ARA PG

0
7.706 0
13.048 13.41

NPA

0
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4-Patrones de variacion entre poblaciones

4.1 INTRODUCCION: BUSCANDO SENALES DE
EVOLUCION

Si comienza uno con certezas, terminard con dudas; mas si se acepta empezar con
dudas, llegard a terminar con certezas.

Sir Francis Bacon (1561-1626)

Uno de los principales acontecimientos de la historia de nuestra especie ha sido
la expansién fuera del continente africano, donde la especie humana se origind hace
alrededor de 200.000 afios atrds, produciéndose la colonizacion de otros continentes a
partir de hace al menos 60.000 afios (Cann et al. 1987, Ingman et al. 2000, Thomson et
al. 2000). A medida que las poblaciones humanas modernas comienzan a dispersarse
fuera de Africa (Lahr y Foley 1994, Lahr 1996, Stringer 2002), se encuentran con
ambientes muy diversos y llegan a ocupar incluso los lugares més frios, secos y menos
productivos. En el transcurso de este proceso de dispersion, diferentes poblaciones
experimentaron la dindmica climética propia de las glaciaciones (Cantolla 2003),
algunas domesticaron plantas y animales modificando drasticamente su dieta y estilos
de vida, y reestructurando a su vez su propio ambiente a través de generar nuevos
nichos ecoldgicos (Laland et al. 2010). Si bien el proceso de dispersion global de
Homo sapiens estuvo asociado con diferentes cambios culturales (v.g. innovaciones
tecnoldgicas, incorporacion de nuevos alimentos y/o cambios en su procesamiento, asi
como en practicas sociales, etc.), las poblaciones humanas también tuvieron que
desarrollar respuestas fisioldgicas y morfoldgicas, frente a la exposiciéon a un amplio
rango de presiones, tanto ecoldgicas como culturales. Una de estas respuestas
probablemente se manifieste en variaciones en la morfologia craneana de algunas
poblaciones en relacién a un ancestro comun.

Esta es en realidad, una discusion de larga data en la biologia evolutiva de las
poblaciones humanas y gira en torno a la importancia relativa de los procesos
microevolutivos neutrales o aleatorios (como la deriva génica) versus fuerzas

direccionales como la seleccion natural para explicar la variacién fenotipica observada
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(von Cramon-Taubadel y Weaver 2009). Dada la naturaleza integrada y modular del
crdneo humano, esta discusién se extiende a identificar qué regiones del crdneo son
mads sensibles a cambios morfolégicos debidos a factores no genéticos y por lo tanto,
cudles de ellas son las que pueden utilizarse como proxy para comprender la historia
demogréfica y poblacional de nuestra especie (v.g. Harvati y Weaver 2006, Smith
2009, 2011). A pesar del creciente desarrollo de la biologia molecular para abordar
cuestiones de estructura e historia poblacional, los rasgos cuantitativos tales como las
medidas craneométricas son muchas veces la mejor (o la tnica) informacién con la

que se cuenta acerca de las poblaciones humanas del pasado.

En los tltimos afos ha crecido considerablemente el nimero de estudios que
emplean la teoria y los métodos derivados de la genética cuantitativa y poblacional
para avanzar en nuestra comprension de la evolucién humana y de la diversificacion
morfolégica (v.g. Relethford 1994, 2002, 2004, 2010, Ackermann y Cheverud 2004,
Gonzilez-José et al. 2004, Roseman 2004, Roseman y Weaver 2004, 2007, Harvati y
Weaver 2006, Manica et al. 2007, Weaver et al. 2007, Betti et al. 2009, 2010,
Martinez Abadias et al. 2009a, 2012, Smith 2009, 2011, von Cramon-Taubadel y
Lycett 2008, von Cramon-Taubadel, 2009a,b, von Cramon-Taubadel y Weaver 2009,
Strauss y Hubbe 2010), en algunos casos intentando establecer la importancia relativa
de la deriva genética y la seleccién natural como fuerzas generadoras de la variacion.
La aplicacién de este enfoque genético poblacional en los estudios antropobioldgicos
ha revelado que los procesos evolutivos neutrales (es decir, la accién combinada de la
deriva genética y la migracién) pueden dejar un fuerte rastro en los patrones de
variacién de rasgos fenotipicos humanos (v.g. Lynch 1990, Relethford 1994, 2004,
2010). En particular, parece existir un consenso respecto a que la variacién
craneofacial entre las diferentes poblaciones humanas tiende a reflejar el patrén
genético neutral subyacente, hasta el punto de que la morfologia del crdneo puede ser
utilizada con eficacia para investigar y poner a prueba los ultimos acontecimientos
demograficos de nuestra especie, tales como las migraciones pasadas y la colonizacién
de nuevas regiones (v.g. Gonzalez-José et al. 2001, 2002, 2007, Manica et al. 2007,
Pinhasi y von Cramon-Taubadel 2009, Hubbe et al. 2010, 2011, de Azevedo et al.
2011, von Cramon-Taubadel y Pinhasi 2011).
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Si bien a partir de estos estudios surge un consenso que indica que las fuerzas
evolutivas neutrales serian las principales responsables de moldear la diversidad en el
crdneo humano, existen trabajos que han encontrado evidencias de una posible
influencia de la seleccion natural y la plasticidad fenotipica sobre la diversificacion
morfoldgica del craneo humano (v.g. Beals et al. 1984, Roseman 2004, Harvati y
Weaver 2006, Perez y Monteiro 2009, de Azevedo et al. 2010a,b, 2012, Relethford
2010, Perez et al. 2011, Martinez Abadias et al. 2012). Una posible explicacién para
interpretar las evidencias de la accidn de agentes microevolutivos no aleatorios (como
la seleccion natural) radica en el hecho de que en su expansidon hasta latitudes
extremas, algunas poblaciones experimentaron las consecuencias climaticas y
ecoldgicas que se produjeron durante el Ultimo Maximo Glacial (UMG), lo cual
habria inducido cambios en la anatomia craneofacial humana. En efecto, bajo un
modelo de seleccidn natural (SN) relacionado con la supervivencia en ambientes frios,
las caracteristicas derivadas del crdneo de las poblaciones norasidticas y peridrticas
(mongoles, siberianos, esquimales, aleutianos, etc.) suelen verse como un conjunto de
adaptaciones tendientes a minimizar el intercambio calérico con el medio circundante,
condicidn que resultaria ventajosa en un contexto de climas frios (Coon 1962, Howells
1973, Roseman 2004).

Esta expansion de las poblaciones humanas por los ambientes drticos va de la
mano con los primeros eventos de poblamiento del continente Americano (el paso de
las poblaciones por Beringia), de modo que las implicancias de los supuestos eventos
de adaptacioén al frio (v.g. ‘mongolizacién’) merecen especial atencién en el contexto
de los estudios sobre el poblamiento del Nuevo Mundo. Es decir, es necesaria la
discusién de eventos microevolutivos que son clave para entender cémo los patrones
de variacién moderna observados, como los rasgos craneofaciales, fueron generados
durante las fases tempranas de dispersion humana a través del continente Americano.
En este sentido, los altos niveles de variacion cultural y bioldgica entre grupos Nativo
Americanos es llamativo, considerando el tiempo relativamente reciente de ocupacioén
del continente, y estos procesos no pueden ser analizados sino en un contexto
microevolutivo (Gonzilez-José y Bortolini 2011). La mayoria de los eventos

microevolutivos, como por ejemplo expansiones poblacionales, migraciones locales y
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cuellos de botella, dejan sefiales que se detectan en la variabilidad dentro y entre
poblaciones. Asi por ejemplo, los marcadores genéticos neutrales son Optimos para
inferir procesos de historia poblacional sin que la adaptaciéon a ambientes locales
pueda potencialmente confundir dichas sefiales neutras (v.g. Blum y Jakobsson 2010).
No obstante, caracteres no neutrales como la forma y tamaifio craneofacial, pueden
complementar y reforzar los estudios genéticos (v.g. Relethford 1994, 2001,
Gonzalez-José et al. 2002, 2005a, Neves et al. 2005, Manica et al. 2007, Betti et al.
2009, 2010), ain cuando sus patrones de variacién puedan, en algunos casos, reflejar
un evento de adaptacion por seleccion natural.

En cuanto al uso de los caracteres craneofaciales, los estudios enfocados en
rastrear la historia de las poblaciones se benefician ampliamente por la deteccién y
medicién de presiones selectivas y respuestas pldsticas que pueden potencialmente
afectar la diversidad de los marcadores no neutrales (Gonzalez-José y Bortolini 2011).
En este contexto, la combinacién de una aproximacién ‘Evo-Devo’ a los rasgos
fenotipicos complejos (v.g. Hallgrimsson et al. 2007, 2009) (ver Capitulo 2), sumado a
la exploracién del rol e importancia relativa de la deriva genética y la seleccidon natural
dirigida por presiones ambientales como el clima (v.g. Harvati y Weaver 2006,
Roseman 2004, de Azevedo et al. 2010, 2012, Betti et al. 2010), contribuyen a un
entendimiento mas completo de las sefiales que los

procesos en cuestién han dejado sobre los patrones de variacién que presentan

los crdneos antiguos y modernos de nuestra especie.

4.1.1 APROXIMACIONES ‘MODEL BOUND’ VERSUS ‘MODEL FREE’

La deteccion y delimitacion de una ‘adaptacidon’ en su sentido estricto es un
problema clasico en Biologia Evolutiva (Gould y Lewontin 1979) y no existe, por
tanto, una dnica aproximacion al problema. Muchos estudios han abordado el uso de
rasgos cuantitativos en el estudio de la estructura e historia poblacional humana desde
aproximaciones directas e indirectas, ‘model free’ y ‘model bound’ respectivamente,

de acuerdo con la denominacién propuesta por Relethford y Lees (1982). Un
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procedimiento ‘model free’, comprende una aplicacién indirecta de los modelos de
estructura poblacional en donde las medidas de similitud bioldgica son utilizadas
como medicién general de similitud fenotipica, mds alld de sus causas (v.g. Howells
1973). Es decir, los resultados son interpretados a la luz de modelos de estructura
poblacional, pero los pardmetros de estos modelos no son estimados. En estas
aproximaciones, los patrones de variacién entre grupos son estudiados a partir de
técnicas comparativas y correlacionales, buscando medir el grado general de
relaciones pero no su forma exacta (Relethford y Lees 1982). Un ejemplo de esto es el
calculo de coeficientes de correlacidon entre distancias geograficas y genéticas (o
antropométricas); se espera encontrar una relacion entre estas distancias sobre la base
de un modelo de Aislamiento por Distancia (basado en el efecto limitante de la
geografia sobre el flujo génico, es decir, cuanto mds distantes geograficamente estén
dos organismos, menor probabilidad de aparearse) pero no se estima ningtin
pardmetro. Por otro lado, una aplicacién directa del modelo de Aislamiento por
Distancia involucraria una funcién matemética especifica que relacione las distancias
geograficas y genéticas, y uno de los objetivos de dicho andlisis serfa estimar los
pardmetros de ese modelo matemdtico. En otras palabras, un enfoque ‘model bound’
incluye la directa incorporacién de medidas de similitud poblacional dentro de
modelos de estructura poblacional y la estimacién de pardmetros especificos. Claro
que, en las aproximaciones ‘model bound’ existen mds supuestos que en los métodos
‘model free’. Asi, en el uso de rasgos poligenéticos, como los caracteres
craneofaciales, un importante supuesto de los modelos es que la variacion fenotipica
puede utilizarse como estimador de la variacion genotipica.

En cualquier caso, tal vez esta distinciéon entre enfoques ‘model bound’ vs.
‘model free’ no sea del todo ttil, ya que algunas aproximaciones indirectas también se
basan de alguna manera en un modelo subyacente (v.g. Hubbe et al. 2010, de Azevedo
et al. 2011, Noback et al. 2011) (Capitulo 3), de modo que también podrian
considerarse como ‘model bound’ (Relethford 2007). Sin embargo la diferenciacién
puede ser util para destacar el hecho de que en un andlisis puramente correlacional, las
interpretaciones de los resultados deben ser mds cautelosas. Es decir, el problema de

las correlaciones es que no establecen causalidad, y puede ocurrir que se obtengan
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correlaciones estadisticamente significativas, pero espurias. En otras palabras, se
puede obtener una correlacién entre dos eventos, A y B, pero seria un error inferir que
A causa B porque podria ser que B cause A, o que un tercer evento cause tanto A
como B, explicando asi la correlacion. Esta es una falacia (Cum hoc ergo propter hoc
en latin, 'con esto, luego a causa de esto') que se comete al inferir que dos o maés
eventos estdn conectados causalmente porque se dan juntos'. Este podria ser el caso de
los estudios que infieren el actuar de la seleccion a partir de la obtencién de una
correlacién significativa entre alguna variable climdtica y algin rasgo morfoldgico.
Sin embargo, esta clase de correlaciones puede ser obtenida independientemente de la
existencia de un proceso selectivo. Asi por ejemplo, la dispersién poblacional a lo
largo de un gradiente ambiental generaria el mismo patrén, sin necesidad de la
existencia de un proceso selectivo: los grupos se dispersan a lo largo de un gradiente
ambiental, al hacerlo se diferencian morfolégicamente a través de fuerzas estocasticas,
y el resultado es una correlacién fenotipo-clima. De todas maneras, esto no significa
que las correlaciones no sean ttiles, incluso son un buen punto de partida para tratar

de evaluar posteriormente la causalidad entre las variables.

Varios de los estudios previos donde se discute la adaptacién de los rasgos
‘mongoloides’ al frio se basan en la observacién de la variaciéon morfolégica en
medidas individuales o combinaciéon de medidas (indices) del craneo en diversas
poblaciones, y en algunos casos, en su correlacion con variables climdticas (v.g.
Steegmann Jr. y Platner 1968, Beals 1972, Guglielmino-Matessi et al. 1979, Carey y
Steegmann Jr. 1981, Beals et al. 1983, 1984, Franciscus y Long 1991, Churchill et al.
2004). Este tipo de estudios son sugerentes porque detectan asociaciones entre
gradientes ambientales y determinado fenotipo, o bien porque exponen una posible
mejor performance de determinado rasgo. Sin embargo, la discusién de los procesos
es tanto o mas importante como la interpretacién de los patrones ad hoc. Es decir, es
necesario estudiar la accién de la seleccion natural en su acepcidn estricta, tal cual se
la entiende en el contexto de la genética de poblaciones y de la genética cuantitativa.
Si una hipétesis nula es postulada en términos de procesos microevolutivos actuando

en una poblacién o grupo de poblaciones, luego las predicciones acerca de cémo
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diferentes datos se comportarian segin la hipdtesis nula pueden compararse con datos
reales y patrones observados.

Asi, muchas veces la accidon de la seleccidon natural, lejos de ponerse a prueba
explicitamente, es inferida a posteriori a partir de correlaciones. De hecho, el
programa adaptacionista (la tendencia a asumir, mds que demostrar, la accién de la
seleccion natural, Gould y Lewontin 1979) sufre del problema de que la adaptacién
por seleccién natural puede ser invocada para explicar casi cualquier patrén en la
diversidad de la vida, haciendo asi casi infinito el nimero de explicaciones posibles,
muchas de las cuales estdn mds alld de la habilidad de la investigacién actual para
ponerlas a prueba (Roseman y Weaver 2007).

Sin embargo, los métodos disefiados para evaluar e inferir el impacto directo de
procesos microevolutivos sobre la morfologia, a través del rechazo de hipdtesis nulas
de evolucién neutral basadas en la teoria evolutiva (v.g. Lande 1979, 1980, Relethford
y Blangero 1990, Arnold et al. 2001, Roseman y Weaver 2007, von Cramon-Taubadel
y Weaver 2009) se utilizan cada vez mds en el estudio de poblaciones humanas

actuales y extintas, asi como en el estudio de restos de hominidos.

v.g. Cuanto mayor es el tamafio del pie de los nifios, mayor es su conocimiento en matemadticas. ;Implica esta
observacion que el tener pies grandes hace que sepas mads matematicas? En este ejemplo, los nifios con pies mas
grandes tendrdn mds edad, y por tanto estardn en cursos superiores donde las lecciones de matemdticas serdn mads
avanzadas. E incluso a veces puede que ni siquiera exista una causa comun. Otro ejemplo: una correlacién inversa
entre el nimero de piratas (ha caido desde 1800) y el incremento en la temperatura media global de la Tierra (ha
subido desde 1800). (Es posible que el menor nimero de piratas haya dado lugar al calentamiento global? Por ser
posible, puede serlo. Pero es posible que la Revolucién Industrial sea causa comun del cambio de ambos factores o que
incluso tengan causas diferentes pero por casualidad hayan variado de forma paralela e inversa en el tiempo.
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41.2 DESDE LA TEORIA MICROEVOLUTIVA: IDENTIFICANDO
HUELLAS DE SELECCION NATURAL Y DERIVA GENETICA EN DATOS
MORFOLOGICOS

Nuestra comprension actual de los procesos evolutivos se basa en la teoria
desarrollada durante la ‘Sintesis Evolutiva’ de los afios 1930 y 1940, cuando las ideas
de Darwin, sobre todo de la seleccién natural, se unieron con la genética mendeliana.
Desde entonces, nuestra comprensién de la evolucién se ha enriquecido por los
descubrimientos en genética molecular, asi como por la profundizacién continua de la

Sintesis Evolutiva o teoria ‘neo-darwiniana’ (Futuyma 1998, 2005, 2010).

La teoria evolutiva contempordnea podria resumirse muy apretadamente de la
siguiente manera. El cambio evolutivo elemental consiste en cambios en la
constitucién genética de una poblacién de organismos o en una serie de poblaciones
de una especie. Estos cambios genéticos pueden reflejarse en cambios en las medias y
varianzas poblacionales de caracteristicas fenotipicas. Cualquier cambio requiere de la
generacién de variacién genética por mutaciéon de las secuencias de ADN y/o
recombinacién de las mismas. Luego, el cambio evolutivo ocurre cuando cambian las
frecuencias génicas. Tales cambios son consecuencia de la accién aleatoria de la
deriva genética (llevando a la fijacion ocasional de variantes genéticas neutrales) o de
diversas formas de seleccion natural. Tales cambios sucesivos en uno o mds
caracteristicas se acumulan con el tiempo, produciendo potencialmente una
divergencia de linajes indefinida a partir del estado ancestral. Diferentes poblaciones
de una especie pueden mantener similitudes debido al flujo génico y quizés seleccién
uniforme, pero pueden diferir debido a diferencias en mutacién, deriva, y/o seleccién

natural.

Motoo Kimura, pionero en el desarrollo de la Teoria Neutral de Evolucién
Molecular, sentd las bases para el andlisis de la variacidn en las secuencias de ADN
dentro y entre poblaciones, siendo la Teorfa Neutral de evolucién actualmente a
menudo considerada la ‘hipdtesis nula’ frente a la cual debieran compararse hipdtesis

alternativas tales como la seleccidn natural (Kimura 1983, Nei y Kumar 2000).
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La Teoria Neutral de Evolucién Molecular asume que la mayoria de la variacién
genética dentro de una especie se ha acumulado debido a los procesos neutrales de
Deriva Génica (DG) y Mutacién (Kimura 1983). Bajo el modelo neutro, la tasa de
mutacién y el tamafio poblacional son los principales determinantes de la variacién
entre poblaciones y especies. La mutacién actda creando nueva variacién en una
poblacién, mientras que la DG actda eliminandola al azar y haciendo a la poblacién
menos polimérfica. El principio subyacente del modelo neutro es que una importante
proporcién de la variacién genética es selectivamente neutra. En muchos modelos
genético poblacionales actuales, la teoria neutral es utilizada como modelo nulo, a
partir del cual pueden evaluarse posibles casos de evolucidn no neutral. Asi, se estima
el patrén o grado de variacién esperado si la DG fuera la fuerza predominante que
determina la variacién, y esta estimacion es comparada con los valores observados.
Generalmente lo que se compara es la cantidad de variacién dentro de una muestra con
la cantidad de variacidn entre muestras. Una desviacion significativa en los patrones
de variaciéon observados en relaciéon a los esperados bajo el modelo nulo es
interpretada como una posible evidencia de la accion de la Seleccién Natural (SN). Si
esta desviacién no es significativa, indica que la hipétesis nula de DG no puede ser

rechazada.

Cuando una poblacidn alcanza un estado en el que la tasa de nuevas mutaciones
que introducen nueva variacion genética es balanceada por la homocigosidad causada
por la DG, se dice que la poblacién estd en equilibrio mutacién-deriva (Turelli et al.
1988). Este escenario de equilibro mutacién-deriva puede usarse como hipétesis nula
de evolucion neutral. Sin embargo, al comparar e identificar los efectos de la seleccion
y la deriva en una muestra morfoldgica, es importante recordar que estos procesos
microevolutivos pueden interactuar y afectarse entre ellos. La idea de un paisaje
adaptativo (Wright 1932, 1968) con varios picos potenciales y valles, ayuda a ilustrar
la interaccidén entre seleccion y deriva. Dentro de esta metifora, para que una
poblacién pueda evolucionar a otro pico adaptativo mds alto, tendrdn primero que
pasar por un valle de estadios intermedios, menos adaptativos. Esto puede suceder por
deriva genética si la poblacion es suficientemente pequefia. La DG puede mover a la

poblacién a través del valle de adaptacion hacia la base de un pico mds alto. A su vez
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la seleccion actda dirigiendo el fenotipo medio hacia los picos adaptativos. A esta
teorfa se la conoce como Shifting Balance Theory of Evolution (Wright 1932). El
ritmo de la deriva y la respuesta a la seleccién son proporcionales a la varianza
genética de la poblacién. En poblaciones pequefias, la DG puede tener un impacto
significativo, y el fenotipo medio puede alejarse del 6ptimo con mayor probabilidad.
Si existen mas de un pico adaptativo, la DG serd responsable de cualquier cambio de
un pico a otro, atn si el segundo pico es menos 6ptimo que el primero (Wright 1932),
luego la seleccion llevara al fenotipo medio hacia el pico adaptativo. Tal cambio es
improbable a menos que el valle entre picos sea poco profundo en relacién al primer

pico y que el tamafio poblacional efectivo sea bastante pequefio.

Entre las herramientas que ofrece la teoria y modelos microevolutivos se

encuentra el cuerpo teérico desarrollado por Lande (1976, 1979, 1980).

4.1.3 LA APROXIMACION CUANTITATIVA DE LANDE (1979, 1980) A
LA TEORIA EVOLUTIVA

Un modo de identificar huellas de seleccidon y evaluar el efecto relativo de la
DG y la SN en una muestra morfolégica es a través del uso de la aproximacién a la
teoria evolutiva de Lande (1976, 1979). Las fuerzas evolutivas dependen de la
variacion intra-especifica como el combustible para la diversificacién poblacional, por
lo tanto el entendimiento del cambio morfoldgico a través del tiempo estd basado en el
conocimiento de los niveles poblacionales de variacién y covariacién (Lande 1979).
Si las poblaciones se han diversificado a través de procesos evolutivos aleatorios tales
como la DG, la teorfa evolutiva predice que habrd de encontrarse una relacion
proporcional entre los niveles de variacion fenotipica dentro y entre grupos (Lande
1979, 1980, Lofsvold 1988) (Figura 4.1). El hecho de que esta relacién no sea
proporcional evidencia la accién de procesos no aleatorios, tales como seleccion
direccional. Asi, de acuerdo con Lande (1979, 1980) y Lofsvold (1988), la dispersién

esperada de los fenotipos medios poblacionales debido a la accién de la DG a través
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de las generaciones, es funcién de la variacién genética, el tamafio poblacional

efectivo de la poblacién ancestral y del tiempo de divergencia entre poblaciones.

Zi

Figura 4.1: Escenario de Deriva Génica bivariado para dos caracteres (z1 y z2). Las elipses
representan patrones de varianza-covarianza genética entre los caracteres z1 y z2. La elipse gris
en el centro representa la variacion genética de la poblacidon ancestral. Las elipses blancas
representan las poblaciones descendientes. La elipse grande representa la media de las
poblaciones descendientes. Las flechas negras y curvas representan posibles trayectorias
evolutivas en un modelo neutro. Nétese la proporcionalidad de la elipse gris y la elipse negra
grande. Modificado de Arnold et al. (2001).

En otras palabras, si los grupos se diferenciaron a través de procesos neutrales,
sus matrices de varianza/covarianza (V/CV) dentro de grupos serd proporcional a las
matrices de V/CV entre grupos. Las desviaciones de este patrén son interpretadas
como indicador de que la seleccién impacté significativamente en la morfologia en

alguna region en particular, y la hipétesis nula de neutralidad es rechazada.

La validez de la aplicaciéon de este modelo a datos morfolégicos ha sido
explicitamente evaluada en varios estudios (v.g. Steppan 1997a,b, Arnold y Phillips
1999; Phillips y Arnold 1999, Ackermann y Cheverud 2000, 2002, 2004, Phillips et al.
2001, Conner 2002). Ha sido utilizada por ejemplo para identificar el impacto de la
seleccion en especies actuales de primates (Marroig y Cheverud 2004) y en hominidos
fosiles (Ackermann y Cheverud 2004, Weaver et al. 2007). La seleccién fue
identificada como la fuerza microevolutiva mds importante para explicar la

diversificacion de la morfologia craneal entre especies de monos platirrinos (Marroig
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y Cheverud 2004). Entre las especies del género Homo (H. habilis, H. rudolfensis 'y H.
erectus), los niveles de variacion son consistentes con los predichos por un modelo de
evolucién por deriva, mientras que la seleccién direccional es propuesta como el
mecanismo responsable de la variacion facial del género Australopitecus (Ackermann
y Cheverud 2004). Las diferencias entre la morfologia humana moderna y la de
Neandertales, medida a través de las 37 variables lineales de Howells (Howells 1973),
ha sido también entendida como consistente con un modelo de evolucién neutral

(Weaver et al. 2007).

Estos estudios ejemplifican que el impacto relativo de la DG y la SN sobre la
morfologia craneofacial de primates hominidos y no hominidos puede ser medido y
determinado cuantitativamente a través del uso de la aproximacién cuantitativa de la
teoria evolutiva implementada por Lande (1979), pudiendo utilizarse también para
evaluar el grado de influencia de la deriva y la seleccién sobre la variacién
morfolégica del craneo de poblaciones humanas modernas.

El objeto de este capitulo es evaluar si la diversidad morfolégica observada en
el crdneo de poblaciones humanas modernas, puede ser explicada por la accién de
procesos exclusivamente estocdsticos (deriva génica) o si podemos ademds considerar
la intervencién de fuerzas evolutivas direccionales en la conformacién de los patrones
de variacion observados. Para evaluar los patrones de variacién entre las poblaciones
se utiliz6 un modelo genético cuantitativo destinado a analizar la relacién entre los
patrones de cambio y de variacion morfolégica observados en los datos y los
esperados bajo un escenario de evolucién neutral, basado en el marco tedrico y
estadistico de la teoria evolutiva desarrollado por Lande (1979, 1980).
Especificamente se plantea evaluar si los patrones de variacién y covariacioén entre
rasgos morfolégicos de poblaciones americanas (las mismas utilizadas en el Capitulo
2) se corresponden con un modelo de evolucién neutra a partir de una aproximacién
tridimensional a la forma del craneo, mediante la aplicacién del modelo de Lande
sobre los espacios totales de forma para el craneo total, el neurocrdneo, la regién facial
y la regién nasal, asi como sobre los espacios integrados (entre regiones del craneo) y

los espacios modulares.
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4.2 MATERIALES Y METODOS: BUSCANDO SENALES DE
EVOLUCION

4.2.1 LAS MUESTRAS UTILIZADAS

Para este andlisis se utilizaron las mismas muestras ya presentadas
anteriormente, en el Capitulo 2 (Tabla 2.1). Sin embargo nétese que en el Capitulo 2
las muestras fueron agrupadas siguiendo un criterio geografico (con especial énfasis
en la latitud y la altitud) ya que el objetivo era detectar patrones generales de
integracién y modularidad y posibles diferencias entre grandes regiones climéticas. En
este caso (Tabla 4.1) lo que interesa es el arreglo poblacional de las muestras. En otras
palabras, dado que el objetivo es investigar la accién de agentes microevolutivos
utilizando un método basado en la genética cuantitativa, interesa la informacién
poblacional para evaluar si existen patrones diferentes en la estructura de las matrices

de varianza/covarianza (V/CV) dentro y entre poblaciones, no regiones climdticas.

4.2.2 LAS VARIABLES DE FORMA

Las variables de forma, ya descriptas en el Capitulo 2, consisten en coordenadas
de landmarks en tres dimensiones para dos conjuntos de poblaciones americanas,
América del Norte y América del Sur (Capitulo 2). La descripciéon de cémo se
obtuvieron las variables morfoldgicas (coordenadas de landmarks) y las variables de

forma (coordenadas alineadas de Procrustes) ya fue presentada previamente.
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Tabla 4.1: Muestras utilizadas.

Codigo Poblacién N M F

ALE Aleutianos 10 4 6

GRE Esquimales, Groenlandia 35 8 27

LAB Peninsula de Labrador 31 10 21 .
CAL  California 28 g oo Américadel

Norte

IKA Indian Knoll 64 30 34
CANP Candelaria/Palia 108 63 45

TLA Tlatelolco 35 20 15

Total 311 143 168

Codigo Poblacién N M F

BOL Bolivianos 16 8 8

PER Peru 33 21 12

ATA Chiuchiu, Chile 7 2 5

Agua

JuJ Caliente/Doncellas 28 15 13

PGD Pampa Grande 34 13 21

CHA Chaco 24 11 13

SGO Sgo del Estero 10 5 5 .
ENT  Entre Rios 7 6 1 Ame;'ca del
DEL  Delta 13 7 6 o
SCR Sta Cruz 11 4 7

PAT Patagones 18 15 3

FUE Fueguinos 76 38 38

ARA Araucanos 46 23 23

CHU Chubut 33 18 15

RNE Rio Negro 20 11 9

SBL San Blas 29 15 14

Total 405 212 193

N/M/F= Tamafo muestral/Masculinos/Femeninos.
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El modelo de Lande (1979, 1980) se aplicé sobre distintos espacios de forma.
Por un lado, se aplicé sobre el espacio total de variacién (coordenadas Procrustes) asi
como sobre el mismo espacio total pero con el efecto alométrico corregido, para cada
una de las regiones anatémicas del craneo: cara (FA), nariz (NA), neurocrdneo (NC) y
craneo total (CT). Por otro lado, el modelo se evalud sobre los espacios integrados y
modulares de variacion. Es decir, sobre los factores comunes de variacién (espacio
integrado) calculados de acuerdo a Mitteroecker y Bookstein (2008), y sobre los
espacios modulares de variacién obtenidos después de regresionar cada regién del
craneo sobre los factores comunes. Por ejemplo, el espacio modular para el
neurocrdneo (NC) estd representado por los residuales de una regresién de las
coordenadas Procrustes del NC sobre los factores comunes entre el NC y la regién
facial o nasal. De este modo se obtuvieron seis espacios modulares, dos para cada
region del craneo: el espacio modular del NC una vez eliminados los factores comunes
de variacién con la regién facial (FA), el espacio modular del NC una vez eliminados
los factores comunes de variacién con la regién nasal (NA), dos espacios modulares
para la regién FA, una vez eliminados los factores comunes de variacién con NC y
NA, y finalmente los dos espacios modulares nasales, una vez eliminados los factores

comunes de variacion con la FA y el NC.

4.2.3 APLICACION DEL MODELO DE LANDE (1979, 1980)

La teoria evolutiva predice que la cantidad de divergencia en las caracteristicas
morfolégicas entre los grupos generada por la DG, debe ser proporcional a su grado de
variacion en la poblacién ancestral (Lande 1979), cuya mejor estimacion es la matriz
de varianzas/covarianzas genéticas aditivas o matriz G (Lande 1979). De acuerdo con
Lande (1979, 1980) la dispersion esperada de los fenotipos medios poblacionales, a
través de la accién de la DG es funcién de la variacién/covariaciéon genética, del

tamafio poblacional efectivo y del tiempo de divergencia entre las poblaciones:

B =G (t/N.)
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donde B, es la matriz de varianza/covarianza (V/CV) entre poblaciones en la
generacién t, G es la matriz de V/CV aditiva de la poblacidn ancestral a partir de la
cual derivan las poblaciones actuales, mientras que N, es el tamafio poblacional
efectivo de la poblacion ancestral. Este modelo tedrico se basa en ciertos supuestos
(Lande 1979, 1980, Turelli 1988, Barton y Turelli 1989), incluyendo los siguientes: la
ausencia de seleccion divergente, una ocurrencia constante de mutaciones
pleiotropicas aditivas que mantienen los fenotipos promedios y las varianzas y
covarianzas genéticas aditivas, dando lugar a matrices G aproximadamente constantes
o proporcionales, y el hecho de que los cambios en el fenotipo promedio son causados
por cambios genéticos, en lugar de respuestas fenotipicas a condiciones ambientales
variables (Lande 1979, Turelli et al. 1988). Otro supuesto importante a tener en cuenta
al aplicar el modelo a muestras morfoldgicas, es el de la proporcionalidad entre G, la
matriz de V/CV genética aditiva, y P, su contraparte fenotipica. El problema es que G
suele ser muy dificil de obtener puesto que para calcularla se requieren individuos
emparentados. Como excepcion puede citarse el trabajo de Martinez Abadias
(Martinez Abadias 2007, Martinez Abadias et al. 2009a) que calcula G en una
poblacién humana para la cual cuenta con una coleccién de crdneos y su respectiva
informacion genealdgica. Mas alld de la disponibilidad de G, existe evidencia de que
las matrices de V/CV fenotipica y genética serian proporcionales, especialmente para
rasgos morfolégicos, en diversos organismos (Cheverud 1988, 1996b, Arnold 1992,
Roff 1995, 1996, Koots y Gibson 1996, Marroig y Cheverud 2001, 2004,). Es decir
que las covarianzas fenotipicas estarian reflejando factores causales genéticos, por lo
que serian comparables a las covarianzas genéticas. Esto permite entonces sustituir G
por su contraparte fenotipica en estudios evolutivos (Cheverud y Marroig 2007).
Ademds, al no contar con la poblacién ancestral, su variacién intragrupal debe
estimarse a partir de las poblaciones actuales (derivadas de ella) calculando la matriz
de V/CV fenotipica promediada y ponderada a lo largo de los grupos (W, pooled
within group variance/covariance matrix, en inglés). Al sustituir G por su contraparte

fenotipica W, se obtiene:

B o< W (t/N.)
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Dado que t y N, son constantes para cualquier comparacion particular, el patrén
esperado de la variacion fenotipica entre grupos deberia ser proporcional a la variacién
fenotipica intragrupal (B~W), si las poblaciones se diversificaron sélo por accion de
procesos evolutivos estocésticos. Cualquier desvio de dicha proporcionalidad puede
interpretarse como huella dejada por el accionar de una fuerza evolutiva no estocdstica
como por ejemplo, la seleccion natural (SN). Asi, el objetivo es aplicar estos
conceptos a la evolucién craneofacial de poblaciones humanas, partiendo de la

hipétesis nula de evolucién neutral.

De acuerdo con Ackermann y Cheverud (2002, 2004) y Marroig y Cheverud
(2004), la relacion entre W y B puede expresarse como una ecuacién de regresion
simple, luego de aplicar un Anélisis de Componentes Principales (ACP) sobre W para
simplificar los cdlculos. La variacién en la poblacién ancestral (matriz G) es estimada
calculando la matriz observada de variancias/covarianzas fenotipicas promediadas y
ponderadas en forma intragrupal (W). Esta matriz se somete a un ACP, con lo cual la
variacién interna (W) queda representada por los eigenvalores de W, mientras que la
variacion entre grupos (B) se obtiene calculando la varianza a lo largo de los escores
poblacionales medios de los componentes principales. De este modo, lo que se
compara es si la variacién en los promedios poblacionales de los escores es
proporcional a la variacién dentro de poblaciones, dada por los eigenvalores. B y W
quedan expresados, ya no como matrices, sino como vectores, lo que permite evaluar
su proporcionalidad a través de un modelo de regresién simple. A una escala

logaritmica:

In B; =1In (t/No) + B In (W)

donde B; es la varianza entre poblaciones y W; es la varianza dentro de poblaciones
para el i-€simo eigenvector extraido de W, t es el tiempo en generaciones y N, el

tamafo efectivo de la poblacién.

Si la diferenciacién ocurrié por deriva se espera una pendiente (B) de 1 para la
regresion de la varianza entre grupos sobre la varianza dentro de grupos. Por otro lado,

una pendiente de regresion mayor a 1 indica que uno o mds de los primeros
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componentes principales (CP) son mds variables, en relaciéon a los otros, que lo
esperado por DG. Esto podria ocurrir debido a un proceso de seleccién natural
diversificadora sobre las primeras dimensiones o seleccién natural estabilizadora en
los CP mads bajos. Por otro lado, si la pendiente es significativamente menor que 1,
indicaria que las poblaciones son relativamente mds variables a lo largo de las
dimensiones mds bajas. De nuevo, esto puede ocurrir a través de una fuerte seleccién
diversificadora en esas dimensiones bajas, de seleccion estabilizadora en las primeras

dimensiones (Marroig y Cheverud 2004).

4.3 RESULTADOS: BUSCANDO SENALES DE EVOLUCION

4.3.1 APLICACION DEL MODELO DE LANDE SOBRE POBLACIONES
AMERICANAS

La Tabla 4.2 resume los resultados para el modelo de Lande (1979, 1980)
aplicado a las series de América del Norte y América del Sur. Para cada serie se
presentan los resultados del modelo aplicado sobre el espacio total de variacién para
cada regidn del crdneo (compuesto por las variables de forma o coordenadas alineadas
de Procrustes), sobre el espacio total de variacién con alometria corregida (residuales
de la regresion de las variables de forma sobre el tamafio o cs), sobre los espacios
integrados de variacién (variaciéon debida a factores comunes de variacién entre
regiones) y los espacios modulares de variacién para cada regidn (variacion debida a

factores locales de variacidn).

Para las series de América del Norte el modelo es significativo, es decir que se
rechaza la hipétesis nula de deriva génica (DG), para el espacio total de variacién del
neurocraneo (NC) después de corregir el efecto alométrico (Tabla 4.2). En cuanto a los
espacios modulares de variacidn, el Unico para el que se rechaza la hipdtesis nula de

DG es el que corresponde a la variacion modular de la nariz (NA) una vez eliminada
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la variacién debida a los factores comunes con la regién facial (CF FA vs NA). El
espacio modular del neurocrdneo (NC) una vez eliminada la variacién debida a los

factores comunes con la region facial (CF FA vs NC) no es significativo (p=0.08).

En cuanto a las series de América del Sur, el modelo de evolucién neutral se
rechaza en el caso del espacio total de variacion para el crdneo total (CT) antes y
después de corregir el efecto alométrico. En los espacios modulares de variacién, la
hipétesis nula de DG se rechaza, al igual que en América del Norte, cuando el modelo
es aplicado sobre la variacién modular de la nariz (NA) una vez eliminada la variacién
debida a los factores comunes con la region facial (CF FA vs NA). Ademds, en este
caso también se obtiene un rechazo de la hipdtesis nula para el espacio modular del
neurocraneo (NC) una vez eliminada la variacion debida a los factores comunes con la

region nasal (CF NA vs NC).

Cuando el modelo es evaluado en los espacios integrados de variacion (factores
comunes de variacién entre regiones), en ningtin caso se rechaza la hipétesis nula de

evolucidn neutral.

Al analizar estos resultados es importante tener en cuenta que no todos los
andlisis en la Tabla 4.2 presentan el mismo nimero de variables y/o el mismo nimero
de grupos comparados. Estas cuestiones pueden afectar de manera diferente los
resultados. Por ejemplo, cuanto menor es el nimero de grupos comparados, la
disminucién de la potencia estadistica puede ser responsable de no rechazar la
hipétesis nula de DG (cuando ésta en realidad es falsa). El nimero de grupos para

América del Norte es de 7 y para América del Sur de 16 (Tabla 4.1).

Por otro lado, si bien las configuraciones se construyeron con igual nimero de
landmarks para todas las regiones del craneo estudiadas (ver Capitulo 2), los andlisis
en la Tabla 4.2 no presentan igual nimero de dimensiones en todos los casos. Por
ejemplo, las regiones facial, nasal y neurocrdneo presentan 17 dimensiones o variables
para América del Norte y 44 para América del Sur, y a su vez el andlisis para crdneo
total (CT) incluye la totalidad de los landmarks en cada caso (obteniéndose 59

dimensiones para América del Norte y 140 para América del Sur).
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Tabla 4.2: Resultados del modelo de Lande para poblaciones americanas.

AMERICA DEL NORTE AMERICA DEL SUR
Espacio Total (Procrustes) Espacio Total (Procrustes)

b Inf Sup DG? p Radj DIM b Inf Sup DG? p Radj DIM
cT 096 084 109 si 055 081 59 cT 0.89 0.83 094 no 0.00 0.88 140
FA 116 070 161 si 047 064 17 FA 100 084 115 si 095 030 44
NA 101 055 147 si 097 057 17 NA 100 088 112 si 098 037 44
NC 119 098 139 si 007 091 17 NC 111 098 124 si 0.09 038 44

Espacio Total (Alometria corregida) Espacio Total (Alometria corregida)
cT 102 089 114 si 081 081 59 cT 085 0.79 091 no 0.00 0.85 140
FA 126 083 169 si 022 070 17 FA 093 0.80 106 si 028 082 44
NA 115 072 158 si 046 066 17 NA 097 086 109 si 066 087 44
NC 125 102 147 no 0.03 090 17 NC 107 094 121 si 026 086 44
Espacio Integrado Espacio Integrado
CFFA vs NA 032 -053 117 si 011 -0.03 13 CFFAvsNA 063 028 153 si 038 011 12
CFFA vs NC 069 020 118 si 018 051 10 CFFAvsNC 145 074 216 si 018 073 9
CFNAvsNC 088 064 112 si 030 087 11 CFNAvsNC 137 042 233 si 036 068 7
Espacio Modular Espacio Modular

CF FAvs NA CF FAvs NA
FA 104 076 131 si 078 080 17 FA 085 0.67 103 si 0.09 069 44
NA 146 115 177 no 0.007 086 17 NA 084 0.69 098 no 0.03 076 44
CF FA vs NC CF FA vs NC
FA 118 063 174 si 050 055 17 FA 089 075 103 si 011 0.80 44
NC 072 039 104 si 008 057 17 NC 094 0.83 105 si 025 088 44
CF NA vs NC CF NA vs NC
NA 110 064 155 si 066 061 17 NA 098 086 110 si 075 0.87 44
NC 090 057 124 si 055 066 17 NC 090 0.80 099 no 0.03 0.90 44

CT: Craneo Total, FA: Facial, NA: Nasal, NC: Neurocraneo. b: pendiente de la recta de regresion entre el
logaritmo natural de la varianza entre poblaciones y el logaritmo natural de la varianza dentro de

pobl

aciones (LnB ~ LnW); Inf y Sup: intervalos de confianza del 95% para la pendiente b; DG?: indica si el

resultado es consistente con Deriva Génica; p: valor p para la hipétesis nula de DG (B=1); Radj: valor de r*
ajustado para el modelo de regresién. DIM: dimensiones utilizadas en cada anélisis (nUmero de
componentes principales). Se resaltan en negrita los valores p de los anélisis para los cuales se rechaza la
hipétesis nula de DG. Espacio Integrado: por ejemplo, CF FA vs NA significa: los factores comunes de
variacién entre la regién facial y nasal. Espacio Modular: por ejemplo FA significa: el espacio modular
correspondiente a la region facial una vez eliminados sus factores comunes de variacién con otra region
(ya sea NA o NC).
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Otra diferencia a tener en cuenta se da en los espacios integrados de variacion.
En este caso, las dimensiones utilizadas son bastante menores que en el resto de los
andlisis. Esto se debe a que el modelo se aplic sobre las variables obtenidas luego de
estimar los factores comunes de variacion a través de la aplicacion del andlisis PLS
sensu Mitteroecker y Bookstein (2007, 2008), a partir del cual se obtuvieron los
factores comunes (CF) significativos (Tablas 2.6 y 2.7 en Capitulo 2). Si bien las
implementaciones previas del modelo sélo advierten sobre la utilizacién de tamaifios
muestrales bajos (Ackerman y Cheverud 2004, Marroig y Cheverud 2004), una
cantidad menor de variables (que conlleva un menor niimero de casos en la regresion)
podria disminuir la potencia de la prueba y aumentar el error tipo II (no rechazar la

hipétesis nula cuando esta es falsa).

La Figura 4.2 muestra los graficos de regresidon arrojados por el modelo de
Lande aplicados sobre las series de América del Norte, para los andlisis en donde la
hipétesis de evolucion neutral fue rechazada (Tabla 4.2), es decir para el andlisis del
espacio total de variacién correspondiente al neurocrdneo (NC) con el efecto
alométrico corregido, y para el espacio de variacion modular nasal (NA) una vez

eliminada la variacién debida a los factores comunes de cara y nariz (CF FANA).

América del Norte (alometria corregida) NC espacio total América del Norte Esp Modular NA (CF FANA)

InB

I InwW
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Figura 4.2: Gréaficos de regresion obtenidos del modelo de Lande aplicado sobre coordenadas
de landmarks en tres dimensiones correspondientes a poblaciones de América del Norte
(utilizadas en el Capitulo 2), para los andlisis en donde la hipétesis nula de evolucién neutral fue
rechazada (Tabla 4.2). LnB: logaritmo natural de la variacion entre poblaciones, LnW: variable
independiente representando la variacion dentro (calculada como logaritmo natural de los
eigenvalores de W). Cada punto de la regresion representa a un componente principal (CP). El
tamafio de los puntos indica el grado de influencia de cada CP, calculado como la diferencia
entre los valores de la pendiente de la recta con y sin ese punto.

Las rectas de regresion en ambos casos son significativamente mayores a uno,
es decir que se rechaza la proporcionalidad entre la variacién dentro y entre grupos

esperada bajo el modelo neutral.

En el caso del espacio total de variacion para el NC, las dimensiones pc6 y
pcl0 son oultiers (caen por fuera de las bandas de confianza de la recta de regresion),
aunque no son muy influyentes (el tamafio del punto en la Figura 4.2 indica el grado

de influencia de cada punto sobre la recta).

En el caso de las poblaciones de América del Sur, las rectas de regresién son
significativamente menores a uno (rechazo de hipétesis nula de DG), para el espacio
total de variacién del crdneo total, y otra vez para el espacio modular nasal
(eliminados los efectos comunes de variacién con la cara, CF FANA), y también para
el espacio modular del NC una vez eliminados los factores comunes de variacién con

la nariz (CF NANC) (Tabla 4.2 y Figura 4.3).
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Ameérica del Sur CT (alom corr)

InB

América del Sur Esp Modular NA (CF FANA)

InB
InB

-13 -12 -1 -10 -9 -8 -115 -11.0 -105 -100 -95 -90 -85

Invy I

Figura 4.3: Gréficos de regresion obtenidos del modelo de Lande aplicado sobre coordenadas
de landmarks en tres dimensiones correspondientes a poblaciones de América del Sur
(utilizadas en el Capitulo 1), para los andlisis en donde la hipétesis nula de evolucién neutral fue
rechazada (Tabla 4.2). LnB: logaritmo natural de la variacion entre poblaciones, LnW: variable
independiente representando la variacion dentro, calculada como logaritmo natural de los
eigenvalores de W). Cada punto de la regresion representa a un componente principal (CP). El
tamafio de los puntos indica el grado de influencia de cada CP, calculado como la diferencia
entre los valores de la pendiente de la recta con y sin ese punto.

En resumen, los resultados de la aplicacién del modelo de Lande sobre las series

de poblaciones americanas estudiadas en el Capitulo 2, indican el rechazo de la
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hipétesis de DG para los espacios modulares del neurocrdneo y la nariz, tanto en las

series de América del Norte como en las de América del Sur.

Por otro lado, en las series de América del Sur la hipétesis de evolucién neutral
también es rechazada cuando se evalda el espacio total de variacién del crineo total,

aun después de corregir el efecto alométrico.

Como resultado general para todos los andlisis se observa que de acuerdo a los
resultados en la Tablas 4.2 y 4.3, el efecto alométrico no parece tener una influencia
importante sobre la aplicacién del modelo. En otras palabras, la hipétesis de DG se

rechaza o no, tanto cuando el componente alométrico es o no eliminado.

4.4 DISCUSION: BUSCANDO SENALES DE EVOLUCION

En este Capitulo se estudiaron los patrones de variacién morfoldgica dentro y
entre poblaciones con el objeto de identificar el proceso involucrado en la
diversificacién morfoldgica de las poblaciones americanas estudiadas. El modelo de
Lande (1979, 1980) fue aplicado sobre coordenadas de landmarks en tres dimensiones
registradas sobre distintas regiones anatomicas del crdneo y sobre el craneo total. A su
vez, la hipétesis de evolucién por deriva génica fue evaluada sobre distintos espacios

de variacion: espacio total, espacio integrado y espacios modulares.

En general, la hipétesis nula de evolucién neutral fue rechazada para las
regiones neurocrdneo y nasal, y para el craneo total. Es decir que segin el modelo no
toda la variacion en el crdneo humano de poblaciones americanas puede ser explicada

por evolucién neutral.

Potenciales o posibles sefiales de seleccién arrojadas por el modelo
corresponden al rechazo de la hipdtesis nula de DG en los espacios de variacion total
(en el caso del NC de poblaciones de América del Norte y el CT en poblaciones de

América del Sur) y modular (nasal y neurocrdneo). La variacién en el espacio modular
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nasal (una vez eliminada su variacién comin con el resto de la cara) no puede
explicarse solo por la accion de factores evolutivos aleatorios, tanto en el caso de las
poblaciones de América del Norte como de América del Sur. Esto mismo ocurre en
América del Sur en el caso del espacio de variacion modular del neurocraneo (después

de eliminar los factores comunes de variacién con la nariz).

Por el contrario, en los espacios integrados de variacién (aquellos espacios de
forma compuestos por los factores comunes de variacion entre regiones del crdneo) la
hipétesis neutral no se rechaza en ninguno de los casos (sin embargo se debe tener en
cuenta que en dichos andlisis el nimero de dimensiones utilizado es menor que en el

resto).

El conocimiento del grado en el cual diversos subconjuntos de datos
morfolégicos reflejan las relaciones filogenéticas y de historia poblacional entre los
grupos humanos es crucial para los estudios que tratan de estimar las relaciones
genéticas a partir de los patrones de variaciéon morfolégica. Muchos trabajos han
intentado modelar cuantitativamente el impacto de fuerzas neutrales y selectivas sobre
la morfologia del crdneo humano moderno (v.g. Relethford 1994, 2002, 2004, 2010,
Ackermann y Cheverud 2004, Gonzdilez-José et al. 2004, Roseman 2004, Harvati y
Weaver 2006, Roseman y Weaver 2004, 2007, Manica et al. 2007, Weaver et al. 2007,
von Cramon-Taubadel y Lycett 2008, Betti et al. 2009, 2010, Martinez Abadias et al.
2009a, 2012, Smith 2009, 2011, von Cramon-Taubadel 2009a,b, von Cramon-
Taubadel y Weaver 2009, Strauss y Hubbe 2010), desde distintas aproximaciones
metodolégicas y sobre una variedad de conjuntos de datos craneofaciales, compuestos
tanto por medidas lineales como por puntos craneométricos analizados a través de
técnicas morfogeométricas. Entre los enfoques metodolégicos utilizados, varios
estudios intentan por ejemplo determinar la relacién entre la variacién morfolégica y
distancias moleculares. Algunos de estos estudios han concluido que la variacién
craneofacial a nivel global estd distribuida de manera similar a la variacion genética
neutral (v.g. Relethford 1994, 2002, 2004, 2010, Gonzalez-José et al. 2004, Roseman
y Weaver 2004, Hubbe et al. 2009) y que las relaciones entre las poblaciones medidas
a través de distancias de datos craneométricos son congruentes con aquellas basadas

en distancias genéticas neutrales (v.g. Roseman 2004, Harvati y Weaver 2006, Smith
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2009, von Cramon-Taubadel 2009a,b). Por otro lado, varios estudios han encontrado
que los patrones de variacién craneométrica intrapoblacional se ajustan a un modelo
de efectos fundadores repetidos con un origen africano, lo que no solo es compatible
con el modelo ‘Fuera de Africa’ (‘Out of Africa’) para el origen de humanos modernos
sino que sugiere también que los patrones de variacion craneofacial estarian reflejando
la accidén de fuerzas evolutivas neutrales durante la evolucién de las poblaciones (v.g.
Manica et al. 2007, von Cramon-Taubadel y Lycett 2008, Betti et al. 2009, 2010). A
partir de la aplicacion de este enfoque genético poblacional en los estudios
antropobioldgicos parece haber surgido un consenso que indica que fuerzas evolutivas
neutrales han jugado un rol importante en la generacién de la variacién del craneo
humano moderno y de que la variacidn craneofacial entre las diferentes poblaciones

tiende a reflejar el patrén genético neutral subyacente.

Sin embargo, también se han encontrado desviaciones de las expectativas
neutrales. Algunos trabajos encuentran evidencias de que la adaptacién climdtica
puede explicar algunos aspectos de la variacién en el tamafio del crdneo (v.g. Harvati
y Weaver 2006, Smith et al. 2007) asi como de la variacion en la forma cuando se
incluyen en los andlisis poblaciones de altas latitudes (v.g. Roseman 2004, Roseman y
Weaver 2004, 2007, Harvati y Weaver 2006, Hubbe et al. 2009, von Cramon-
Taubadel 2009a,b, Betti et al. 2010, de Azevedo et al. 2010a,b, 2012, Relethford 2010,
Smith 2011) o que el tipo de dieta puede afectar el tamafio y la forma alométrica del
craneo (Perez et al. 2011). Harvati y Weaver (2006) por ejemplo, encuentran que la
morfologia general del crdneo, y la del neurocrineo, son congruentes con las
expectativas neutrales, mientras que la morfologia facial podria estar mds influenciada
por una adaptacién climatica a ambientes frios en el caso de poblaciones del Noreste

Asiético, Norteamérica y Norte de Europa.

Sin embargo, a pesar de la cantidad creciente de estudios que investigan estas
cuestiones, aun no estd del todo claro en qué medida las diferentes regiones del craneo
humano retienen una sefial filogenética y cudles estdn mdas influenciadas por el
ambiente. Por ejemplo, algunos autores han sostenido que la béveda del craneo estd
influenciada por variables ambientales (v.g. Beals et al. 1983, Roseman 2004) y que

no es la estructura mas adecuada para reflejar relaciones genéticas en humanos (Smith
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2009), mientras que otros defienden que el neurocrdneo presenta un patrén neutral de
evolucion y puede usarse para inferir relaciones filogenéticas (Harvati y Weaver 2000,
Gunz et al. 2009). Incluso en el presente trabajo se rechaza el modelo nulo de
evolucion neutral para el neurocraneo (al igual que en de Azevedo et al. 2010b). De
hecho el neurocrdneo es una estructura que se ha considerado muy pldstica en su
desarrollo y muy influenciada por el ambiente (Sperber 2001). Es decir que si bien
muchos de los trabajos mencionados coinciden en que las fuerzas neutrales son las
principales responsables de la diversificaciéon en el crdneo humano, ain queda por
clarificar qué regiones particulares estin mds o menos influenciadas por la seleccién o
la plasticidad fenotipica. En este sentido son de gran utilidad los trabajos que aportan
informacién en cuanto a los patrones de modularidad e integracién dentro y entre
regiones anatdmicas, asi como la aplicacién del modelo factorial (Mitteroecker y
Bookstein 2007, 2008), como es el caso del andlisis presentado en el Capitulo 2 del
presente trabajo. Un ejemplo de la aplicacién de tales conceptos se refleja en los
resultados encontrados aqui. Cuando la hipdtesis de evolucidon neutral es evaluada
sobre los espacios modulares puros de variacidn, la estructura nasal no es congruente
con las expectativas de evolucion neutral (mientras que el modelo nulo no se rechaza
cuando se estudia el espacio total e integrado de variacién nasal). Sin embargo los
estudios previos que dividen el crdneo en regiones y estudian la importancia relativa
de la DG versus la SN raras veces incluyen la regién nasal como moddulo
independiente, a pesar de que existen diversos trabajos que estudian la variacion
morfoldgica nasal y sus implicancias en la performance respiratoria (v.g. Yokley y
Franciscus 2005, Yokley 2009, Castillo et al. 2011, Noback et al. 2011). Por otro
lado, la aproximacién genético cuantitativa al estudio del craneo humano a través del
modelo de Lande ha sido aplicada previamente a muestras de poblaciones de humanos
modernos (v.g. Perez y Monteiro 2009, de Azevedo et al. 2010a,b, 2012, Smith 2011),
sin embargo, en ninguna de estas aplicaciones previas se descompone la variacién
fenotipica observada en diferentes espacios (total, integrado, modular) de forma. No
obstante, este enfoque resulta muy interesante ya que permite evaluar el

comportamiento del modelo sobre los espacios de forma debidos a factores comunes y
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factores locales de variacién, que responden con mucha probabilidad a efectos

genéticos y del desarrollo diferentes.

Otra cuestion importante a tener en cuenta al considerar los trabajos
mencionados anteriormente en el contexto del debate acerca de la importancia relativa
que han tenido los procesos neutrales versus la seleccién natural en la generacién de la
variabilidad encontrada en el crdneo humano, es que dichos trabajos se consideran
como estudios de poblaciones humanas ‘globalmente distribuidas'. Sin embargo, en
muchos de los mencionados trabajos, el continente americano, y en especial
Sudamérica, estan ‘submuestreados’ en relacion al resto de los continentes. Por
ejemplo, varios de dichos trabajos utilizan la base de datos de Howells (Howells 1973,
1989, 1996): Roseman (2004) incluye solo una poblaciéon americana (de Pert),
Harvati y Weaver (2006) utilizan solo una poblacién americana (esquimales),
Relethford (2010) incluye cuatro poblaciones americanas (y en Sudamérica solo Perd).
Otros de estos trabajos también ‘submuestrean’ el continente americano, por ejemplo:
Smith (2009) sélo incluye una poblacién en América (México), von Cramon-Taubadel
(2009a) soélo incluye una poblacién americana (esquimales), Smith (2011) sélo utiliza
dos poblaciones americanas (esquimales y mayas). Incluso otros trabajos, que utilizan
una base de datos mucho més representativa geogriaficamente, como es el caso de las
publicaciones de Manica et al. (2007), Hubbe et al. (2009) y Betti et al. (2010),
también incluyen muy pocas poblaciones en Sudamérica (s6lo cuatro). Sin embargo,
mientras que este tipo de trabajos tiene importantes implicancias en el contexto de los
estudios del Poblamiento Americano, son pocos los trabajos que abordan estas
cuestiones desde la teorfa genético cuantitativa sobre poblaciones americanas a nivel
continental (Perez et al. 2007a,b, 2011, Perez y Monteiro 2009, de Azevedo et al.
2010a,b, 2012). En este sentido, los enfoques ‘Evo-Devo’ y genético cuantitativos
como el utilizado en esta tesis, aplicados a series americanas a nivel continental, son

de gran utilidad.
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5-Discusion General

El objetivo general del presente trabajo consistid en investigar algunos aspectos
de la respuesta evolutiva del crdneo humano moderno aprovechando la combinacién
de enfoques y metodologias como la Morfometria Geométrica, la aproximacién ‘Evo-
Devo’ y la genética cuantitativa, todo ello enfocado en algunas preguntas de interés
dentro de la vasta problematica del Poblamiento temprano de América. En especial,
los andlisis realizados apuntan a dilucidar la extensién, magnitud, y localizacién del
cambio morfolégico que el craneo humano habria experimentado durante el dltimo
méaximo glacial, coincidente con la entrada al continente Americano, y también
durante la dispersion y ocupacién de ambientes virgenes (por ejemplo, altipldnicos) ya
dentro del continente. Calibrar si las sefiales de variacién observadas responden a
procesos estocdsticos o no estocdsticos permitird mejorar el conocimiento que se tiene
sobre estos rasgos y su potencial utilizacion futura en la estimacion de relaciones intra
e interpoblacionales, en tanto aproximacién al conocimiento de las relaciones de
parentesco cuando otras evidencias de peso (v.g. marcadores moleculares neutros) no
estdn disponibles, como es el caso de las poblaciones extinguidas.

A tal fin, se estudiaron los patrones de integracién morfoldgica y modularidad
del crédneo de una serie de poblaciones americanas a nivel continental, se evalu6 el
ajuste de los principales modelos propuestos en la literatura para el Poblamiento
inicial del continente Americano a través de la congruencia de matrices de disefio que
representan diferentes escenarios de dispersion y relaciones interpoblacionales y
matrices de distancias morfolégicas observadas, y finalmente se evalué la hipétesis
nula que postula evolucidén puramente neutral para el crineo mediante la aplicacién de
un modelo genético cuantitativo especificamente teorizado y desarrollado para tal fin.

Los andlisis de modularidad y de integracion presentados evidencian cierta
organizacion jerdrquica de las regiones anatomicas estudiadas, en la que el craneo
funciona como un todo, luego la cara y el neurocrdneo estdn mds integrados entre si
que con la nariz, la cual podria considerarse una estructura mas independiente o
modular. Esto coincide con trabajos previos que resaltan que el craneo de mamiferos
estd jerarquicamente organizado en diferentes regiones estructurales (v.g. Lieberman
et al. 2000a, 2004a, Hallgrimsson et al. 2004, 2005, 2006, Bastir y Rosas 2005). Es

decir, dentro de un médulo puede haber médulos mds pequefios (mddulos
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jerdrquicos), o el mismo rasgo puede formar parte de distintos médulos (Bastir y
Rosas 2005, Willmore et al. 2007). Bastir y Rosas (2005) sostienen por ejemplo que la
region facial estd integrada, pero es relativamente independiente del neurocrdneo y
basicraneo, lo que también ha sido sugerido por otros autores (Lieberman et al. 2000a,
2004a). Estos trabajos incluso sugieren la existencia de dos componentes, la cara por
un lado, y el neuro-basicraneo por otro. Los estudios de integracién morfoldgica en el
craneo humano (v.g. Lieberman et al. 2000a,b, Bastir y Rosas 2005) son de gran
interés y utilidad ya que la integracién puede limitar la evolucién de los rasgos asi
como influenciar su sefial filogenética. En este sentido, si bien es conocido el uso de la
morfologia en andlisis filogenéticos (por ser muchas veces los Ttnicos datos
disponibles para reconstruir relaciones filogenéticas) su uso es discutido ya que la
similitud que puede encontrarse a nivel morfoldgico entre organismos, puede deberse
a homologia o bien a homoplasia (Lockwood 2007). En un principio, el efecto de la
integracién morfoldgica tiene importantes implicancias en estudios filogenéticos, ya
que un supuesto comun en los andlisis cladisticos es que los caracteres son
independientes, lo cual no ocurre en fenotipos complejos como el cridneo de
vertebrados (Strait 2001). Ademads, los estudios que incorporen aproximaciones desde
la integraciéon y modularidad de fenotipos complejos pueden ayudar a explicar la
utilidad de caracteres filogenéticamente informativos. Por ejemplo, von Cramon-
Taubadel (2009b) evalud el impacto del estrés masticatorio sobre la morfologia
craneofacial de poblaciones humanas modernas. Su estudio se basé en la premisa de
que las regiones mds influenciadas por estrés ambiental exhibirdn una mayor
variabilidad (Lieberman 1999), y por tanto serdn menos confiables para la
reconstruccion de relaciones filogenéticas. Lo que se encontré en dicho trabajo fue
que, aun cuando las regiones del crdneo relacionadas con la funcién masticatoria
fueron las mds variables, no se encontraron menos confiables para reconstruir la
historia poblacional que las regiones no relacionadas con la masticacidn.

En este trabajo se encontrd ademds una fuerte evidencia de comportamiento
modular para la estructura nasal. Sin embargo, la misma se hace mds evidente a
medida que se incrementan los aspectos de forma que son tenidos en cuenta (v.g. al

hacer mas compleja la configuracién de landmarks empleada). Es decir que, para
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detectar el comportamiento modular de la estructura nasal es necesario capturar
aspectos de la forma que no son tenidos en cuenta en una configuracién reducida de
landmarks. Una conclusién similar se encuentra en trabajos previos (de Azevedo et al.
2010b, Castillo et al. 2011), en donde se estudia el problema de la adaptacién al frio
en el crdneo humano desde diferentes metodologias aplicadas sobre el crdneo y la
nariz de grupos humanos provenientes de diferentes regiones climaticas. En estos
trabajos se explord la relacion entre el drea superficial y el volumen (S/V) de la
cavidad nasal interna sobre tomografias computadas. Al mismo tiempo se explord el
indice nasal cldsico (ancho/largo de la apertura piriforme) sobre los mismos
individuos. A pesar de tratarse de una muestra de individuos muy pequeiia, estos
trabajos encuentran diferencias significativas entre los grupos estudiados para las
mediciones de S/V de la cavidad nasal pero no asi para las mediciones del indice nasal
cldsico. Ademds, estos trabajos (de Azevedo et al. 2010a,b) también encuentran un
desvio de la hipdtesis nula de evolucidn neutral cuando la nariz es estudiada mediante
técnicas morfogeométricas (landmarks en dos dimensiones) sobre una serie de
poblaciones a nivel continental.

En futuros estudios de la variacién anatomica nasal dentro de contextos
evolutivos es necesario tener en cuenta que, si bien la mayoria de las investigaciones
previas que estudian el significado adaptativo de la morfologia nasal se han
concentrado en el tamafo y la forma de la nariz externa o la apertura piriforme medida
a través del indice nasal clésico (v.g. Franciscus y Long 1991, Hernandez et al. 1997),
en realidad los pasajes nasales internos y la cavidad nasal parecen ser los aspectos mas
relevantes en el estudio de la nariz en relacién a la fisiologia respiratoria (Yokley
2009). Esto se debe principalmente a que la dindmica del fluido del aire en los pasajes
nasales internos se ha reconocido como un factor determinante en la eficacia de la
funcién que cumple la nariz al condicionar y filtrar el aire durante la inspiracién y
espiracidn, aunque dicha dindmica adn no estd del todo comprendida (v.g. Churchil et
al. 2004). No obstante, si bien la mayor parte del calor y el intercambio de humedad se
produce en el tracto nasal interno, la anatomia de la nariz externa también podria ser
relevante, ya que se ha demostrado que afecta por ejemplo a la magnitud y duracién

del contacto de la corriente de aire con las superficies internas de la mucosa al influir
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en la direccion y la turbulencia de la corriente del aire inspirado y espirado (v.g. Cole
et al. 1983, Courtiss y Goldwyn 1983, Courtiss et al. 1984, Olsson y Bende 1985,
Santiago-Diez de Bonilla et al. 1986, Kasperbauer y Kern 1987, Adamson 1987,
Scherer et al 1989, Griitzenmacher et al. 2005).

Teniendo en cuenta todo lo anterior, seria interesante realizar un anéalisis
exhaustivo de la variacion nasal, registrando sobre los mismos individuos diferentes
mediciones de la anatomia nasal. Por ejemplo, medidas clasicas (como ancho y altura
nasal de la apertura piriforme), una configuracién de landmarks en dos dimensiones
que capturaria solo aspectos nasales externos (apertura piriforme), una reducida
configuraciéon de landmarks en tres dimensiones similar a la utilizada en esta tesis
(con los landmarks cléasicos que se encuentran en la literatura) y una configuracién de
landmarks en tres dimensiones mds completa (como la utilizada aqui), que refleje
aspectos de la forma nasal interna como la longitud antero-posterior de los cornetes
inferiores y la dimension de las coanas. Finalmente, incluir andlisis sobre tomografias
computadas de los mismos individuos, aprovechando los avances metodolégicos y el
creciente acceso y aplicacion de la tecnologia de imdgenes al estudio del crdneo
humano que hacen posible la medicién y el estudio de la anatomia nasal interna (v.g.
Gonzalez 2012). La anatomia de los pasajes aéreos asi como el contacto del flujo del
aire con la mucosa nasal pueden estudiarse también a través de la dindmica de fluidos
computacional (CFD por su nombre en inglés, Computational Fluid Dynamics). CFD
es una técnica ampliamente usada actualmente en aplicaciones biomédicas como la
rinologia, ya que permite mejorar la comprensién del comportamiento del flujo del
aire a través de la cavidad nasal mediante la visualizacion de simulaciones que
permiten estudiar pardmetros clave como la velocidad y presion del aire. Asi, estudios
a través de técnicas morfogeométricas aplicadas al andlisis de tomografias computadas
de crineos de personas vivas, asi como de restos 6seos de individuos de diversos
origenes poblacionales y geograficos, son de utilidad para estudiar la anatomia interna,
mientras que los métodos CFD permiten ademds el estudio de la dindmica de fluidos
mediante simulaciones que permiten estudiar algunos pardmetros clave en la fisiologia

respiratoria (v.g. velocidad y presién del flujo) (Gonzalez 2012). Este tipo de estudios
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contribuirfan a esclarecer e interpretar qué aspectos morfolégicos y evolutivos son de
importancia para futuros enfoques basados en restos craneanos.

Entre los resultados mds sobresalientes del presente trabajo se encuentran los
obtenidos al aplicar el modelo factorial propuesto por Mitteroecker y Bookstein (2007,
2008), el cual permite estimar los factores comunes y locales de variacién, y sus
correspondientes espacios de forma. Esta metodologia fue aplicada aqui para explorar
la existencia de patrones poblacionales/climdticos en los espacios de forma integrado
y modular.

De acuerdo al modelo, los ‘factores locales’ (como procesos de desarrollo,
expresion tejido-especifica o propiedades funcionales), tienden a contribuir a la
variaciéon morfolégica de un dnico moédulo, mientras que los ‘factores comunes’
(como los genes mayores del desarrollo o familias de genes con efectos pleiotrépicos)
afectan a rasgos de diferentes médulos. Un ejemplo de estos tltimos, lo constituye el
factor de crecimiento de fibroblastos y el receptor del sistema, FGF/FGFR, que
participa en la comunicacién celular y la formacién de distintos tipos de tejido, como
dseo, vascular y nervioso. Mutaciones en los receptores de esta familia de factores de
crecimiento (FGF) pueden provocar por ejemplo sindromes craneosinostdsicos como
el sindrome de Apert, causado por una mutacion en el FGFR2. Estudios recientes que
estudian dicha mutacién experimentalmente sobre ratones encuentran que el sistema
FGF/FGFR actia como un factor global modulando la intensidad de la integracion
morfolégica en el crdneo (Martinez Abadias et al. 2011). Un resultado similar fue
encontrado recientemente en humanos con distintas variantes genéticas para FGFR1
(Hiinemeier et al. 2012). Por otro lado, para citar un ejemplo de factores locales
actuando sobre el craneo humano moderno, un estudio reciente muestra evidencia de
cambios (en forma, tamafio y covariacién) puntuales, localizados en estructuras que
sufren alto estrés masticatorio, debido a cambios culturales relacionados a los items
alimenticios y a las diferentes técnicas de procesamiento de los alimentos que han sido
responsables, por lo menos en parte, de los cambios morfolégicos craneofaciales
observados en grupos de humanos modernos (Paschetta 2012).

Al estimar los aspectos de la forma de diferentes regiones del craneo debidos a

factores comunes y a factores locales de variacion, mediante la aplicacién del modelo
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factorial (Mitteroecker y Bookstein 2007, 2008), se pueden describir los cambios
evolutivos en términos de variacién integrada y modular. Dado que mddulos
diferentes muchas veces tienen funciones diferentes, la accién especifica de la
seleccién probablemente actuard sobre uno o unos pocos moédulos a la vez
(Mitteroecker y Bookstein 2008). Asi, los factores locales de variacién estdn
probablemente menos constrefiidos evolutivamente y pueden responder mas
facilmente a presiones de seleccion variantes. Por el contrario, se espera que los
factores comunes estén relativamente mds conservados durante la evolucién, ya que
efectos pleiotrdpicos deletéreos pueden interferir en otros médulos (Mitteroecker y
Bookstein 2008). De modo que es esperable encontrar que los factores comunes estén
conservados a lo largo de las poblaciones humanas, contribuyendo poco a las
diferencias de forma entre ellas, mientras que si hubiera diferencias evolutivas
producto de la adaptacién rdpida a condiciones cambiantes, éstas se deberian observar
con mayor claridad en el espacio de los factores locales.

Sin embargo, los resultados obtenidos indican que las poblaciones estudiadas se
diferencian mucho més en los espacios integrados de variacion (factores comunes) que
en los espacios modulares (modularidad pura) de variacion. En los espacios integrados
de variacién hay un patrén geografico de diferenciacién entre las poblaciones. ;Qué
significa este resultado? ;Estaria indicando un reflejo de las relaciones filogenéticas
entre las poblaciones? ;o significa que el crdneo esta respondiendo como un todo
frente a las presiones selectivas?

Por otro lado, si las poblaciones no se diferencian en el espacio modular puro
,seréd porque esas estructuras (evaluadas como unidades modulares) estdn canalizadas
o que por la funcién particular que cumple cada estructura (respiracion, proteccion del
cerebro, masticacion, etc), las poblaciones no se diferencian en este espacio porque
todas responden modularmente de igual manera a las necesidades bdsicas en la
arquitectura del crdneo?

En un interesante trabajo publicado recientemente, Martinez Abadias et al.
(2012) encuentran una fuerte evidencia de integracién generalizada en el craneo
humano, en donde la cara, la base y la béveda del crdneo estdn altamente integradas

entre si. La respuesta total a la seleccién se descompone en una respuesta directa, que
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se produce sobre los rasgos que estdn bajo la accién directa de la seleccién, y una
respuesta correlacionada que se produce sobre los rasgos que no estdn bajo la accion
directa de la seleccion, pero que covarian fuertemente con aquellos que si. Lo que
ocurre en el crdneo humano es que cuando se simula la seleccidén en algunos rasgos
asociados a los cambios que ocurrieron durante la evoluciébn humana, como la
retraccion facial (el desplazamiento anterior del foramen magnum, un aumento en la
globularidad del neurocrédneo, etc.), la respuesta morfolégica no se da sé6lo en la regién
facial sino que es generalizada, y abarca a distintas regiones del crdneo (Martinez
Abadias et al. 2012, ver v.g. Figura 6). Los resultados obtenidos en este trabajo
podrian estar en concordancia con las evidencias de integracion generalizada en el
craneo humano, mds alld de que los patrones de diferenciacidon interpoblacional
observados en el espacio integrado sea el resultado de factores estocasticos o no
estocasticos.

Los resultados del Capitulo 3 permiten decantarse ligeramente por un escenario
de evolucidn neutral para los aspectos integrados del crdneo, al menos en el caso de
las poblaciones americanas estudiadas aqui. En efecto, cuando se buscan las huellas
genético-cuantitativas que podrian haber dejado la seleccién y la deriva génica sobre
la variacién morfoldgica dentro y entre poblaciones, se encuentra que segtin el modelo
de Lande (1979, 1980), la variacion en el espacio integrado se corresponde con una
evolucion neutral. Este resultado concordarfa con la interpretacion anterior, de que los
espacios de variacion integrados reflejan las relaciones filogéneticas entre las
poblaciones estudiadas de una manera mds elocuente que los aspectos de forma
puramente modulares.

De modo inverso, y como es de esperar, la sefial no estocastica de evolucién
aparece de modo mads claro en espacios modulares puros como en el de la nariz, pero
también en el espacio total de variacién correspondiente al crdneo entero. Dicho de
otro modo, la sefial no estocéstica aparece en el espacio total de variacién (antes de
aplicar el modelo factorial), pero cuando esa misma variacidon es separada, esa sefial
no estocastica solo permanece en el espacio modular puro y no en el integrado. Este
resultado estarfa indicando precaucién en las aplicaciones de modelos como el de

(Lande 1979, 1980), ya que cuando éste se aplica sobre la variacion total del craneo
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fraccionada en los espacios de variacién debidos a factores comunes (integrados) y
locales (modulares), se puede discernir y detectar con mayor exactitud como estd
respondiendo evolutivamente el craneo. Este enfoque seria entonces de utilidad para
estudios futuros y aplicaciones del modelo factorial. De todas maneras los resultados
expuestos aqui necesitan ser profundizados, ya que dejan abiertas preguntas
interesantes.

Otro resultado importante es que, en coincidencia con trabajos previos
(Gonzélez-José et al. 2004, Martinez Abadias et al. 2009b), los patrones de integracién
morfolégica de las regiones anatémicas estudiadas aqui se mantienen estables a lo
largo de las diferentes poblaciones. Sin embargo, la magnitud de la integracién es
significativamente mayor en las poblaciones de altitud para el neurocridneo, y en
menor medida el crdneo total y nariz. Aqui es importante tener en cuenta una
propiedad que tienen los patrones de integracion morfoldgica, y es que pueden operar
como constricciones (constraints), facilitando la evolucién a lo largo de direcciones
particulares del espacio de forma, mientras que pueden limitar la variacién en otras
direcciones (Schluter 1996). En otras palabras, el cambio evolutivo tiene maés
probabilidad de ocurrir en algunas direcciones especificas que en otras (Figura 5.1), lo
que se conoce como lineas de menor resistencia evolutiva o LLERS (por su nombre en
inglés, lines of least evolutionary resistance) (Steppan et al. 2002, Marroig y
Cheverud 2005).

En este sentido, la explicacién mds razonable para interpretar el resultado
distintivo para las poblaciones de altitud estudiadas aqui se deba a que el neurocrdneo
y la nariz de estas poblaciones de altura hayan evolucionado rdpidamente a través de
una de estas lineas de minima resistencia evolutiva, relacionada con la adaptacién a un
ambiente con bajas proporciones de oxigeno, explicacion plausible para el caso de la

nariz, y no aplicable al neurocraneo, por supuesto.
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Figura 5.1: Constricciones evolutivas. a) La figura muestra a una poblacion (circulo violeta) en
un paisaje adaptativo con dos picos u 6ptimos locales (rojo) y un valle (azul). El pico sobre la
izquierda, mas cercano a la poblacién, tiene mayor fitness (sefialado en magenta y hacia donde
sefiala la flecha) que el pico sobre la derecha. La poblacién tiene variacion genética moderada
para ambos caracteres, y no hay correlacién o covarianza entre los rasgos. El gradiente selectivo
es una medida de la fuerza de la seleccion y en esta metafora gréfica es igual a la pendiente del
paisaje. Las poblaciones evolucionan hacia los picos. En a) la poblacion evolucionara
directamente hacia el pico de mayor fitness; en b) la Unica diferencia es la fuerte covarianza
entre los rasgos. Esto resulta en que en b) casi no existe covariacién en la direccion en la que se
habria movido la poblacion en a). En cambio, la poblacion tenderd a moverse en el paisaje en la
direccion de mayor variaciéon (flecha), evolucionando rapidamente hacia el éptimo local de la

derecha, que no necesariamente sera el de mayor fitness. Figura tomada de Steppan et al.
(2002).
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Si bien las adaptaciones fisiolégicas en poblaciones de altitud son bastante
conocidas (Brutsaert 2010), son escasos los estudios que aborden la adaptacion de
estas poblaciones a su ambiente desde una perspectiva craneofacial. Estudios futuros
centrados en la deteccién de LLERS y la medicion de su orientacién con los vectores
de cambio morfolégico podria ayudar a dilucidar estas cuestiones, tal como se ha
hecho en primates del nuevo mundo (Marroig y Cheverud 2005), humanos modernos
(Martinez Abadias et al. 2012) e indios xavante (Hiinemeier et al. 2011) de América
del Sur. La deteccién de estos patrones es clave para comprender cdmo el craneo
humano habria reaccionado ante variaciones climaticas (o altitudinales) importantes,
por ejemplo al afrontar la amplia diversidad climatica durante la dispersién de las

poblaciones a través América.

5.1 CONCLUSIONES

v Teniendo en cuenta el interés y la utilidad que presentan los estudios de
variacién craneofacial en las discusiones acerca del Poblamiento
Americano, este trabajo contribuye a dilucidar aspectos morfoldgicos y
evolutivos que son de gran importancia para futuros enfoques basados
en restos craneanos. Entre ellos se destacan algunos puntos a tener en
cuenta.

v" Los anélisis de modularidad y de integracién entre regiones anatémicas
evidencian cierta organizacion jerdrquica en la que el crdneo funciona
como un todo, luego la cara y el neurocraneo estdn mas integrados entre
si que con la nariz, la cual podria considerarse una estructura mads
independiente o modular.

v El comportamiento modular de la regiéon Nasal podria favorecer la
capacidad evolutiva de esta estructura frente a presiones selectivas, por

ejemplo aquellas que podrian haber ocurrido al producirse la dispersion
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de las primeras poblaciones humanas en ambientes 4rticos y peridrticos,
asi como en poblaciones adaptadas a la altitud. Queda por estimar si
esta potencial evolucion nasal ocurri6 a lo largo de vectores de cambio
orientados con lineas de menor resistencia evolutiva, habiendo
facilitado una evolucién ciertamente rdpida, en el contexto del
poblamiento temprano de las dreas altiplanicas.

Las poblaciones americanas estudiadas se diferencian mds claramente
(evidenciando un patrén geografico) en los espacios integrados que en
los espacios modulares de variacion. Estos espacios reflejan cambios de
forma determinados por factores comunes debidos a genes de efecto
pleiotrépico, que producen una respuesta integrada del craneo.

El estudio sobre los espacios integrados podria constituir una nueva
herramienta en la investigaciéon sobre el Poblamiento de América.
Queda por explorar si a través de esta aproximacion podrian explicarse
tasas evolutivas aceleradas a lo largo de lineas de minima resistencia
evolutiva.

La proyecciéon de una toma de datos novedosa presentada en este
trabajo, incluye un enfoque al aparato respiratorio en que, con
instrumentos convencionales como un brazo digitalizador, es posible
obtener informacidén acerca de aspectos sutiles de la forma nasal que
normalmente no se tienen en cuenta en estudios previos.

Después de evaluar distintos modelos propuestos en la bibliografia para
explicar el poblamiento temprano de América, este trabajo encuentra
mayor sustento para el modelo conocido como Flujo Génico Recurrente
(RGF). Este modelo enfatiza el papel fundamental de Beringia en la
historia del Poblamiento del Nuevo Mundo, como la tierra natal de los
Nativos Americanos, asi como puente que persistio entre Asia y
América habilitando un flujo continuo en el circum 4rtico que persistio
incluso hasta después de la formacién del estrecho de Bering . En este

sentido, este trabajo resalta la importancia de la inclusién de
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poblaciones del 4rea circum-artica en la evaluacién de modelos de
Poblamiento Americano.

v Este trabajo muestra como, las aproximaciones que intentan dilucidar
el rol de diferentes agentes microevolutivos sobre la evolucién de
fenotipos morfolégicos complejos, puede verse beneficiada por los
métodos y conceptos ‘Evo-Devo’. En otras palabras, la aplicacién de
modelos genético cuantitativos que permiten poner a prueba hipdtesis
relacionadas con la adaptacion morfolégica (mediante la evaluacién de
desvios de la hipétesis neutral de evolucidn), pueden potenciarse al ser
aplicados sobre los diferentes espacios (integrado y modular) de
variacion fenotipica estimados a través del modelo factorial, resultando
en una nueva y atractiva linea de investigacion.

v" Finalmente, el presente trabajo, mediante la aplicacién conjunta de
conceptos ‘Evo-Devo’, genético-cuantitativos y morfogeométricos,
aporta metodologias y resultados que sientan bases para futuros
estudios en torno a la evolucién de las poblaciones humanas durante su

dispersion alrededor del planeta.
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