REVISTA ARGENTINA DE ANTROPOLOGIA BIOLOGICA
Volumen 14, Nimero 1, Pdginas 101-112. Enero-Diciembre 2012

CANALIZACION E INTEGRACION MORFOLOGICA EN POBLA-
CIONES HUMANAS MODERNAS DE DIFERENTES CONTEXTOS
CULTURALES Y ORIGENES GEOGRAFICOS

Carolina Paschetta y Rolando Gonzélez-José”

Centro Nacional Patagonico (CENPAT). Puerto Madryn. Chubut. Argentina

PALABRAS CLAVE morfometria geométrica; variabilidad craneofacial; procesos del desarrollo

RESUMEN La expresion fenotipica es el resultado de una
compleja red de interacciones entre el genotipo y el ambien-
te. Entre los factores que contribuyen a establecer el feno-
tipo adulto, los procesos de desarrollo son de particular im-
portancia como determinantes de los patrones de variacion
en distintos niveles de organizacion dentro del individuo. En
este trabajo, dos resultados del actuar de dichos procesos,
la canalizacion y la integracion morfologica son evaluados
en diferentes regiones del craneo 6 mddulos en seis pobla-
ciones humanas modernas que contrastan en sus estrategias
economicas y sus origenes geograficos. La canalizacion
puede definirse como la resistencia de una poblacion a res-
ponder a diferencias ambientales o genéticas mediante un

aumento en la variacién de sus fenotipos. La integracion
morfologica puede definirse como el grado de interrelacion
en la expresion de diferentes caracteres. Los resultados su-
gieren altos grados de canalizacion para el neuro y basicra-
neo y menos canalizacion en las restantes estructuras, mas
vinculadas con la masticacion. Por otro lado, la integracion
morfologica es mas evidente en la fosa temporal y la ar-
ticulacion temporo-mandibular. En general, los resultados
indican que existen efectos diferenciales de la canalizacion
e integracion morfoldgica en los diferentes modulos cranea-
les y que probablemente estas diferencias respondan a los
efectos de variaciones en los estilos de vida. Rev Arg Antrop
Biol 14(1):101-112, 2012.
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ABSTRACT The adult phenotype is the result of a complex
network of interactions between the genotype and the envi-
ronment. Among the factors that contribute to establish the
adult phenotype, developmental processes are particularly
important in determining patterns of variation at different
organization levels within the individual. In this work, two
products of such developmental processes, canalization and
morphological integration, are evaluated at different skull
regions or modules in six modern human populations di-
ffering in their life-style and geographic origins. Canaliza-
tion is defined as the resistance of a population to respond
to environmental or genetic differences by increasing the

La variabilidad fenotipica es el resultado
de una compleja red de interacciones entre
el genotipo y el ambiente. Dicha red, llamada
coloquialmente “mapa genotipo-fenotipo” es
indescifrable a no ser que se tenga conoci-
miento detallado de los fenotipos y de sus in-
teracciones (Falconer y Mackay, 1996; Lynch y
Walsh, 1998; Hallgrimsson et al., 2005; Sholtis
y Weiss, 2005; Houle et al., 2010). Dentro de
esta compleja red, los procesos que ocurren du-
rante el desarrollo determinan cuales seran los
patrones de variacion y covariacion morfologi-
cay establecen qué aspectos (o posiciones en el
morfoespacio, para el caso de fenotipos morfo-
métricos) podran ser observados en el fenotipo
adulto. En otras palabras, el hecho de que la
prediccion de los patrones de variacion no sea

variation in their phenotypes. Morphological integration is
defined as the interrelationship degree in the expression of
different characters. Results indicate that the neurocranium
and the base are the most canalized of the studied structu-
res, whereas structures related to mastication tend to show
differing levels of canalization. Morphological integration
is most evident in the temporal fossa and the temporo man-
dibular joint. In general, these results indicate that variable
levels of canalization and morphological integration can
arise as a response to different environmental stimuli like
life strategy and/or diet hardness. Rev Arg Antrop Biol
14(1):101-112, 2012.

una tarea simple no significa que la variacion
sea aleatoria o viable en cualquier direccion del
morfoespacio (Salazar-Ciudad, 2007).
Partiendo del amplio abanico de factores
(epigenéticos, ambientales, procesos del de-
sarrollo, etc.) que determinan los fenotipos
adultos, Hallgrimsson y Lieberman (2008)
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desarrollaron un modelo (llamado Modelo de
Palimpsesto) que propone que el patrén de co-
variacion en el craneo adulto puede ser visto
como el resultado final de la suma de sucesivos
efectos, cada uno de los cuales deja una sefial
de covariacion distintiva del grupo de interac-
ciones del proceso del desarrollo involucrado
en cada fase del desarrollo (Hallgrimsson et al.,
2007; Hallgrimsson y Lieberman, 2008). De
esta manera, el modelo propone que el patréon de
covariacion observado en el fenotipo adulto es
resultado de la sumatoria o superposicion (e.g.
el palimpsesto) de los patrones de covariacion
determinados en todos y cada uno de los proce-
sos del desarrollo que se sucedieron a lo largo
del desarrollo (e.g. migracion de las células de
la cresta neural, condensacion y diferenciacion
celular, interaccion musculo-hueso, crecimien-
to somatico, etc.). Estos procesos de desarrollo
son fendmenos epigenéticos que emergen en la
arquitectura del desarrollo y afectan la manera
en que la variacion genética es traducida a va-
riacion fenotipica (Hallgrimsson et al., 2002).
Asi por ejemplo, se ha enunciado que como
resultado de los procesos de desarrollo, se ven
afectadas propiedades o patrones como la ca-
nalizacion, estabilidad del desarrollo e integra-
cion morfologica que afectan la magnitud y la
varianza del fenotipo y direccionan la variacion
(Hallgrimsson et al., 2002). Por lo expuesto,
para Hallgrimsson y colaboradores (2002) la
variabilidad fenotipica depende de la interac-
cion de los tres factores interrelacionados, los
cuales contribuyen a la misma ya sea limitan-
dola cuando el organismo es expuesto a pertur-
baciones o desviando la direccion de la misma.
A primera vista este efecto restrictivo puede ser
visto como negativo, ya que reduce las chances
de expresion de la variacion fenotipica hereda-
ble (Steppan et al., 2002). Sin embargo, también
es cierto que estas restricciones proveen rutas
especificas a través de las cuales los organismos
pueden evolucionar rapidamente (Gould, 1989;
Schwenk, 1995; Richardson y Chipman, 2003),
ya que ¢éstas favorecen combinaciones de ras-
g0S que presentan mayor covariacion genética
(Steppan et al., 2002; Marroig y Cheverud,
2005; Martinez-Abadias et al., 2009).

En este articulo se evaluan dos de los tres
factores mas importantes que determinan la
variabilidad fenotipica: la canalizacion y la in-
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tegracion morfologica. La canalizacion es una
propiedad de los organismos que garantiza ex-
presiones fenotipicas similares dentro de los
grupos aun cuando algunos individuos estan ex-
puestos a perturbaciones ambientales o cambios
genéticos en relacion con otros (Waddington,
1942, 1957; Zakharaov, 1992). Tiene la capa-
cidad de permitir la acumulacion de variacion
genética indetectable. Asi, cuando un individuo
es expuesto a una perturbacion lo suficientemente
brusca como para traspasar un umbral, su variacion
genética “encriptada” puede revelarse y ser someti-
da a los efectos de la seleccion (Waddington, 1957;
Rutherford, 2000).

La integracion morfologica se define como
la covariacion entre estructuras fenotipicas que
proveen informacion de base para inferir co-
nexiones entre rasgos a lo largo del desarrollo
0 a causa de demandas funcionales comparti-
das (Olson y Miller, 1958; Gonzalez-José et al.,
2004; Willmore et al., 2007). El concepto fue
introducido por Olson y Miller (1958) quienes
argumentaron que aquellos rasgos que com-
parten aspectos del desarrollo (e.g. precursores
tisulares, cronologia de desarrollo, proximidad
topolégica en el embrion, etc.) o demandas
funcionales similares (e.g. masticacion, vision,
locomocion, etc.) evolucionaran como unida-
des integradas. Relacionado al concepto de in-
tegracion morfologica estd el de modularidad,
que describe las diferencias en el grado de in-
tegracion de rasgos entre y dentro de conjuntos
y subconjuntos de estructuras (Klingenberg,
2008). La disociacion de partes en regiones mas
discretas (modulos) incrementaria la probabili-
dad de que cambios favorables en una parte ten-
gan efecto pequefio o nulo en otra y por lo tanto
aumentaria la chance de que esos cambios per-
duren en la poblacion (Willmore et al., 2007).

El objetivo de este trabajo es evaluar la varia-
cion craneana en diferentes modulos 6 regiones
del craneo, desde la dptica de la canalizacion y
la integracion morfoldgica, en seis poblaciones
humanas modernas que presentan alta variacion
genética estructurada filogenéticamente y que al
mismo tiempo han estado sometidas a factores
ambientales heterogéneos, como la dureza de
la dieta, la cual ha sido postulada como uno de
los efectos ambientales que pueden afectar el
desarrollo del fenotipo craneofacial (Corruccini
y Handler, 1980; Beecher y Corruccini, 1981;
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Corruccini y Beecher, 1982, 1984; Beecher et
al., 1983; Corruccini et al., 1985; Ingervall y
Bitsanis, 1987; Larsen, 1995, 1997; Ciochon et
al., 1997; Corruccini, 1999; Lieberman et al.,
2004; Gonzalez-José et al., 2005; Lieberman,
2008; Paschetta et al., 2010).

Partiendo de lo anterior y considerando
una muestra especificamente seleccionada para
mostrar alta variabilidad genética y cambios im-
portantes en un factor ambiental (la dureza de la
dieta) de relevancia para el estudio del craneo
humano, podrian plantearse las siguientes pre-
dicciones. En primer lugar, las estructuras liga-
das a la masticacion estaran mas integradas que
aquellas no relacionadas a la funcion masticato-
ria, pues existen constricciones (constraints) en
el morfoespacio que tienden a evitar fenotipos
sub-6ptimos desde el punto de vista funcional y
a favorecer la evolucion a lo largo de lineas de
minima resistencia evolutiva orientada con opti-
mos masticatorios. Por otro lado, las estructuras
no afectadas por la masticacion, pero altamente
conservadas en la evolucion humana, presenta-
ran mayores niveles de canalizacion como res-
puesta a patrones conservados de variacion intra
e interpoblacional.

MATERIAL Y METODOS
La muestra

Este estudio incluye 205 craneos adultos
provenientes de seis poblaciones divergentes
en cuanto a estrategia econdmica: aborigenes
cazadores-recolectores de Australia (A_,), de
California (C_,) y esquimales de Groenlandia

(Gp)> pastoralistas de Siberia (S,), agriculto-
res extensivos de Pert (P,) y poblacion urbana
del siglo XVII-XVIII de Wamba, Valladolid,
Espaiia (W ). El sexo y la edad fueron estima-
dos de acuerdo con los caracteres diagnosticos
propuestos por Buikstra y Ubelaker (1994). La
composicion de la muestra y otros detalles de
interés se especifican en Tabla 1.

Para realizar este estudio se emplearon ex-
clusivamente fotografias digitales de la base del
craneo, tomadas segtn el plano de Frankfurt es-
tablecido perpendicularmente al plano horizon-
tal de apoyo del craneo y controlando que ambos
procesos mastoides, el derecho y el izquierdo se
encuentren a igual distancia de la camara. De
ese modo se evita cualquier error de coplana-
ridad que surja de la orientacion del craneo en
relacion a la cdmara. La norma basicraneal fue
elegida pues permite acceder a configuraciones
de landmarks correspondientes a diferentes es-
tructuras del craneo en una Unica toma fotogra-
fica. El estudio de objetos tridimensionales con
técnicas bidimensionales implica necesariamen-
te la pérdida de variacion de forma debida a la
proyeccion de un objeto tridimensional sobre un
plano. No obstante, el objetivo de este trabajo
es, mas que la captura precisa de los cambios de
forma, la comparacion de patrones de canaliza-
cion e integracion entre diferentes estructuras.

En cada individuo, 24 landmarks homo-
logos y semilandmarks bidimensionales fue-
ron digitalizados usando el programa TPSDig
(version 1.40, Rohlf, 2004). Dichos landmarks
y semilandmarks y sus definiciones se presen-
tan en detalle en la Tabla 2 y Figura 1. Estos
landmarks y semilandmarks fueron divididos

TABLA 1. Muestras usadas en el andlisis

Poblacion Latitud Longitud Estilo de vida n (F/M/T)
Australia 31°48’S 124° 16’ E Cazadores-recolectores 14/10/24
California 36°24’N 121°47°0O Cazadores-recolectores 14/22/36
Groenlandia 64° 06’ N 51°23°0 Cazadores-recolectores 24/17/41
Pert 11°32’S 73°64’ O Agricultores 17/17/34
Siberia 64°12°N 144° 50’ E Pastores 14/21/35
Wamba 41°40’N 4°46°0 Dieta urbana 20/15/35
Total 103/102/205

n= nimero de individuos, F=femenino, M=masculino, T=total.
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en diferentes subconjuntos (mddulos) que per-
miten estudiar la canalizacion y la integracion
morfoldgica en un esquema jerarquicamente
anidado, describiendo los cambios en tamafio y
forma de estructuras de primero, segundo, ter-
cero y cuarto orden. Esta aproximacion supera

los enfoques tradicionales basados en el anali-
sis de estructuras asumidas como de igual nivel
jerarquico (e.g. no anidadas) debido a que per-
mite una representacion mas exacta del patron
de integracion morfologica del craneo que la
clasica separacion de estructuras de igual nivel

TABLA 2. Lista de landmarks y semilandmarks utilizados en el anadlisis y asignacion al primero

(mayuscula italica), segundo (mayuscula), tercero (minuscula itdlica) 6 cuarto (minuscula) ovden

Numero Landmark y Definicion Region
semilandmarks
1 Prostion Punto medio en la parte mas anterior en el proceso CEF al
alveolar de la maxila
2 Semilandmark 1 Punto sobre el borde externo de la arcada alveolar CEF al
3 Semilandmark 2 Punto sobre el borde externo de la arcada alveolar CEF al
4 Semilandmark 3 Punto sobre el borde externo de la arcada alveolar CEF al
5 Punto alveolar Limite posterior del arco alveolar maxilar a nivel CEF al
de la sutura pterigo-alveolar
6 Fosa infratemporal anterior Punto anterior en la fosa infratemporal CEFmft
Fosa infratemporal lateral Punto lateral en la fosa infratemporal CEF m ft
8 Zigion Punto externo lateral maximo en la superficie lateral ~ CE F m ft
del arco zigomatico
9 Fosa infratemporal posterior Punto posterior en la fosa infratemporal CEF m ft
10 Plano preglenoideo anterior Punto anterior en el plano preglenoideo CE F m atm
11 Fosa glenoidea anterior Punto anterior en el borde de la cavidad glenoidea ~ CE F m atm
12 Fosa glenoidea lateral Punto lateral en el borde de la cavidad glenoidea CE F m atm
13 Fosa glenoidea Borde posterior de la cavidad glenoidea CE F m atm
14 Fosa glenoidea medial Punto medial en el borde de la cavidad glenoidea CE F m atm
15 Meato acustico externo Punto medio en el meato actstico externo CENCb
16 Radicular Borde posterior en el aco zigomatico, a nivel del porion ~ CE NC
17 Punto lateral Punto de maxima apertura lateral, perpendicular CENC
a la media del plano sagital
18 Punto lateral a nivel de la Punto mas lateral a nivel de la linea nucal CENC
linea nucal
19 Opistion Punto sobre la linea media a nivel del margen posterior CE NC b
del foramen magnum
20 Borde lateral del foramen  Punto mas lateral sobre el borde del foramen magnum  CE NC b
magnum
21 Basion Punto sobre la linea media a nivel del margen anterior ~CE NC b
del foramen magnum
22 Petrus interno Punto medio en el extremo interior del petroso CENCb
23 Esfeno-basilar Punto medio sobre la sutura esfeno-basilar CENCbH
24 Espina nasal posterior Punto medio sobre el borde posterior del paladar CEFal

Los landmarks y semilandmarks bilaterales fueron digitalizados sobre el lado izquierdo. CE=craneo entero, NC=neurocraneo,
b=basicraneo, F=facial, a/=alveolar, m=masticatorio, atm=articulacion temporo-mandibular, ft=fosa temporal.
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Fig. 1. Landmarks (circulos) y semilandmarks (cua-
drados) digitalizados en cada fotografia. La defini-
cion de los landmarks/semilandmarks se encuentra
en la Tabla 2.

jerarquico (Bastir y Rosas, 2005) y ademas per-
mite explorar si los patrones integracion mor-
foloégica y canalizacion se mantienen en las
diferentes jerarquias modulares o si presentan
un comportamiento disruptivo. Debido a que la
modularidad es una hipdtesis no existe un tinico
criterio (el origen embrioldgico, la funcion, la
posicion relativa, etc.) para plantearla y la mis-
ma debe ser puesta a prueba.

El craneo humano esta organizado jerarqui-
camente en dos unidades mayores: el neurocra-
neo y la cara (Bastir y Rosas, 2005; Willmore
et al., 2006). Estos dos componentes pueden se-
guir subdividiéndose de acuerdo a diversos cri-
terios (ver por ejemplo Cheverud, 1982, 1995;
Pucciarelli et al., 1990; Willmore et al., 2000).
Aqui se adopta una aproximacion jerarquica-
mente anidada dividiendo al grupo de primer
orden (craneo entero) en dos grupos de segundo
orden (neurocraneo: NC y facial: F). A conti-
nuacioén, estos componentes de segundo orden
se subdividen en componentes de tercer orden:

NC en boveda craneana (BOV) y Base (B) y F
en masticatorio (M) y alveolar (Al). Finalmen-
te, el componente masticatorio M es dividido
en dos subconjuntos de cuarto orden: la arti-
culacion temporo-mandibular (ATM) y la fosa
temporal (FT).

Analisis estadisticos

Las configuraciones de landmarks y semi-
landmarks de cada subconjunto fueron super-
puestas utilizando el Analisis Generalizado de
Procrustes (GPA, Rohlf'y Slice, 1990; Goodall,
1991) implementado en el programa TPSRelw
(version 1.45, Rohlf, 2007). La informacion de
forma queda, de ese modo, condensada en las
coordenadas alineadas de los individuos, mien-
tras que el tamano es expresado en el valor esca-
lar de centroid size (cs).

La hipoétesis de modularidad fue puesta a
prueba antes de llevar a cabo los analisis para
evaluar la canalizacion y la integracion mor-
fologica, utilizando el método propuesto por
Klingenberg (2008). Se comput6 el coeficiente
RV para cuantificar la fuerza de la asociacion
entre subsets de landmarks y semilandmarks
correspondientes a los diferentes componentes
detallados mas arriba. El coeficiente RV mul-
tiset es una generalizacion del coeficiente RV
(Escoufier, 1973) que cuantifica la asociacion
entre dos conjuntos de variables y puede ser
interpretado como un analogo multivariado al
coeficiente R2. El coeficiente RV multiset se
obtuvo de las coordenadas alineadas de los dis-
tintos componentes y para 10000 particiones al
azar de los landmarks conteniendo las mismas
particiones (numero) de landmarks. Si un com-
ponente presenta una estructura modular signi-
ficativa en relacion a otro, esto es, si pueden ser
considerados modulos independientes, se espe-
ra que el RV sea menor que el 95% de las par-
ticiones obtenidas al azar (e.g. la covariacion
entre los componentes sera significativamente
menor que la covariacion dentro de cada uno
de los componentes).

La canalizacion se midi6 como la variacion
intrapoblacional para cada componente: a ma-
yor varianza, menor canalizacion de la estructura
en cuestion (Willmore et al., 2007). La varian-
za intragrupal se estim6 calculando la distan-
cia de Procrustes de cada individuo al consenso
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poblacional mediante el programa TPSSmall (ver-
sioén 1.20, Rohlf, 2003). Paralelamente, se realizd
un analisis no paramétrico de Kruskal-Wallis para
verificar si existen diferencias significativas entre
las varianzas de las poblaciones. Se calcul6 un test
a posteriori entre cada par de poblaciones con el
fin de determinar entre que poblaciones ocurren
las diferencias significativas. Con el fin de contar
con una aproximacion grafica a la canalizacion, se
graficaron los dos primeros ejes de componentes
principales para observar el grado de dispersion
de los individuos dentro de cada muestra y para
cada estructura estudiada.

La integracion morfologica se evaluo a tra-
vés del céalculo de la varianza estandarizada
de los eigenvalores del analisis de componen-
tes principales realizado para cada muestra/
estructura estudiada, de acuerdo a la propuesta
de Wagner (1990), revisada por Pavlicev et al.
(2009). Cada eigenvalor es igual a la cantidad de
variacion distribuida a lo largo del eigenvector
correspondiente (Pavlicev et al., 2009). Cuan-
do s6lo unos pocos eigenvalores son grandes
en relacion al resto de los eigenvalores, enton-
ces la varianza de la totalidad de eigenvalores
sera mas alta que si todos los eigenvalores ex-
plicaran montos similares de variacién. En este
caso, se considera que el rasgo analizado esta
fuertemente integrado, pues los landmarks y se-
milandmarks que lo describen varian en un sub
espacio morfoldgico limitado dentro del espacio
total multivariado teoérico disponible (Wagner,
1990). La varianza escalada (e.g. ponderada
por la cantidad de eigenvectores de acuerdo a

Pavlicev et al., 2009) fue entonces considerada
como una medida de la integracion morfologica
de las estructuras estudiadas en las diferentes
muestras.

RESULTADOS

En relacion a la evaluacion de la modulari-
dad mediante el estadistico RV, los resultados
arrojaron que la hipotesis de modularidad para
la division del primer orden (craneo entero) en
los dos modulos hipotéticos de segundo orden
fue significativa (RV=0.38, p<0.05), al igual
que la division de la region facial en alveolar y
masticatorio (RV=0.22, p<0.01), aunque es no
significativa para masticatorio subdividido en
temporal y ATM (RV=0.29, p>0.05).

Canalizacion

En la Tabla 3 se presentan las varianzas
intrapoblacionales para cada grupo y cada re-
gion del craneo. Para verificar las diferencias
entre poblaciones para los valores de varianza
interna se calcul6 el test no paramétrico H de
Kruskal-Wallis. Como puede observarse en la
tabla, las poblaciones difieren en su grado de
canalizacidon para todas las estructuras, a ex-
cepciodn del neurocréneo y la base, que no pre-
sentan diferencias significativas entre sus valo-
res de varianza interna a través de las poblacio-
nes y presentan niveles bajos de varianza. En
otras palabras, la estructura mas canalizada de
segundo orden tanto dentro como entre pobla-

TABLA 3. Varianzas y test de Kruskal-Wallis (H) para cada grupo y region del craneo

Region Australia  California Groenlandia  Pert Siberia Wamba Promedio H

Entero 0.0031 0.0003 0.0028 0.003  0.0047  0.0032 0.0029  27.95%*
Facial 0.0038 0.0038 0.0036 0.003  0.0053  0.0037 0.0039  17.46%*
Alveolar 0.0041 0.0054 0.0037 0.0044  0.0049  0.0049 0.0046 14.05%*
Masticatorio 0.0099 0.0081 0.0087 0.0074  0.014  0.0089 0.0095  15.85%*
Temporal 0.0091 0.0067 0.0101 0.0033  0.0109  0.0062 0.0077 13.76*
ATM 0.0163 0.0139 0.0197 0.0183  0.0209  0.0205 0.0183 15.04*

Neurocraneo 0.0041 0.0051 0.0043 0.0049  0.0062  0.0045 0.0049 6.58

Basicraneo 0.0028 0.0043 0.0031 0.0027  0.0037  0.0037 0.0032 7.31

* p<0.05, ** p<0.01; ATM=articulacion temporo-mandibular.
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ciones es el neurocraneo y la de tercer orden
es el basicraneo, contenido en la anterior. Las
estructuras que presentaron mayor varianza in-
terna fueron el componente masticatorio (ter-
cer orden, 0.0095) y sus dos derivados de cuar-
to orden: la fosa temporal (0.0077) y la articu-
lacion temporo-mandibular (ATM 0.0183). La
Figura 2a y b muestra la dispersion a lo largo
de los dos primeros componentes principales
para la estructura mas canalizada (basicraneo)
y la menos canalizada (ATM) y permite obser-
var los diferentes patrones de comportamiento
evolutivo para estos rasgos.

Integracion morfolégica y modularidad

La varianza escalada de los eigenvalores, cal-
culada de acuerdo a Pavlicev et al. (2009) se pre-
senta en la Figura 3. Las dos estructuras con ma-
yor integracion morfoldgica, resultado observado
en todas las poblaciones por igual, son la fosa
temporal y la articulacién temporo-mandibular.
Estos resultados indican que, para la variacion
morfologica en estas estructuras, existen regio-
nes del morfoespacio no favorecidas. La Figura 4
muestra la dispersion de los grupos a lo largo de
los dos primeros componentes principales (PC) y
los poligonos de deformacion asociados a los va-
lores extremos de cada PC. Para el temporal, los
mayores cambios de forma a lo largo de PC1 es-
tan asociados a la orientacion del zigion, mientras

Basicraneo

@

PC2 002
18,57% .

-0,08
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que en el PC2 las mayores diferencias aparecen
en la anchura del arco zigomatico, en ambos PCs
aparecen cambios en la region anterior de la fosa
temporal. Entre los grupos existe una gran super-
posicion y es dificil determinar qué grupos ocu-
pan los diferentes espacios morfométricos (Fig.
4a). Para la ATM existe mayor diferenciacion en-
tre los grupos, hacia los valores positivos del PC1
se ubica Wamba, el grupo de dieta mas procesada
y blanda, que presenta una ATM mas ancha y cor-
ta en su parte anterior, en el extremo negativo se
ubica Siberia (pastores de dieta rigida) cuya ATM
es mas angosta y larga anteriormente, la diferen-
ciacion entre los grupos a nivel del PC2 no es tan
clara, sin embargo se observan cambios a nivel
de la concavidad de la ATM (Fig. 4b).

DISCUSION

En este articulo se ha intentado evaluar la
variacion en la canalizacion y la integracion
morfoldgica en un conjunto de poblaciones que
difieren en cuanto a las cargas masticatorias
experimentadas y en estructuras morfoldgicas
del craneo que participan en diferente grado de
localizaciéon e importancia funcional durante
los movimientos masticatorios. Este disefio de
muestreo permite evaluar las fluctuaciones en
ambos procesos del desarrollo, la canalizacion
y la integracion, intentando ver si son afectados
por un efecto ambiental importante (la variacion

Articulacién temporo-mandibular

PC2
2002% 05

PC1
38,97%

Fig. 2. Grafico de dispersion de los dos primeros componentes principales (PC). a) Basicraneo. b) Articulacion
temporo-mandibular. Australia=circulo vacio negro y elipse continua negra, California=circulo relleno gris y
elipse continua gris, Groenlandia=cuadrado vacio negro y elipse discontinua negra, Peri=cuadrado relleno gris
y elipse discontinua gris, Siberia=triangulo vacio negro y elipse punteada negra, Wamba=triangulo relleno gris

y elipse punteada gris.
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Fig. 3. Perfiles de las varianzas escaladas de los eigenvalores para cada poblacion y region del craneo.
Australia=barra rellena negra, California=barra rellena gris oscuro, Groenlandia=barra de lineas horizontales
negras, Peru=barra blanca, Siberia=barra de lineas verticales negras, Wamba=barra de lineas diagonales negras.

en las cargas masticatorias). Asimismo, el ana-
lisis realizado sobre estructuras morfologicas
jerarquicamente anidadas permite la deteccion
de aquellas regiones del craneo que responden
independientemente a estas variaciones ambien-
tales, a través de lo cual pueden inferirse patro-
nes de modularidad en el craneo humano.

De una estructura no afectada por el efec-
to ambiental en danza, en este caso las cargas
masticatorias variables a través de las diferentes
poblaciones estudiadas, se esperan menores ni-
veles de integracion que en aquellas estructuras
impactadas directamente por el efecto (compo-
nente alveolar y masticatorio y sus subcompo-
nentes, ATM y fosa temporal). Esto es asi pues,
al estar respondiendo a un estimulo puntual que
requeriria fenotipos ubicados en un dptimo del
morfoespacio, que en este caso puede ser deli-
mitado por condiciones biomecanicas dptimas
para la masticacion (brazos de palanca, fuerzas
de mordida, etc.), las variantes fenotipicas se in-
tegran y existen regiones del morfoespacio no
optimas desde el punto de vista biomecanico. En
otras palabras, en las estructuras afectadas por el
efecto ambiental la variabilidad puede ser alta o
baja, pero siempre estara orientada en un eje de
minima resistencia evolutiva (Schluter, 1996)
que evite zonas no oOptimas en el morfoespacio
y que permita una evolucion rapida hacia opti-
mos adaptativos (Gould, 1989; Schwenk, 1995;
Richardson y Chipman, 2003). Este parece ser
el caso para las estructuras masticatorias (Figu-
ra 3), que presentan mayores niveles de integra-
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cién morfoldgica que estructuras no vinculadas
con la funcion masticatoria.

En relacion a la canalizacion, los resultados
también corroboran las predicciones descriptas
arriba. Aquellas estructuras que no estan respon-
diendo al estimulo, pero que al mismo tiempo
son evolutivamente muy conservadas, como la
base y el neurocraneo, han mostrado niveles
muy altos de canalizacion. En otras palabras, la
variabilidad intra e inter-poblacional (Tabla 3)
desplegada por estas estructuras es baja en re-
lacion a otras estructuras, lo que refleja su alto
grado de canalizacion.

Ambos efectos estudiados aqui pueden ac-
tuar aisladamente o en combinacion (Willmore
et al., 2007). Asi, una region del fenotipo puede
ser afectada por ninguno o por ambos, canaliza-
cion e integracion. Hallgrimsson et al. (2002) y
Willmore et al. (20006) realizan sendas evaluacio-
nes de ambos procesos (ademas de la inestabili-
dad en el desarrollo medida a través de asimetrias
fluctuantes) en las extremidades de primates y
craneo de raton respectivamente. Tal como re-
sumen Willmore et al. (2007) los resultados de
estos estudios conjuntos indican que existe una
relacion entre los tres procesos. La estabilidad del
desarrollo refleja un tamponamiento a nivel intra-
individual, de manera andloga a la canalizacion,
que representa un tamponamiento de la variacion
anivel poblacional. Ambos tienen el mismo efec-
to: son una limitante de la variabilidad. Por otro
lado, la integracion morfoldgica enlaza a diferen-
tes estructuras, incluyendo sus propiedades de
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Fig. 4. Grafico de dispersion de los dos primeros componentes principales (PC) y poligonos de deformacion
para los valores extremos (poligono negro) y promedio (poligono gris) de cada PC. a) Fosa temporal. b) Articu-
lacion temporo-mandibular. Australia=circulo vacio negro y elipse continua negra, California=circulo relleno
gris y elipse continua gris, Groenlandia=cuadrado vacio negro y elipse discontinua negra, Pert=cuadrado re-
lleno gris y elipse discontinua gris, Siberia=tridangulo vacio negro y elipse punteada negra, Wamba=triangulo
relleno gris y elipse punteada gris.
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canalizacion y estabilidad del desarrollo. En este
caso los efectos de la integracion morfologica y
de la canalizacion se evidencian en diferentes es-
tructuras o mddulos. El primero muestra un alto
grado de integracion en dos regiones fuertemente
afectadas por las cargas masticatorias (fosa tem-
poral y articulacion temporo-mandibular), mien-
tras que la canalizacion actiia con evidencia en
el neurocraneo y la base, dos estructuras que no
se encuentran directamente afectadas por el feno-
meno evaluado, sino que se mantienen altamente
conservadas evolutivamente.

En resumen, los resultados indican que los
dos procesos actian conjuntamente con claridad
en dos regiones bien diferenciadas del craneo.
Por un lado, la ATM vy la fosa temporal estan
respondiendo con mayores niveles de integra-
cion morfologica probablemente como respues-
ta a una demanda funcional especificamente
atendida por musculos insertados directamente
en estas regiones. Sus niveles de canalizacion
no son particularmente diferentes a otras estruc-
turas, lo que indicaria que las demandas am-
bientales son variables dentro de la poblacion y
no desencadenan pérdida de variabilidad fenoti-
pica total, pero si existen fenotipos “prohibidos”
o “constrefiidos” (de constraint, en inglés) que
aumentan la integracion morfoldgica interna
de esas regiones y por lo tanto su modularidad
(Steppan et al., 2002).

Un comportamiento contrario es el observado
en la base y el neurocraneo, que sin presentar ni-
veles altos de integracion, si presentan una fuerte
canalizacion en las poblaciones. Estudios previos
han demostrado que los primates presentan ma-
yores niveles de integracion en la cara que en el
neurocraneo (Cheverud, 1982; Ackermann, 1998,
2002, 2003; Marroig y Cheverud, 2001) y que
esta diferencia surge, probablemente dado el ca-
racter fuertemente derivado de la globularidad
del neurocraneo en humanos modernos, que se
manifiesta como una tendencia a presentar bove-
das mas grandes (relativamente) y redondeadas
(Gonzalez-José et al., 2008; Martinez-Abadias
et al., 2009). Varios autores han postulado que
uno de los principales determinantes de la forma
del craneo es el crecimiento del cerebro, que por
continuidad arquitectural impactara en la forma
del neurocraneo (Moss y Young, 1960; Enlow,
1990; Moss, 1997a, b, ¢, d; Lieberman et al.,
2000). Dada su importancia a nivel evolutivo,
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funcional, y estructural y su temprano desarro-
llo, es plausible pensar entonces que el neuro-
craneo sera una estructura mas canalizada que
otras. Nuestros resultados avalan esta nocion.

Es importante tener en mente que la selec-
cion natural opera en los fenotipos, pero sus
resultados son transmitidos de generacion en
generacion a un nivel exclusivamente genético
(Hallgrimsson et al., 2005). Por lo tanto, sélo la
expresion fenotipica estd sujeta a la seleccion
natural y ello desvia y condiciona los procesos
de desarrollo disponibles para las siguientes ge-
neraciones. El resultado final es que los proce-
sos de desarrollo también evolucionan, mante-
niendo activas las complejas interacciones que
garantizan la variabilidad y su estructuracion
en el paisaje fenotipico (Jernvall y Jung, 2000;
Weiss y Fullerton, 2000; Salazar-Ciudad et al.,
2001a, b; Willmore et al., 2007).

CONCLUSIONES

Tal como se planted en la primera predic-
cion, los resultados indican efectos diferen-
ciales de la integracion morfologica en las es-
tructuras relacionadas con el efecto ambiental
estudiado. Aquellas estructuras relacionadas a
la masticacion presentan fuerte integracion en
términos relativos. Asimismo, la segunda pre-
diccion se ve corroborada pues las estructuras
sospechadas de ser las mas conservadas en la
evolucion humana (la boveda y la base del cra-
neo) presentaron una fuerte canalizacion, esto
es, bajos niveles de variabilidad dentro y entre
poblaciones. Este trabajo respalda conclusio-
nes previas acerca del desarrollo y patrones de
integracion y modularidad en el craneo huma-
no y evidencia que la evaluacion de bases de
datos especificamente disefiadas para maximi-
zar la variacion en cuanto a efectos genéticos
y ambientales son de utilidad para la discusion
de estos fendmenos biologicos, tanto como una
aproximacion a la forma del craneo que con-
temple el cardcter jerarquicamente anidado de
sus estructuras.
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