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Resumen

Las estructuras craneofaciales se originan a lo largo de la ontogenia como resultado de
multiples procesos del desarrollo, influenciados por factores genéticos, epigenéticos y ambientales.
La capacidad de estos procesos para limitar la variacién fenotipica ante perturbaciones aleatorias,
asociadas a estos factores genéticos y ambientales, se conoce como estabilidad del desarrollo. En
particular, en organismos que presentan simetria bilateral, estas variaciones estocasticas pueden
producir sutiles diferencias en la expresion de rasgos repetidos a ambos lados del plano medio, cuyo
patron a nivel poblacional se conoce como asimetria fluctuante. El estudio de la asimetria fluctuante
y de la estabilidad del desarrollo ha cobrado especial relevancia en el marco de la Biologia
Evolutiva del Desarrollo, que considera las propiedades de los sistemas de desarrollo y sus
consecuencias en la modificacion de los fenotipos durante la evolucién, proporcionando un enfoque
comun para el andlisis de factores genéticos y epigenéticos en un contexto evolutivo.

El objetivo de esta tesis es estudiar la influencia de diferentes factores ambientales sobre la
estabilidad de los procesos de desarrollo del craneo humano, mediante el analisis del patrén y la
magnitud de asimetria fluctuante y direccional, en muestras arqueolédgicas de poblaciones humanas
del sur de Sudameérica. Se analizaron las diferencias en la asimetria entre poblaciones con distintos
modos de vida y entre los tres moédulos del craneo, asi como la relacion entre las modificaciones
culturales del craneo y el patrén y magnitud de asimetria fluctuante. A partir de los patrones
observados se infiere el efecto de estos factores ambientales sobre la estabilidad de los procesos de
desarrollo de las estructuras craneofaciales.

Se analizaron coordenadas tridimensionales de landmarks y semilandmarks, registradas
sobre el craneo de individuos adultos, pertenecientes a siete muestras arqueoldgicas con diferente
origen geografico y clasificadas como cazadoras-recolectoras o agricultoras, de acuerdo a la
bibliografia arqueologica relevante. Para analizar la informacion obtenida se utilizaron métodos de
la morfometria geométrica y métodos estadisticos multivariados. En los casos en los que no se
contaba con informacién bibliografica o registros previos, se llevaron a cabo determinaciones de
sexo, edad y modificacion cultural del craneo.

Se utilizaron técnicas estadisticas multivariadas para evaluar diferentes hipotesis a lo largo
del trabajo. Se aplico el modelo de ANOVA Procrustes para evaluar la presencia de asimetria
fluctuante significativa en cada una de las muestras. Luego, los componentes principales de la
variacion se analizaron mediante MANOVA, para evaluar diferencias entre muestras en la asimetria
direccional. Para evaluar el efecto de la modificacién cultural, se utilizaron regresiones multiples
con variables independientes que describen la forma simétrica del craneo. Las diferencias entre los
distintos tipos de subsistencia y entre médulos del craneo fueron evaluadas mediante modelos

lineales mixtos.
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Los analisis preliminares hallaron asimetria fluctuante significativa en todas las muestras y
asimetria direccional en la mayor parte de los casos. No se encontraron diferencias de asimetria
fluctuante entre sexos ni de asimetria direccional entre muestras.

Los resultados obtenidos muestran que la dieta es un factor relevante para explicar la
variacion de la magnitud y el patron de asimetria fluctuante entre poblaciones prehistéricas del sur
de Sudamérica. Aunque una parte importante de la variacion analizada se ajusta a la matriz de
distancias geograficas entre poblaciones, alrededor del 10% de la variacion en la magnitud y 31%
de la variacion en el patron de la asimetria fluctuante entre muestras no responde a esta
estructuracion espacial. La magnitud y el patron de asimetria fluctuante resultaron
significativamente diferentes entre poblaciones con distinto tipo de subsistencia, al evaluar el
craneo completo y la boveda. En particular, la magnitud de asimetria fluctuante result6 menor en
grupos cazadores-recolectores que en grupos agricultores. Finalmente, al evaluar las diferencias
entre modulos, la base mostr6 niveles mas bajos de asimetria fluctuante que la regién facial y que la
béveda, y la estructuraciéon entre poblaciones de los patrones de asimetria fluctuante result6
diferente en los tres moédulos del craneo.

El andlisis de las modificaciones culturales del craneo mostr6 que las fuerzas mecanicas
ejercidas sobre el craneo durante el proceso de modificacion cultural resultan disruptivas para los
procesos normales de desarrollo, aumentando su inestabilidad. Alrededor del 42% de la varianza
explicada en la magnitud de asimetria fluctuante, y alrededor del 44% de la varianza explicada en el
patrén de forma de asimetria fluctuante, pueden ser atribuidos al efecto de las modificaciones
culturales. Los porcentajes explicados presentaron valores similares entre modulos del craneo,
indicando un efecto de magnitud semejante en el médulo directamente afectado (la béveda) y en los
que son afectados de manera indirecta (la base y la regién facial). El efecto indirecto de las
modificaciones resulté mas constante en la base del craneo, que presenté menor variacion del
porcentaje explicado entre tipos diferentes de modificaciéon que el resto de los modulos,
particularmente al relacionar el patrén de modificacion con el patrén de asimetria fluctuante.
Finalmente, uno de los tipos de modificacién (pseudocircular) result6 mas disruptivo para los
procesos de desarrollo que los restantes. En términos generales, estos resultados indican que los
mecanismos epigenéticos responsables de modular la estabilidad de los procesos del desarrollo en
las estructuras craneofaciales presentan un elevado grado de interrelacién entre los distintos
modulos del craneo.

A partir de los resultados obtenidos, esta tesis contribuye al conocimiento y comprension de
los efectos de distintos factores ambientales, tanto localizados como sistémicos, sobre los procesos
de desarrollo de las estructuras craneofaciales en grupos humanos de Sudamérica, mediante un

enfoque comparativo.
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Abstract

Craniofacial structures are originated during ontogeny as a result of multiple developmental
processes, influenced by genetic, epigenetic and environmental factors. The ability of these
processes to limit phenotypic variation, caused by random developmental noise related to the
aforementioned genetic and environmental factors, is known as developmental stability. In
particular, bilaterally symmetrical organisms will exhibit subtle differences between both sides of
the sagital plane as a consecuence of random variation. The population-level pattern of this
variation is known as fluctuating asymmetry. In the last years, fluctuating asymmetry and
developmental stability sutdies have become increasingly important in the context of Evolutionary
Developmental Biology, which takes into account emergent properties arising during ontogeny and
its consecuencies on phenotype modifications in evolutionary processes, providing a common
ground for the analysis of genetic and epigenetic factors in an evolutionary context.

The aim of this thesis is to study the influence of environmental factors on human cranial
developmental stability, by analyzing fluctuating and directional asymmetry patterns in human
archaeological samples from southern South America. Asymmetry differences between hunter-
gatherer and agriculturalist groups were assessed, as well as differences between cranial modules.
The effect of cultural cranial modifications on fluctuating asymmetry was evaluated as well. The
importance of these environmental factors on craniofacial developmental stability was inferred from
the observed patterns.

Tridimensional coordinates of landmarks and semilandmarks were digitized on the skull of
adult individuals from seven archaeological samples from different geographical origins. The
samples subsistence strategies were clasiffied as hunther-gatherer or agriculturalist groups,
according to the relevant archaeological literature. Data analyses were performed using geometric
morphometric tools and methods and multivariate statistics. In cases where bibliographical data or
previous records were not available, sex, age and cranial deformation type determinations were
performed by the author.

Several multivariate statistical techniques were used in order to evaluate different sets of
hypotheses. Procrustes ANOVA was applyied to assess the presence of significant fluctuating
asymmetry in every sample. Then, the principal components of asymmetric variation were analyzed
using MANOVA, to evaluate between samples differences in directional asymmetry. The effect of
cranial deformation on asymmetry was assessed using multiple regression analysis against
symmetric shape variables. Differences in asymmetry between subsistence strategies and cranial

modules were analized using linear mixed models.



Diet (assessed by subsistence strategies) was found to be a relevant explanatory factor for
the variation of asymmetry magnitude and pattern between prehistoric human populations from
southern South America. Altough an important percentage of the analyzed wvariation fits the
geographic distance matrix between populations, nearly 10% of variation in the magnitude and 31%
of variation in the pattern of fluctuating asymmetry between samples does not fit this spatial
structure. Furthermore, the magnitude and pattern of fluctuating asymmetry were significantly
different between samples with different subsistence strategies, when evaluating the vault and the
complete skull data. Specifically, hunter-gatherer groups showed a lower level of fluctuating
asymmetry than agriculturalist groups. When asymmetry differences between cranial modules were
assessed, the base showed lower levels of asymmetry than the vault and the facial modules. The
interpopulational structure of fluctuating asymmetry patterns was found to be different for all
modules.

Preliminar analysis showed that there was significant fluctuating asymmetry in all samples,
and directional asymmetry was significant in the majority of samples. No difference of fluctuating
asymmetry was found between sexes, or directional asymmetry between samples.

Results from cranial deformation effect analysis showed that mechanical forces exerted on
the skull during deformation processes resulted in a disruption of normal development, increasing
its instability. Approximately 42% of explained variation of fluctuating asymmetry magnitude, and
44% of the asymmetric shape pattern can be attributed to the effect of cranial deformation.
Explained percentages showed similar values between cranial modules, indicating a similar
magnitude of effect in the directly affected module (cranial vault) and in those affected in an
indirect way (base and facial modules). The indirect effect of cranial deformation on asymmetry
was found to be more constant in the base, as it showed less variation of the explained variability
between deformation types than the other modules, particularly when deformation pattern was
regressed against fluctuanting asymmetry pattern. Lastly, one type of deformation (circular
deformation) resulted in more severe disruption of development than the others. The overall results
suggests that epigenetic mechanisms responsible for modulating developmental stability in
craniofacial structures are highly interrelated between cranial modules.

Through these results, the present study enhances knowledge about the effect of different
environmental factors, of system-wide and local action, on craniofacial developmental procceses in

South American prehistoric human populations, by using a comparative approach.
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1. Introduccion




Los rasgos fenotipicos se originan a lo largo de la ontogenia como resultado de la accién de
multiples procesos del desarrollo que son influenciados por factores genéticos, epigenéticos y
ambientales (Atchley y Hall, 1991; Wagner y Altenberg, 1996; Hallgrimsson y Lieberman, 2008).
Una de las propiedades mas importantes de los procesos del desarrollo es su capacidad de limitar la
variacion fenotipica ante perturbaciones aleatorias que ocurren en el curso de la ontogenia de los
individuos. Esta capacidad de un sistema de desarrollo de lograr el mismo fenotipo bajo idénticas
condiciones genéticas y ambientales es conocida como estabilidad del desarrollo (ED; Polak, 2003;
Willmore et al., 2005). Por su parte, las deficiencias para amortiguar la expresion fenotipica de las
perturbaciones aleatorias se denominan inestabilidad del desarrollo (ID), y han sido asociadas a
multiples factores genéticos y ambientales. Entre estos ultimos, el estrés (entendido como un
conjunto de condiciones ambientales adversas para el desarrollo) ha sido el mas ampliamente
estudiado (Palmer y Strobeck, 1986; Mgller y Swaddle, 1997; Polak, 2003).

En particular, en organismos que presentan simetria bilateral, las variaciones estocasticas en
los procesos de desarrollo pueden producir sutiles diferencias en la expresion de rasgos repetidos a
ambos lados del plano medio. De acuerdo a la distribucién que presenten estas diferencias a nivel
poblacional, se distinguen distintos tipos de asimetria. La asimetria fluctuante (AF) es el patron de
variacién normal de las diferencias cuyo valor medio es cero, y es considerada un indicador de ID,
mientras que si el valor medio de las diferencias entre lados presenta un sesgo poblacional, es decir
es distinto de cero, se denomina asimetria direccional (AD) (Palmer y Strobeck, 2003; Klingenberg,
2015). Estos tipos no son mutuamente excluyentes, sino que pueden ocurrir simultineamente en el
mismo rasgo (Van Valen, 1962; Klingenberg, 2015).

El crdneo humano es la estructura morfolégica bilateral compleja (Atchley y Hall, 1991)
que mas ha sido estudiada en Antropologia. Esta estructura puede ser concebida como un conjunto
de componentes funcionales (Moss y Young, 1960; Moss, 1997), dentro de los cuales el tejido 6seo
responde principalmente a la influencia de los tejidos blandos, cavidades y organos, asi como a
factores genéticos que influencian el crecimiento y desarrollo morfolégico en forma directa
(Lieberman, 2011). En este sentido, la interaccién entre componentes es importante para mantener
la coordinacion en el crecimiento del craneo, tanto en casos normales como patolégicos (Moss,
1958; Percival y Richtsmeier, 2011). Asimismo, diferentes factores ambientales de accion sistémica,
como la dieta, y de accion local, como fuerzas fisicas aplicadas durante la modificacion cultural del
craneo, también han sido hipotetizados ejerciendo distintos efectos globales y locales sobre los
procesos de crecimiento y desarrollo del craneo. Tales caracteristicas convierten al craneo en una
estructura adecuada para evaluar hipotesis acerca del efecto de estos factores en la ID.

Los estudios comparativos realizados hasta el presente en humanos se han concentrado en el

analisis de un numero reducido de poblaciones. Este hecho resulta problematico dada la
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complejidad y multicausalidad que caracteriza a los procesos de desarrollo, y la influencia cultural
en los factores ambientales a los que se encuentran expuestos los individuos. En consecuencia, se
requieren estudios que incluyan un nimero mayor de poblaciones a fin de evaluar si distintas
variables ambientales tienen un efecto diferencial sobre estructuras modulares como el craneo. Es
en este sentido que la presente investigacion se propone realizar sus aportes.

De acuerdo a lo expuesto en los parrafos precedentes, el objetivo general de esta tesis es
estudiar la influencia de diferentes factores ambientales sobre la estabilidad de los procesos de
desarrollo del craneo humano, mediante el analisis de patrones de asimetria direccional y fluctuante
en individuos adultos de muestras arqueolégicas pertenecientes a poblaciones humanas del sur de
Sudamérica. La escasa profundidad temporal de la historia evolutiva de las poblaciones americanas
desde su divergencia limita su variacion genética interna, reduciendo la variabilidad atribuible a este
factor en la variacién morfologica observada (Moraga et al., 2000; Goebel et al., 2008; Perez et al.,
2011; de Saint Pierre et al., 2012). A su vez, la dispersién geografica de las muestras asegura un
amplio rango de variacién ecoldgica (Perez et al., 2011). Finalmente, dos de los principales factores
evaluados en esta investigacion, a saber, la dieta y la modificacion cultural del créneo, estan
fuertemente influenciados por las distintas caracteristicas culturales de las poblaciones analizadas,
siendo por lo tanto relativamente homogéneos en cada muestra.

El capitulo 2 de esta tesis brinda una breve resefia historica de las discusiones relevantes,
desde el evolucionismo hasta el actual Evo-Devo, acerca del surgimiento de la variacién fenotipica,
del caracter adaptativo de esta variacion y de los mecanismos capaces de generarla y regularla. En
una segunda parte, se establece el marco conceptual actual, de acuerdo al objetivo planteado, para
estudiar los procesos del desarrollo, teniendo en cuenta las propiedades emergentes en el desarrollo
del fenotipo durante la ontogenia y la modificacion de los fenotipos durante la evolucion.
Posteriormente, se definen los conceptos utilizados en este trabajo para el estudio de la ID a partir
de la AF y la AD. En un ultimo apartado, se realiza un breve repaso de los problemas estudiados a
partir de la AF y de los estudios realizados en relacion a la ID en poblaciones humanas.

El capitulo 3 describe la composicion y tamafio de las muestras analizadas en este trabajo,
los criterios de seleccion, el origen de cada una de ellas y los criterios para la determinacion del
sexo, la edad y las modificaciones artificiales del craneo. Se realiza una breve descripcion del
contexto arqueoldgico, el material asociado y los analisis e interpretaciones de cada muestra a partir
de la bibliografia disponible. Mediante una serie de mapas se ubica a las muestras en el contexto
geografico.

En el capitulo 4 se presenta el abordaje metodoldgico utilizado. En primer lugar, se realiza
una breve introduccién a la morfometria geométrica y el analisis de la forma mediante el registro de
coordenadas cartesianas de puntos homologos, seguida de su adopcion en los estudios de AF. En un
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apartado posterior, se describen las diferentes técnicas multivariadas utilizadas para el analisis de
las coordenadas de puntos y sus residuos Procrustes, asi como distintos analisis de uso general
empleados a lo largo de la tesis para evaluar las hipotesis planteadas en cada capitulo.

En el capitulo 5 se evaluan las principales hipétesis de la tesis en relacién al efecto de los
factores ambientales de efecto sistémico sobre la ID en las estructuras analizadas, la existencia de
diferencias en la magnitud y patrones de AF entre modulos del craneo, la estructuracion geografica
de la AF y la asociacion entre los componentes simétrico y asimétrico de la variacion.

En el capitulo 6 se estudia la influencia de las modificaciones culturales del craneo, como
factor ambiental de efecto local sobre la magnitud y el patron de AF. Los andlisis comparan el
efecto de diferentes tipos de modificacion sobre el médulo directamente afectado y sobre los
modulos adyacentes.

El capitulo 7 consiste en una serie de comparaciones metodoldgicas. En la primera parte, se
comparan estimaciones de AF tradicionales (derivadas de medidas lineales) y estimaciones
obtenidas a partir de morfometria geométrica. Luego, se comparan las estimaciones obtenidas
utilizando landmarks con las obtenidas a partir de curvas de semilandmarks.

Finalmente, en el capitulo 8 se realizan consideraciones acerca de los resultados obtenidos
en cada capitulo y se discuten aspectos globales de la tesis, asi como las perspectivas abiertas a

partir del presente trabajo.



2. Marco conceptual y antecedentes




2.1 La relacion entre genotipo y fenotipo en el siglo XX: un recorrido histérico

El surgimiento de variacion fenotipica a partir de un mismo genotipo durante la ontogenia,
sus causas y su caracter adaptativo han sido temas centrales de la biologia durante el ultimo siglo
(Sultan, 1987; Pigliucci, 2001), incluso desde antes de que se conociera la naturaleza misma de los
genes. Johannsen (1911) propuso los términos gen, genotipo y fenotipo, junto con una vision critica
acerca del concepto de herencia aceptado hasta ese momento, segun el cual las cualidades de un
individuo eran producto de las cualidades de sus progenitores. Sefial6 que las cualidades no son los
elementos heredables, y asign6 este lugar a las gametas, los hipotéticos “factores” de Mendel,
subvirtiendo asi la relacion de causa y consecuencia: las caracteristicas individuales, lejos de ser la
causa de la variacion fenotipica, son la “reacciéon” de las gametas que se unen para formar un
cigoto. A partir de esta distincion, el problema original de la herencia con modificaciéon se
transformé en dos problemas diferentes: el primero tiene su origen en que el caracter observado no
solo dependia de las gametas presentes, sino también parecia depender de su combinacién e
interaccion particular. Esta observacion no era compatible con una relacion lineal entre genotipo y
fenotipo, fendmeno que ya habia sido estudiado por Bateson (1909) a partir de las experiencias de
Mendel. El segundo problema era que, aun en lineas homocigotas puras, se producia variacion
fenotipica, por lo que Johannsen dedujo que las diferencias ambientales eran responsables de esa
variabilidad de reacciones. La norma de reaccion, término acufiado originalmente por Woltereck
(1909), pero conceptualmente reformulado por Johannsen, da cuenta de este fendmeno y resulta
central en los estudios de plasticidad fenotipica hasta la actualidad (Pigliucci, 2001). De esta
manera, los problemas planteados hasta ese momento sugerian dos fuentes diferentes de variacion
fenotipica: la relacionada a causas ambientales y la relacionada a causas genéticas. Estas ideas y las
lineas de investigacion que originaron se mantuvieron relativamente independientes durante varias
décadas y, de hecho, fueron vistas muchas veces como hipétesis en competencia para explicar el
factor preponderante en los procesos evolutivos.

A mediados del siglo XX, Schmalhausen (1949) retoma el problema original, proponiendo
lo que llamo factores externos e internos en el origen y direccion del cambio evolutivo, dando una
importancia equivalente a ambos en la generacion de variacion. Pero aunque la distincion se
mantuvo, la tendencia en décadas posteriores, impulsada por los esfuerzos del neodarwinismo por
imponer definitivamente el paradigma seleccionista, logr6 reducir a niveles marginales la discusion
sobre factores internos que pudieran influir en la direccion de los procesos evolutivos.

Schmalhausen contribuyé también con su reinterpretacion del concepto de seleccion estabilizadora,
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que utilizo para referirse a la estabilizacién de la norma de reaccién, que es esencialmente la norma
de reaccién del desarrollo (Pigliucci, 2001). Esta idea resulta muy similar al concepto de
asimilacion genética de Waddington (1942), pero tuvieron que pasar varias décadas mas para que, a
la luz de nueva evidencia genética y de una mayor comprension de los mecanismos moleculares
involucrados en la expresién, se pusiera nuevamente el foco en la relacion entre genotipo y fenotipo
(Lewontin, 1974), es decir, en la norma de reaccién en si misma, como mapa de esta relacion.

Durante la primera mitad del siglo XX, la sintesis neodarwinista habia tomado como base la
genética de poblaciones para entender la evolucion, dando por sentada la produccion de variacion
fenotipica suficiente, en tanto sustrato para la seleccién natural. Esta orientacién dejo a la
embriologia fuera del pensamiento evolucionista por décadas y le imprimié un fuerte sesgo
experimental, mas inclinado a la bisqueda de explicaciones proximas durante la ontogenia que a un
posible rol filogenético. Uno de los aspectos mas problematicos de este enfoque era que la
produccion de variacion se asumia como ilimitada, y cada variante posible como equiprobable
(Hendrikse et al., 2007). Estas premisas fueron seriamente cuestionadas a la luz de los trabajos
sobre restricciones del desarrollo (developmental constraints; Gould y Lewontin, 1979; Alberch,
1980; Maynard-Smith et al., 1985; Wagner, 2003), que limitan la variacién posible, y de la
observacion, relegada por el neodarwinismo, segtin la cual el desarrollo estructura la variacién
fenotipica objeto de la seleccién (Waddington, 1942). El marco generado por estas ideas permitio el
surgimiento de un nuevo campo disciplinar conocido como evo-devo (evolutionary developmental
biology), en el que las preguntas se orientan a la forma en la que el desarrollo modula y direcciona
la capacidad de evolucionar de las estructuras complejas (Alberch, 1980; Gilbert, 2003; Hendrikse
et al., 2007).

A partir del surgimiento de este nuevo marco conceptual, los procesos del desarrollo
volvieron a ocupar un lugar central en el estudio de la produccion y regulacion de la variacion

fenotipica y la evolucion morfolégica (Hallgrimsson y Lieberman, 2008).

2.2 Inestabilidad del desarrollo

Los rasgos fenotipicos son resultado de la accion de multiples procesos del desarrollo que
interacttan durante la ontogenia y son modulados por factores genéticos, epigenéticos y
ambientales (Atchley y Hall, 1991; Wagner y Altenberg, 1996; Hallgrimsson y Lieberman, 2008).
Una de las propiedades mas importantes de los procesos del desarrollo es su capacidad de limitar la
variacién fenotipica debida a perturbaciones durante el curso de la ontogenia. La capacidad de

reproducir un determinado fenotipo, dadas las mismas condiciones genéticas y ambientales, es
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referida como estabilidad del desarrollo (Polak, 2003; Willmore y Hallgrimsson, 2005). Por el
contrario, la inestabilidad del desarrollo (ID) es definida como la tendencia a incrementar la
variacion fenotipica estocastica, como consecuencia de limitaciones en los mecanismos regulatorios
para amortiguar el efecto de perturbaciones aleatorias en los procesos a nivel molecular (e.g.
transcripcion, tranduccion) y celular (e.g. proliferacion, migracién, diferenciacion) (Klingenberg,
2003). Factores extrinsecos al sistema de desarrollo, como el estrés de origen ambiental, pueden
influir tanto en la magnitud de las perturbaciones como en la capacidad de los mecanismos
regulatorios para amortiguarlas (Waddington, 1957; Leung y Forbes, 1997; Klingenberg; 2003; Van
Dongen, 2006). Se ha postulado también la existencia de diferencias de origen genético en la
magnitud de la ID, mediante mecanismos especificos encargados de su regulacién (Rutherford y
Lindquist, 1998; Debat, 2011), o como resultado de las interacciones genéticas particulares durante
el desarrollo de cada rasgo, es decir, sin un mecanismo de regulaciéon dedicado (Graham et al.,
1993; Klingenberg y Nijhout, 1999). Entre estos ultimos, han sido estudiados el efecto de la
retroalimentacién y los sistemas no lineales en la regulacion genética (Graham et al., 1993; Van
Dongen et al., 1999), la heterocigosis (Klingenberg y Nijhout, 1999; Nijhout y Davidowitz; 2003) y
la presencia de mutaciones y aberraciones cromosomicas (Richtsmeier et al., 2005; Van Dongen et
al., 2009).

En estructuras que presentan simetria bilateral, las perturbaciones aleatorias que ocurren a
nivel microscopico pueden acumularse y alterar la simetria observable a nivel macroscopico
(Palmer y Strobeck, 2003; Willmore y Hallgrimsson, 2005). Dado su caracter azaroso, tales
perturbaciones afectaran a ambos lados indistintamente conduciendo a un incremento de la
asimetria fluctuante, es decir, de la varianza de las desviaciones de la simetria perfecta esperada
para estructuras que comparten un mismo genotipo y ambiente externo (Van Valen, 1962; Palmer y
Strobeck, 1992; Klingenberg y Mclntyre, 1998; Polak, 2003). Cuando los factores ambientales,
tanto externos como internos, actian diferencialmente sobre ambos lados del cuerpo, tienden a
producir un sesgo consistente hacia alguno de los lados, dando origen al patron conocido como
asimetria direccional (AD; Palmer y Strobeck, 1992). El estudio de la asimetria direccional en las
poblaciones humanas se ha centrado principalmente en evaluar su relacion con patrones de
actividad y factores biomecanicos en el postcraneo (Steele y Mays, 1995; Auerbach y Ruff, 2006).

Si bien las bases de la asimetria fluctuante distan de ser completamente conocidas, ésta ha
sido ampliamente utilizada como una medida de inestabilidad del desarrollo en el contexto de
estudios orientados a evaluar el estrés ambiental experimentado por una poblacién (Cocilovo et al.,
2006; Schaefer et al., 2006a; DeL.eon, 2007; Gawlikowska et al., 2007; Medeot et al., 2008; Lotto y
Gonzalez, 2014).



2.3 Estudios de asimetria craneofacial en poblaciones humanas

Uno de los trabajos pioneros en abordar la asimetria craneal en humanos durante el siglo XX
fue el de Woo (1931), en el que se describen patrones de asimetria a partir de una muestra de 800
craneos egipcios del Periodo Tardio, utilizando 25 medidas homologas entre huesos pares. Este
trabajo fue uno de los primeros en definir conceptos operativos para la medicién de asimetria en las
estructuras craneofaciales. Enmarcado en los preceptos de la escuela Biométrica de Pearson, se tratd
de una respuesta a las ideas de la Frenologia, que postulaban que diferencias bilaterales en la
actividad cerebral se traducirian en diferencias en el tamafio de los huesos de craneo. Durante las
décadas siguientes, la carencia de un marco conceptual que motivara los estudios de asimetria en
craneos humanos marcé la falta de desarrollo en este campo.

A partir de los trabajos de Waddington (1957) y de Van Valen (1962), el marco conceptual
de la inestabilidad del desarrollo se apoy0 en la asimetria fluctuante para evaluar hipétesis acerca de
la regulacion del desarrollo en presencia de diferentes factores genéticos y ambientales. En este
contexto, los primeros estudios de asimetria fluctuante en humanos se centraron en la varianza de la
asimetria dental. Suarez (1974) comparé muestras de Neandertales y de humanos modernos,
concluyendo que la mayor asimetria hallada entre los primeros se debia a una mayor endogamia.
Doyle y Johnston (1977), por otra parte, compararon la asimetria dental en poblaciones Esquimales
y Pueblo con una muestra Neandertal, evaluando el posible rol de la heterocigosis, propuesto por
Suérez, en los niveles de AF. Los autores no encontraron diferencias de AF entre las poblaciones de
humanos modernos y las del Paleolitico, y sugirieron el posible rol del estrés ambiental en los
niveles de asimetria hallados. Barden (1980) evalu6 la asimetria dental en una muestra de 114
individuos con sindrome de Down, comparandola con los valores de referencia disponibles en la
literatura. Los resultados mostraron asimetria dental significativamente mayor en la muestra que
exhibia desbalance cromosémico, lo que sugiere que la inestabilidad del desarrollo de los procesos
normales resulta amplificada por las aneuploidias. Ya en la década de 1990, Hershkovitz y
colaboradores (1990, 1992, 1993), utilizaron medidas bilaterales pareadas sobre distintos huesos del
craneo para discriminar poblaciones de beduinos con diferentes parametros genéticos y
demograficos. Los autores compararon la eficiencia de los indices de asimetria y de las medidas
tradicionales para separar las diferentes poblaciones y los grupos de sexo y edad. Los resultados
replicaron los patrones de AD hallados por Woo (1931), mientras que la AF result6 eficiente para
discriminar entre poblaciones y, en menor medida, entre sexos. Livshits y Smouse (1993) evaluaron

diferentes medidas morfométricas de tamafio y forma mediante un modelo multivariado, en una
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muestra de 400 israelies adultos. Las hip6tesis principales del trabajo son metodoldgicas y se
relacionan a la correccion logaritmica de alometrias, correccion de sesgos por sexo y la evaluacion
de correlaciones entre las medidas de asimetria de diferentes rasgos. Los autores no encontraron
correlaciones de la asimetria con la forma, con el tamafo o entre si.

Schaefer y colaboradores (2006b) evaluaron asimetria de la arcada dental en poblaciones
aisladas y urbanas de Croacia, siendo el primer trabajo en utilizar Morfometria Geométrica para
analizar AF en humanos. Se evaluaron hipoétesis referentes al nivel de heterocigosis de las
poblaciones y a los diferentes niveles de estrés ambiental, en relacion a la AF. En ambos casos se
hallaron diferencias significativas entre los grupos comparados, por lo que los autores concluyeron
que existe contribucion tanto genética como ambiental al aumento de la ID. En el mismo afio,
Cocilovo y colaboradores (2006) evaluaron la asimetria bilateral en restos Oseos craneales y
postcraneales, de origen arqueologico, provenientes de una poblacion costera del Norte de Chile.
Los analisis se llevaron a cabo utilizando medidas lineales, sobre la distribucién de las diferencias
entre lados. En la mayoria de los casos no se hallaron diferencias significativas entre lados, por lo
que los autores proponen un desarrollo estable. Por su parte, Gawlikowska y colaboradores (2007)
compararon muestras arqueologicas medievales de Polonia, de diferente nivel socioeconémico,
hallando diferencias significativas mediante el uso de coordenadas cartesianas y analisis de matrices
de distancias euclidianas (EDMA).

En la ultima década, diversos trabajos retomaron también las investigaciones acerca del
efecto de mutaciones especificas o aneuploidias sobre la estabilidad del desarrollo (Richstmeier et
al., 2005; DeLeon y Richstmeier, 2009) o en la inferencia de las interacciones del desarrollo entre
rasgos fenotipicos (Klingenberg, 2003). Recientemente, Quinto-Sanchez y colaboradores (2015)
evaluaron el impacto de la heterocigosis, entre otros factores, en la AF facial de una muestra de
poblaciones de ancestria mixta en Latinoamérica, hallando que a niveles menores de heterocigosis
correspondieron valores mas bajos de AF.

Un enfoque proveniente de la psicologia evolutiva sugiere que la simetria puede ser
percibida por los humanos como un indicador de la ID, y por lo tanto, de la calidad general del
desarrollo (Schaefer et al., 2006a). La evidencia utilizada para apoyar estas ideas es la relacion entre
el grado de simetria facial y corporal de un grupo de sujetos y el atractivo percibido por un grupo de
voluntarios (Grammer y Thornhill, 1994; Little y Jones, 2003). La naturaleza puramente
correlacional de este tipo de estudios deja lugar a un gran numero de explicaciones alternativas para
las relaciones observadas, que no implican un atractivo per se de la simetria en los rasgos.

Esta revision de antecedentes destacables de la bibliografia relativa a asimetria fluctuante en
humanos permite reconocer al menos dos enfoques conceptuales: los estudios que buscan relacionar

la asimetria a factores genéticos (heterocigosis, aneuploidias y alteraciones congénitas) y aquellos
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que postulan una mayor importancia de los factores ambientales (estrés nutricional, psicoldgico,
polucion ambiental, etc.). Adicionalmente, pueden identificarse trabajos que utilizan metodologias
basadas en distancias lineales o variables derivadas, y trabajos orientados al analisis geométrico de
las estructuras craneofaciales (EDMA y Morfometria Geométrica).

Hasta el presente, los estudios comparativos entre poblaciones humanas se han centrado en
la asimetria direccional del postcraneo y en la asimetria fluctuante de estructuras craneofaciales.
Algunas de estas investigaciones han realizado comparaciones sobre un elevado ntumero de
poblaciones, orientadas a evaluar la asimetria direccional en relaciéon a patrones de actividad y
factores biomecanicos en el postcraneo (Steele y Mays, 1995; Auerbach y Ruff, 2006; Lotto y
Béguelin, 2014). En menor medida, otros trabajos se han enfocado en el estudio de la asimetria
fluctuante en estructuras craneofaciales, pero considerando un nimero reducido de poblaciones y un
rango acotado de variacion ambiental (Schaefer et al., 2006b; DeLeon, 2007; Gawlikowska et al.,
2007). Dados los muiltiples factores, tanto genéticos como ambientales, involucrados en los
procesos de desarrollo, son necesarios actualmente estudios comparativos que incorporen un mayor

nimero de poblaciones y amplien el rango de variacion ecoldgica analizado.
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3. Muestras analizadas
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Muestras analizadas

En el desarrollo de este trabajo de tesis se analizan datos morfométricos registrados sobre el
craneo de 305 individuos adultos de ambos sexos, asignados a siete muestras de poblaciones
prehistoricas del sur de Sudamérica, provenientes de las regiones de Valles Calchaquies (CA, n=50),
Valle inferior del rio Chubut (Chubut o CH, n=54), Valle inferior del rio Negro (rio Negro o RN,
n=50), San Blas (SB, n=34), San Juan (SJ, n=42), Pampa Grande (PG, n=29) y sudeste de Pampa
(SE, n=42) (Figura 3.1, Tabla 3.1). La representacion de individuos femeninos (n=139) y
masculinos (n=155) es aproximadamente balanceada, en el total y en cada muestra, y solamente 12
individuos fueron clasificados como indeterminados para esta variable. Se seleccionaron,
dependiendo de los objetivos de cada capitulo, craneos con presencia o ausencia de modificacion
cultural, de acuerdo a clasificaciones de trabajos previos y de acuerdo a los criterios clasicos
utilizados para las modificaciones sudamericanas (Perez, 2006, 2007). Las determinaciones de sexo
y edad se realizaron a partir de caracteres morfologicos del craneo (Buikstra y Ubelaker, 1994) en
los casos en los que no se contaba con una determinacion previa (Lehmann-Nitsche, 1910; Perez,
2006). La seleccion se realizo atendiendo también a la ausencia de patologias o modificaciones
postdepositacionales evidentes y al estado de conservacion general del craneo, ya que la
metodologia utilizada a lo largo de este trabajo no es compatible con matrices de datos parciales
(con landmarks sobre zonas faltantes o rotas, por ejemplo), y la naturaleza del estudio no permite la
imputacion de datos con ninguna técnica.

Los restos estudiados provienen de colecciones osteoldgicas formadas, en su mayor parte,
durante la ultima mitad del siglo XIX y las primeras décadas del XX. El origen diverso de estas
colecciones (recolecciones superficiales, excavaciones sistematicas, donaciones, compra, etc.)
determind la heterogeneidad del tipo y calidad de informacién asociada a ellas. Debido a que los
andlisis efectuados a lo largo de este trabajo requieren una asignacion confiable de las muestras a un
modo de subsistencia cazador-recolector o agricultor, fue necesario realizar un relevamiento
bibliografico y documental relativo a las localizaciones precisas de los sitios, los contextos
arqueolodgicos, los fechados radiocarbdnicos y datos de is6topos estables, en caso que los hubiere,
asi como de las discusiones arqueoldgicas acerca de las poblaciones estudiadas. Las colecciones se
encuentran alojadas en los repositorios institucionales de la Division Antropologia del Museo de La
Plata y del Museo Etnografico “Juan B. Ambrosetti”. La composicion de la muestra, de acuerdo a la
procedencia, el sexo y la presencia o ausencia de modificaciones culturales se detalla en la Tabla

3.2.
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Tabla 3.1. Composicion de las muestras por procedencia y cronologia.

Muestra N Cronologia Referencias
1 SE de Pampa 42 Holoceno TF, Lehmann-Nitsche 1910
2 San Juan 42 Holoceno TF, Gambier 1977; Lehmann-Nitsche 1910
3 Valle inferior del rio Chubut 54 Holoceno TI-TF,  Lehmann-Nitsche 1910
4 Pampa grande 29 Holoceno TF Nufez Regueiro 1974
5 Valle inferior del rio Negro 49 Holoceno MF-T F, |ehmann-Nitsche 1910, Bemal et al. 2008

Lehmann-Nitsche 1910, Bernal et al. 2008,
Béguelin 2009

7 Valles Calchaquies. 55 Holoceno TF Lehmann-Nitsche 1910

6 San Blas e Isla Gama (Buenos Aires) 34 Holoceno TF

Referencias: Holoceno Tardio Final (1) Holoceno Temprano Inicial-Tardio Final (2) Holoceno Medio final-Tardio

Tabla 3.2. Composicion de la muestra por procedencia, sexo y presencia o ausencia de
modificaciones culturales. F: femeninos, M: masculinos, I: indeterminados

Muestra F M I Subtotales Total
SE de Pampa 24 18 0 42
San Juan 18 21 3 42
Valle inferior del rio Chubut 18 16 0 34
Valle inferior del rio Chubut (modificados) 9 11 0 20
Pampa Grande 12 17 0 29
Valle inferior del rio Negro 18 19 0 37
Valle inferior del rio Negro (modificados) 5 7 0 12
San Blas 19 12 3 34
Valles Calchaquies 10 24 5 39
Valles Calchaquies (modificados) 6 10 0 16
Subtotales 139 155 11 305

Valles Calchaquies (CA)

La muestra CA estd compuesta por 39 individuos adultos sin modificaciones culturales del
craneo y 16 individuos adultos con modificaciones. La modificacién que presentan los individuos es
de tipo tabular erecta (paralelepipeda). Diversos fechados radiocarbdnicos en esta region la sitian
entre 1500 y 400 afios AP (Williams y de Hoyos, 2001; Scattolin et al., 2005). Los craneos

analizados se encuentran alojados en la Division Antropologia de la Facultad de Ciencias Naturales
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y Museo (UNLP) y proceden de distintos sitios en las cercanias de Andalgal4, Santa Maria, El
Quemado, Paso del Fuerte Quemado, Andaguala, Puesto de Huasan y Las Granadillas, en la
provincia de Catamarca, y de Tolombon, Incahuasi y Rancagua en la provincia de Salta (Figura 3.2;
MLP; Ten Kate, 1896; Lehmann-Nitsche, 1910). Estos craneos provienen principalmente de
excavaciones llevadas adelante por Lafone Quevedo (1891) y Ten Kate (1896), tal como consta en
el Catalogo de la Divisién Antropologia del Museo de La Plata (UNLP) (Lehmann-Nitsche, 1910).

Los estudios isotopicos sobre muestras del area indican el consumo de carbohidratos (maiz)
y lipidos enriquecidos, junto con una menor proporcién de proteinas de animales consumidores de
plantas via C3 (grandes hervivoros, camélidos) y proteinas vegetales (Williams y Hoyos, 2001;
Killian Galvan y Samec, 2013).

El contexto arqueoldgico descripto para los sitios corresponde a sociedades con marcada
estratificacion social y con modo de vida agricola. En este sentido, existe evidencia que indicaria el
acceso diferencial a recursos tanto simbélicos como materiales (Lafone Quevedo, 1891; Ten Kate,

1896; Williams y Hoyos, 2001).

Pampa Grande (PG)

La muestra PG se compone de 29 individuos adultos sin modificaciones culturales del
craneo. Esta muestra se conforma a partir de materiales provenientes de distintas excavaciones. Por
un lado, las realizadas por el Dr. Rex Gonzélez en 1969 y 1970 en la serrania de Las Pirguas, Dto.
de Guachipas, de la provincia de Salta (Figura 3.2). Esta area presenta la particularidad de ser una
zona de contacto entre las regiones Valliserrana y de Selvas Occidentales. Alli el Dr. Gonzalez hallé
casi un centenar de cavernas, en cuyo interior se encontraron entierros humanos en distintas
modalidades. Rex Gonzalez realiz6 excavaciones en seis cavernas: Los Aparejos, El Litro y
Quebrada de Las Cuevitas (Cavernas I, III y V) y Quebrada de Lampazar (Caverna I) (Baffi y
Cocilovo, 1989; Baldini et al., 1998). La mayor parte de los individuos adultos y subadultos se
encontraban enterrados en urnas individuales o colectivas con ajuar asociado, hallandose también
entierros directos (Gonzalez, 2008).

Los materiales culturales hallados en el lugar fueron asociados a la denominada cultura
Candelaria, a la que se le asigna una cronologia que se extiende entre 1500 - 1400 afios AP
(Gonzalez, 1972; Baldini, et al. 2003). El modo de subsistencia asociado a la cultura Candelaria,
incluida en el Periodo Agroalfarero temprano (Nufiez Regueiro, 1974) se basé principalmente en la
practica de la agricultura del maiz y cria de camélidos (llama). Existe evidencia paleobotanica
indirecta proveniente de artefactos de molienda y hachas de piedra pulida y restos de palas y

tumulos de despedre. En el sitio Ojo de Agua (Valle de Siancas, Salta) se recuperaron restos de
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porotos y marlos carbonizados, y los analisis palinologicos en diversos sitios sugieren el cultivo de
maiz durante este periodo (Lema, 2010).

En Candelaria, Baffi y colaboradores (2003) encuentran evidencia bioarqueolédgica de stress
nutricional a partir de dimorfismo sexual reducido, cribra orbitalia e hipoplasia del esmalte dental,
sugiriendo un acceso reducido a los recursos.

Los craneos correspondientes a esta muestra se encuentran depositados en la Division

Antropologia del Museo de Ciencias Naturales de La Plata.

Valle inferior del rio Chubut (CH)

La muestra CH comprende craneos de 34 individuos adultos sin modificaciones culturales, y
20 individuos adultos con modificaciones. Los fechados radiocarbonicos disponibles indican un
rango entre 1600 y 900 afios AP (Barrientos et al., 2009). La modificacién cultural descripta para
esta muestra es tabular erecta planoldmbdica. Los craneos provenientes de esta area fueron
recolectados en su mayoria por Moreno en 1876-77 y por Santiago Pozzi durante una campafia
realizada en 1893 (Lehmann-Nitsche, 1910), mientras que cuatro craneos pertenecen a la coleccién
Cremonessi, recolectada a fines de siglo XIX y a una donacién del sefior Pablo Gorostiaga, en
ambos casos sin fecha especifica. Estos craneos se hallan depositados en la Divisién Antropologia
de la Facultad de Ciencias Naturales y Museo (UNLP). Craneos provenientes de esta area, y que
pertenecen a la misma coleccion que las muestras estudiadas, fueron asignados al Holoceno tardio
inicial (ca. 2500 — 1500 afios AP) y al Holoceno tardio final (ca. 1500 — 400 afios AP), en base a
modificaciones culturales del craneo.

Las muestras provienen en su mayoria de lo que Moreno (1879) describe como un cairn
funerario ubicado sobre la meseta norte inmediata a Gaiman y de “cementerios antiguos” en el
valle del rio Chubut, cerca de Trelew. Un craneo proviene de un cairn (nuevamente, de acuerdo a
Moreno) cerca del arroyo Coyet, al sur de Chubut y un segundo craneo de la peninsula de Valdés,
sin mayores precisiones (Figura 3.3; Lehmann-Nitsche, 1910).

Los analisis de is6topos estables del C y N sobre restos humanos asi como las evidencias
arqueologicas indican que las poblaciones del area se habrian basado en la caza de guanaco
complementada con una menor proporcién de otros recursos terrestres tales como frutos y raices y
recursos marinos de la zona del estuario y valle inferior del rio Chubut, mostrando una leve
tendencia hacia la preponderancia de recursos marinos, particularmente luego del 1100 AP (Gomez
Otero, 2007). Los resultados de isotopos estables, sumados a la evidencia tecnologica proveniente
de estudios de residuos vegetales sobre materiales de molienda y ceramica, y el andlisis acerca del

uso del espacio en la costa de Chubut (Gémez Otero, 2007), indican que las poblaciones del area
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practicaron el modo de vida cazador-recolector durante el periodo temporal que comprenden las

muestras estudiadas.

Valle inferior del rio Negro (RN)

La muestra RN comprende craneos de 37 individuos adultos sin modificaciones culturales
del craneo y 12 individuos adultos con modificaciones, provenientes de la costa norte del Valle del
rio Negro. De acuerdo a los fechados radiocarbénicos disponibles se le asign6 una cronologia que
corresponde al Holoceno medio/tardio (Bernal et al., 2008). La modificacién cultural presente en
esta muestra fue descripta como pseudocircular (Perez, 2006).

Los craneos analizados provienen de sitios excavados en diferentes areas del Valle inferior
del rio Negro por Francisco P. Moreno (Moreno, 1874) y por Wechsler en 1909 (Lehmann-Nitsche,
1910). Estos craneos forman parte de la denominada Coleccion Moreno que cuenta con un total de
216 craneos, y se encuentran depositados en la Division Antropologia de la Facultad de Ciencias
Naturales y Museo (UNLP). Los individuos provenientes de esta area fueron asignados a tres
periodos del Holoceno (Holoceno medio/tardio: ca. 3500 - 2500 afios AP; Holoceno tardio inicial:
ca. 2500 — 1500 afios AP y Holoceno tardio final: ca. 1500 — 400 afios AP) utilizando como criterio
las modificaciones culturales del craneo y el contexto de entierro (Perez, 2006). Fechados
realizados recientemente permiten acotar el rango entre 3000 y 400 AP (Bernal et al., 2008). Los
sitios de los cuales provienen los craneos (Figura 3.3) se encuentran sobre las margenes de sentido
E-O de la antigua Laguna del Juncal (actualmente desecada), entre Fogni y Estacionario de los
practicos (antiguos parajes que oficiaban de escala para las travesias de vapores por el rio Negro, rio
arriba de Viedma) y sobre la margen sur del rio Negro, cerca de la costa (Lehmann-Nistche, 1910).

El contexto arqueoldgico incluye instrumentos liticos como cuchillos, perforadores, puntas
con y sin pedunculo, bolas, placas grabadas, y adornos labiales y auriculares. También se
recuperaron artefactos confeccionados en hueso y valvas, fragmentos de ceramica lisa y grabada y
morteros de diferentes tipos (Bernal et al., 2008). Es posible observar, a partir del desgaste dental,
una marcada tendencia temporal hacia el uso de recursos vegetales como parte de la dieta
(utilizando morteros para el procesamiento de vegetales silvestres), que habria sido mayor en el
Holoceno tardio final (Bernal et. al, 2007). En el mismo sentido, la prevalencia de diferentes
indicadores paleopatologicos orales (caries, abscesos y pérdidas de dientes antemortem, alteraciones
periodontales, dislocacion de las piezas dentales y labiacion del borde alveolar), considerados en
conjunto, permite inferir que las poblaciones del NE de Patagonia y del SE de la regién Pampeana
durante el Holoceno tardio fueron incorporando a su dieta recursos vegetales propios del Espinal

(algarrobo, chafiar, caldén) asi como gramineas silvestres, que habrian cobrado mayor importancia a
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partir del afio 1000 AP aproximadamente (Menéndez, 2010). La utilizacion de diferentes tipos de
morteros para procesar alimentos (sal, charque, harina de pescado) y para la molienda y preparacion
de pigmentos surge de rastros hallados en los mismos materiales de molienda, observaciones
etnograficas y estudios funcionales (Moreno, 1874; Austral, 1965; Bonomo, 2005).

En el valle inferior del rio Negro, unos 100 km rio arriba de la Laguna del Juncal se
encuentra el sitio Loma de los Muertos (Prates et al., 2010b), localizado sobre paleocauces del rio
Negro (Prates et al., 2010a). Esta caracteristica, sumada al contexto arqueolégico y los fechados,
ubican cronologicamente al sitio en el Holoceno medio/tardio. Uno de los individuos exhumados
presenta modificacion tabular oblicua del craneo, y los fechados obtenidos sugieren la reocupacién
sucesiva durante el periodo comprendido entre los 3000 y 2000 afios AP. Por otro lado, la
informacién de is6topos estables de carbono y nitrégeno obtenida para la zona del Golfo de San
Matias, al sur del rio Negro, sobre la costa atlantica, muestra un cambio en la intensidad de uso de
recursos marinos para grupos norpatagonicos costeros durante el Holoceno tardio. Entre 3100 y
2200 afios AP los valores sugieren dietas predominantemente marinas (consistentes con numerosos
restos de peces y lobos marinos en los sitios), mientras que entre 1500 y 420 afios AP los valores
indican dietas mixtas a predominantemente terrestres, sumando a la dieta herbivoros como guanaco,
rhéidos y pequefios vertebrados, y vegetales (Favier Dubois et al., 2009; Favier Dubois y
Scartascini, 2012).

En conjunto, la informacién disponible indica que los grupos del norte de Patagonia habrian
sido cazadores-recolectores con dietas basadas principalmente en alimentos de origen animal
(marino y terrestre), y con aporte de vegetales, provenientes de la recoleccién, acentuado hacia el

Holoceno tardio final.

San Blas/Isla Gama (SB)

La muestra SB estd conformada por 34 craneos de individuos adultos sin modificaciones
culturales, provenientes de la bahia de San Blas, ubicada 200 km al sur de Bahia Blanca (Buenos
Aires) hacia el noreste de la ciudad de Viedma (Rio Negro) y de la Isla Gama, ubicada en el interior
de la bahia (Figura 3.3). Las excavaciones de las cuales provienen los craneos analizados fueron
llevadas a cabo por Francisco P. Moreno en 1875, por Tobias Biichele a fines del siglo XIX, y por
Milciades Alejo Vignati en 1931 (Menéndez, 2014). Los sitios excavados por Moreno y Biichele se
encuentran muy proximos al mar, en Punta Rubia, Punta Rubia falsa y Cementerio de los Indios, y
no se recuper6 ninguna evidencia cultural ni faunistica de contacto con europeos. Estos individuos,
junto a los excavados por Vignati en 1931 se encuentran depositados en la Division Antropologia de

la Facultad de Ciencias Naturales y Museo (UNLP). Los craneos procedentes de los sitios de esta
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zona fueron asignados cronologicamente al Holoceno tardio final (ca. 1500 - 400 afios AP) en base
al tipo de modificacion cultural del craneo, tipo de entierro secundario y contexto arqueoldgico
(Outes, 1907; Torres, 1922; Vignati, 1931; Madrid y Barrientos, 2000). Esta cronologia fue luego
confirmada por fechados arqueoldgicos recientes que van del afio 1400 al 600 AP (Bernal et al.,
2008). Aunque no existen datos de is6topos estables publicados para estas muestras, tanto el
contexto arqueologico como las discusiones acerca de la movilidad y las practicas mortuorias en
Patagonia (Gomez Otero, 2007; Bernal et al., 2008; Favier Dubois et al., 2009) indican un modo de
vida cazador-recolector, orientado al consumo de recursos animales, posiblemente marinos teniendo
en cuenta que se trata de sitios localizados sobre la costa, y complementado con el procesamiento y

consumo de vegetales del area.

San Juan (S))

La muestra SJ estd compuesta por 42 craneos de individuos adultos que no presentan
modificaciones craneales culturales. Los craneos estudiados fueron recolectados en las cercanias de
Calingasta, Angualasto, Pachimoco y Jachal, en la provincia de San Juan (Figura 3.4), en diferentes
expediciones organizadas por el Museo de Ciencias Naturales de La Plata y por el Museo
Etnografico “Juan B. Ambrosetti” de la ciudad de Buenos Aires. Los mismos se encuentran
depositados en la Division Antropologia de la Facultad de Ciencias Naturales y Museo (UNLP)
(Lehmann-Nitsche, 1910) y en el Deposito de Antropologia del Museo Etnografico “Juan B.
Ambrosetti” de la ciudad de Buenos Aires (Catalogo de Antropologia Fisica ME, 1988). La
cronologia asignada a las muestras del MLP las ubican en el Holoceno tardio final, a partir del
contexto de entierro (ca. 1500 — 400 afios AP), y de fechados radiocarbonicos (Menéndez, 2014). La
evidencia arqueoldgica y de is6topos estables de C y N obtenidos sobre restos humanos sefiala una
dieta centrada en recursos C4, principalmente maiz, y complementada con caza y recoleccion (Gil

et al. 2010).

Sudeste de la Regién Pampeana (SE)

La muestra del SE de la Region Pampeana estd compuesta por 42 craneos de individuos
adultos, sin modificaciones culturales. Los craneos de esta muestra fueron obtenidos en los
primeros viajes de exploracion a la Patagonia, y en su mayoria fueron recolectados por Zeballos en
1881 y 1894, en el sur de la provincia de Buenos Aires, mas especificamente en las cercanias de las
actuales ciudades de Azul, Olavarria, Carhué y Guamini (Figura 3.5). Zeballos (1881), en el relato
de sus expediciones, hace referencia a antiguos “cementerios”, a los que es guiado por gente de la

zona, y a entierros hallados por sus guias militares mediante sondeos del suelo y por las
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caracteristicas de la vegetacion. Describe cuerpos enterrados en posicion flexionada, en bolsas de
cuero, algunos con ajuar funerario o con perros. La presencia de indicadores de trauma producidos
con efectores metalicos, como depresiones lineales y cortes tangenciales en craneos de esta muestra,
permite estimar una cronologia de momentos de contacto hispano-indigena, alrededor de 400 afios
AP (Gordén, 2011 y com. pers.), mientras que solamente un individuo de la misma coleccién
exhibe marcas de descarne, compatibles con practicas de entierro secundario. La deformacion
craneana presente en algunos de los individuos de la coleccion de la cual procede esta muestra, de
tipo tabular erecta planolambdica, fue descripta también en el NE de Patagonia, y en Pampa Seca
desde 1.300 afios AP, hasta momentos histéricos (Gémez Otero y Dahinten, 1997-1998; Barrientos,
2001; Beron y Baffi, 2003; Barrientos et al., 2005; Bernal et al., 2008). Finalmente, el andlisis de
fitolitos realizado a partir del sitio Gascon 1, al oeste de Buenos Aires y de cronologia de contacto
hispano- indigena, muestra una alta concentracion de fitolitos de gramineas, que indicaria que estas
plantas podrian haber constituido un importante recurso vegetal para las poblaciones locales de ese
momento (Menéndez et al., 2009). La escasa informacién etnohistérica disponible indica una
amplia utilizacion de recursos basada en la horticultura (Zeballos, 1881), que se desprende de la
descripcion de antiguos asentamientos con materiales ceramicos y liticos para el procesamiento y
almacenamiento de alimentos de origen vegetal. Los individuos de esta muestra se encuentran

depositados en la Division Antropologia de la Facultad de Ciencias Naturales y Museo (UNLP).
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Localizacidn relativa
de las muestras
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2 San Juan

3 V.inF. rio Chubut
4 Pampa Grande

5 V.inf. rio Negro

6 San Blas/I. Gama
7 Valles Calchaquies

300 0 300 600 km
BN .

Figura 3.1. Localizacion relativa de las muestras analizadas.
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4. Meétodos

26



La descripcion cuantitativa de rasgos morfologicos a través de coordenadas de puntos,
combinada con el desarrollo de técnicas de andlisis estadistico multivariado, dieron lugar hacia fines
del siglo pasado al conjunto de técnicas conocido como morfometria geométrica (Adams et al.,
2004), cuyo objeto es el estudio de la variaciéon y covariaciéon de la forma bioldgica con otras
variables (Bookstein, 1991). Debido a que las estructuras que exhiben simetria bilateral presentan
diferencias de forma y tamafio entre lados, las técnicas morfométricas han sido empleadas para su
estudio (Mardia et al. 2000; Klingenberg et al., 2002). En los siguientes apartados se describen los

principales métodos y técnicas utilizados a lo largo de esta tesis.

4.1 Obtencion de las variables morfométricas

El relevamiento morfométrico de los rasgos craneofaciales se realiz6 a partir del registro de
coordenadas cartesianas en tres dimensiones de puntos anatémicos o landmarks y semilandmarks.
Los landmarks son loci discretos, que se corresponden en todos los especimenes estudiados y
pueden ser localizados de manera no ambigua (Bookstein, 1991; Zelditch et al., 2004). La
correspondencia implica que su ubicacion satisface una o mdas condiciones especificadas por el
investigador. De acuerdo al tipo de condicionamiento para su ubicacién, estos puntos han sido
definidos por Bookstein (1991) como landmarks tipo I (definidos por la yuxtaposicién discreta de
tejidos, por ejemplo, la interseccion de suturas), tipo II (definidos por el punto maximo de una
curvatura u otro proceso morfogenético local, como el extremo de una protuberancia o el valle de
una invaginacién) y tipo III (puntos extremos, definidos por diversas referencias que se encuentran
alejadas del punto). Los semilandmarks, por su parte, son conjuntos de puntos que describen
superficies o curvaturas, espaciados de manera arbitraria y en igual nimero en todos los
especimenes. En este ultimo caso, la separacion entre los puntos sobre las curvas o superficies es
posteriormente optimizada mediante diferentes algoritmos para lograr correspondencia geométrica
(Bookstein, 1997; Gunz y Mitteroecker, 2013). Estas nuevas coordenadas son tratadas como
landmarks en los analisis posteriores.

La selecciéon de los landmarks empleados en esta tesis se llevd a cabo de acuerdo a los
siguientes criterios generales: (1) que ocupen posiciones anatomicas homdlogas entre individuos,
(2) que no alteren su posicion topolégica relativa a otros landmarks, (3) que provean una cobertura
adecuada de la morfologia, y (4) que puedan ser ubicados reiteradamente y con confiabilidad
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(Zelditch et al., 2004). Ademas, se tuvieron en cuenta criterios especificos referidos al tema de
investigacion que son tratados en el capitulo 4. Los puntos seleccionados a partir de los criterios

mencionados coinciden en general con las categorias de landmarks tipo I y II.

Figura 4.1. Landmarks (azul y rojo) y semilandmarks (verde) registrados para evaluar modificacion
artificial del craneo (a) y asimetria fluctuante (b a d)

Para el andlisis de la asimetria se registr6 en dos oportunidades el mismo conjunto de
coordenadas de landmarks sobre la boveda (n=13), la region facial (n=19) y la base del craneo
(n=23), y 48 semilandmaks distribuidos en seis curvas (Tabla A.1, Anexo; Figura 4.1). Para el

analisis de las deformaciones se registraron coordenadas de 14 landmarks y 73 semilandmarks
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uniformemente distribuidos sobre la boveda y la region occipital (Figura 4.1).

Las coordenadas de puntos se relevaron empleando un brazo mecanico MicroScribe G2X,
con precision de 0,23 mm. El registro de coordenadas cartesiansas de landmarks y semilandmarks,
a diferencia del registro de distancias entre puntos, contiene informacién acerca de la posicién
relativa, la orientacion y el tamafio de las estructuras relevadas, asi como una descripcion completa
de las relaciones geométricas entre los puntos. La forma (i.e. shape), en este contexto, es definida
como la informaciéon que resta en un conjunto de coordenadas después que los primeros tres
parametros han sido removidos (Bookstein, 1991). Como se vera mas adelante, estas caracteristicas
de las coordenadas de landmarks son de gran importancia para el analisis del cambio de la forma

biologica, uno de los problemas que aborda esta tesis.

4.2 Cuantificacion de la variacion en forma y tamaiio

Los andlisis de forma y tamafio basados en las coordenadas cartesianas fueron efectuados
mediante el empleo de técnicas de la morfometria geométrica (Adams et al., 2004). E1 método de
Superposicion Procrustes Generalizado (Bookstein, 1991) fue empleado para alinear las
configuraciones de landmarks y semilandmarks y de este modo eliminar la informacion sobre el
tamarfo, la posicion y orientacion original de las coordenadas cartesianas (Bookstein, 1997; Perez et
al., 2006).

El problema de comparar formas en biologia es, en términos geométricos, el problema de
comparar configuraciones de puntos en dos o mas especimenes, y ha sido abordado desde diferentes
perspectivas. Una de ellas es describir la forma general de un objeto como la deformacién continua
de otra forma, la de una configuracién de referencia (usualmente la media de las configuraciones de
todos los individuos de una muestra). Este método se ha implementado mediante modelos
matematicos de deformacion como thin-plate splines (splines de placa delgada; Bookstein, 1989),
funciones numéricas polindmicas (splines) ampliamente utilizadas en problemas de interpolacion y
basadas en la idea de minimizar la energia necesaria para deformar una hipotética placa de metal de
caracteristicas ideales hasta las coordenadas definidas por la configuracion final. Este enfoque
permite una visualizacién intuitiva del cambio de forma mediante grillas de deformacién, pero los
parametros utilizados en el modelo resultan arbitrarios en contextos bioldgicos, y distintas
implementaciones producen diferencias en los resultados (Rohlf y Marcus, 1993).

Un enfoque alternativo es el de los métodos de superposicién o ajuste por rotaciéon (Figura
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4.2). En estos métodos se aplican transformaciones rigidas al conjunto de coordenadas para
optimizar alguna medida de bondad de ajuste entre puntos homologos de diferentes
configuraciones. El criterio de optimizacion y las operaciones efectuadas dependen del método

especifico.

o U=
T LY TV~

Figura 4.2. Resumen de la superposicion Procrustes. Las configuraciones originales (a) se trasladan
para eliminar la informacién de posicion (b), se escalan para eliminar el tamafio (c) y se rotan para
minimizar las diferencias entre vértices homdlogos (d).

La idea de forma de un conjunto de puntos, en este contexto, se define geométricamente
como la clase de equivalencia de ese conjunto de puntos dentro de la coleccién de conjuntos de
puntos de igual cardinalidad y bajo las operaciones de semejanza (Bookstein, 1997). Esto equivale a
definir la forma de un conjunto de n puntos (cardinalidad n) como la informacién que resta luego de
las transformaciones de traslacién, escalado y rotacién. El conjunto de configuraciones posibles de
igual cardinalidad con formas diferentes constituye una variedad de Riemann, es decir un espacio
con meétrica propia en el que cada punto equivale a una forma distinta. Estas propiedades fueron
estudiadas por Kendall (1984), particularmente para el caso de los tridngulos, encontrando que la
meétrica natural de ese “espacio de forma” es la suma de las distancias cuadradas minimas entre dos
formas. Esta métrica se denomina distancia Procrustes y resulta la medida de disimilitud mas
eficiente (Goodall, 1991). Ademas, Kendall prob6 que, aunque no hay una correspondencia lineal
entre el espacio de forma y el Euclidiano, la proyeccién del primero sobre un plano localmente
tangente a la forma media de un conjunto de configuraciones es una aproximacion suficientemente
buena cuando la variacién en forma es suficientemente pequefia. En la mayor parte de los ejemplos
biolégicos reales, la variacién observada ocupa un sector relativamente pequefio del espacio de
forma (Marcus et al., 2000). De esta manera es posible utilizar métricas euclidianas y métodos de
analisis multivariado estandar en la comparacion de formas (Rohlf, 1999). Para configuraciones con
cardinalidad mayor que tres, en dos dimensiones, la estructura geométrica (hiper) hemisférica

estudiada por Kendall que describe la distancia entre configuraciones, solo cambia su
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dimensionalidad. Las propiedades de variedades de Riemann de cardinalidad mayor que tres son de

consideracién matematica mucho mas dificil y podrian presentar topologias diferentes a la estudiada

por Kendall, aunque localmente se mantienen las similitudes descriptas a partir de la proyeccion

tangente (Slice, 2001).

En el caso de Procrustes o ajuste por cuadrados minimos, asumiendo que las coordenadas de

los p puntos de dos objetos de k dimensiones se almacenan en matrices de dimensiones p x k, las

transformaciones que se emplean para superponerlos son:

1)

2)

3)

La traslacion o centrado en cero de las configuraciones a superponer, que implica restar las
desviaciones de cada coordenada desde su media sobre el respectivo eje. Esta operacion
puede realizarse utilizando algebra matricial mediante la expresion:
X(I-P)

donde X es la matriz de coordenadas de orden p x k, I es una matriz identidad de orden p x
p, y P es una matriz de orden p x p con todos sus elementos iguales a 1/p.

El escalado de las configuraciones se logra dividiendo las coordenadas por el tamafo
centroide, esto es, la raiz cuadrada de la suma de las distancias de cada punto al centroide
elevadas al cuadrado (Gower, 1975). Puede computarse como:

X'=(I-P)XIS
donde

S=tr((I-P)X X'(I-P))

La rotacion (y posible reflexion, si mejora el ajuste) de la segunda configuracién sobre la
primera hasta minimizar la suma de cuadrados de las distancias entre puntos homélogos.
Utilizando algebra matricial, este objetivo se consigue calculando una matriz de rotacion a
partir de la descomposicion en valores singulares del pre-producto entre la transpuesta de
una matriz de coordenadas y la matriz a superponer (Rohlf, 1990). Esto puede expresarse
como:

X'=X'H

donde X" es la matriz rotada y H es la matriz de rotacién:

cos® —senB
sen® cosH

H=

cuyo angulo 0 se calcula de acuerdo a la expresién:

(V' X',—X"\Y")
XY XY

tanf=—
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donde el sufijo representa el vector columna correspondiente en la matriz centrada y

escalada correspondiente.

Los procedimientos descriptos hasta aqui fueron disefiados para la superposicion de
coordenadas en dos dimensiones. La superposicion basada en cuadrados minimos, sin embargo,
presenta una formulacién matricial general que puede extenderse con facilidad a n dimensiones. Por
otra parte, las extensiones de los procedimientos descriptos, conocidos como métodos ordinarios, a
mas de dos configuraciones, se conocen como métodos generalizados. En el caso del Analisis de
Procrustes Generalizado, se trata de un procedimiento iterativo con los siguientes pasos:

1) Se elige arbitrariamente una configuracién de referencia contra la cual se superponen las

demas (una a una) mediante un Procrustes Ordinario.

2) Se calcula la configuracion media de todos los especimenes superpuestos contra la

configuracién de referencia.

3) La configuracion media calculada en el paso anterior se utiliza como nueva referencia, y se
repite el paso 1. Estos pasos se repiten hasta que la suma de cuadrados residual, que es la
distancia natural que minimiza el procedimiento, no supera un determinado umbral de

cambio entre iteraciones (Rohlf y Slice, 1990).

Como se dijo anteriormente, estas transformaciones son rigidas y por lo tanto no producen
cambios en la forma de las configuraciones, es decir que mantienen intactas todas las relaciones
geométricas entre los puntos. Existe otro grupo de transformaciones, llamadas afines, que conservan
la colinearidad, coplanaridad y las razones de distancia entre puntos a lo largo de una linea, pero a
diferencia de las rigidas, pueden variar el angulo entre lineas. Este tipo de transformaciones fue
sugerido por Goodall y Greene (1986) para el contexto morfométrico, pero no sera tratado aqui ya

que las superposiciones obtenidas por estos métodos son de dificil interpretacion biolégica.

4.3 Visualizacion de los cambios en forma

La visualizacion del cambio en la forma es una caracteristica central de la morfometria

geométrica, y fue entendida como una de las diferencias fundamentales con la morfometria
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tradicional (Klingenberg, 2013), logrando describir efectivamente incluso cambios morfologicos
complejos. Para el caso de dos configuraciones, esto equivale a superponer las coordenadas
resultantes del Procrustes ordinario para visualizar el desplazamiento relativo de los landmarks
entre ambas formas. La evaluacién visual de los cambios puede facilitarse utilizando graficos de
lineas (wireframes) que unen los puntos en cada configuracion (Figura 4.3a y 4.3b).

Otro método ampliamente utilizado para representar la variacion en forma es la
transformaciéon de una forma en otra a partir de un modelo matematico de deformacién como el
thin-plate spline aplicado sobre una grilla (Bookstein, 1989, 1991) (Figura 4.3c). Este método,
como se sefial6 anteriormente, carece de un significado biolégico y depende en gran medida de las
condiciones de aplicacién. Es posible, sin embargo, utilizar esta interpolaciéon sobre una
representacion del espécimen o estructura estudiada y deformarla para indicar el cambio de forma
(Figura 4.3d). Este método de interpolacion puede extenderse mediante otros algoritmos a modelos
en tres dimensiones, conocidos como morphings (Wiley et al., 2005). Es importante recordar en
ambos casos que se asume la continuidad de la correspondencia entre los puntos, es decir, la
interpolacién asume un cambio definido por una determinada funcién aplicada entre los puntos
sobre los que se dispone informacién, y cuanto menos representada esté un area del espécimen
menos confiable sera la interpolacion en esas areas. El cambio en los modelos de superficie o
contorno continuos deben interpretarse con precaucion en las regiones alejadas de puntos, ya que

toda la informacién sobre el cambio de forma reside en ellos (Klingenberg, 2013).

Figura 4.3. Distintas visualizaciones en morfometria geométrica: configuraciones superpuestas
(puntos pequefios) y consenso (puntos grandes) (a), wireframe o diagrama de lineas, donde los
landmarks de cada configuracion estan unidos por lineas (b), grilla de deformacién, donde los
puntos representan el consenso y los vectores un extremo de la variacion (c) y morphing o volumen
deformado, representa a la estructura original deformada hacia un extremo de la variacion (d).

Cuando se superponen mas de dos configuraciones simultaneamente (Procrustes
Generalizado), es comun utilizar técnicas multivariadas de reducciéon de la dimensionalidad, como

el andlisis de componentes principales (ACP). La mayor parte de los resultados de analisis
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multivariados en este contexto corresponde a cambios en la forma, y producen nuevos sistemas de
coordenadas con propiedades como maxima varianza, covarianza con otra variable, etc. Debido a
que estos nuevos ejes pertenecen al espacio de forma tangente, su variacion y signo indican una
determinada variacion de forma, y de esta manera los coeficientes de un andlisis multivariado
pueden utilizarse directamente para visualizar el cambio en la forma, eligiendo una escala adecuada
(Klingenberg, 2013). Es interesante notar que a partir de un punto en el espacio de forma tangente
se pueden reconstruir las formas no solo de las configuraciones medidas sino de cualquier forma
intermedia, e incluso es posible visualizar de forma continua la variacion entre dos configuraciones.

Finalmente, los patrones de AF en el craneo pueden ser representados como las areas con
mayor varianza de las diferencias entre lados, o sea mayor AF, utilizando mapas de color (Gunz,
2014; Klingenberg, 2015). Los colores mas calidos (e.g.: rojo, naranja) representan areas con mayor
AF, y los colores mas frios (e.g.: azul, celeste) representan areas con menor AF. Una forma de
implementar este tipo de visualizacién, es calculando las distancias entre vértices (cada uno de los
puntos que componen un modelo) de dos modelos tridimensionales de un craneo. Previamente, los
modelos deben ser deformados hacia un extremo y hacia el valor medio del primer componente
principal de AF (morphings, ver mas arriba). Las distancias entre puntos homodlogos de ambos
modelos se representan con una escala de colores, y son proporcionales a la asimetria fluctuante.
Debido a la interpolacion de valores en las areas en las que no se registran landmarks, la
interpretacién de estos graficos debe realizarse con las mismas precuaciones que en el caso de los
morphings. Las visualizaciones fueron implementadas en los capitulos 5 y 6 mediante rutinas

propias en el entorno R (Lotto, 2015).

4.4 Morfometria geométrica y asimetria

Un objeto puede definirse como bilateralmente simétrico si su imagen especular respecto de
una determinada recta (en dos dimensiones) o de un plano (en tres dimensiones) es
geométricamente equivalente al objeto original (Figura 4.4). Esta recta o plano se llama
normalmente linea o plano medio o sagital (Mardia et al., 2000) y puede estar incluido en la
estructura biolégica analizada o fuera de ella. En configuraciones reales, la forma simétrica perfecta
es una hipotesis biolégica, y por lo tanto no sera accesible a la observacion directa. Existen dos
casos posibles en etructuras bioldgicas que presentan simetria bilateral: la simetria de acople
(matching symmetry) y la simetria de objeto (object symmetry) (Mardia et al., 2000; Klingenberg et

al., 2002). Cuando las configuraciones a comparar existen como copias espejadas pero separadas, es
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decir, no incluyen en su descripciéon geométrica estructuras compartidas (el eje o plano central, los
puntos sagitales I), o no pueden establecerse relaciones geométricas rigidas entre ellas, el problema
puede abordarse como simetria de acople, y consiste en evaluar las diferencias entre ambas
configuraciones luego de reflejar una de ellas y superponerlas (Klingenberg et al., 2002).

En una configuraciéon que presenta simetria de acople existe un solo tipo de puntos, al que
llamaremos I, que seran homdlogos a los puntos de su configuracion par. En una configuracién que
presenta simetria de objeto, por su parte, existen dos tipos de puntos: k pares de puntos a ambos
lados de la linea o plano medio y I puntos medianos o sagitales (siendo ! y k enteros positivos)

(Figura 4.4).

Figura 4.4. Ejemplos de simetria de acople (a) con puntos pareados k (rojos) y de simetria de objeto
(b), con puntos pareados k y sagitales I (rojos y negros respectivamente).

En el caso de una sola estructura, la asimetria se calcula, de manera general, como la
diferencia entre las configuraciones o landmarks de ambos lados, y cuando se considera su
variacion entre dos estructuras o mas se denomina componente asimétrico de la variacion, mientras
que la forma simétrica de una estructura es el promedio entre las configuraciones o landmarks de
ambos lados, y su variacion muestral se denomina componente simétrico de la variacién. A su vez,
el componente asimétrico puede descomponerse en asimetria direccional (AD), que es el valor
medio en la muestra de las diferencias entre lados, y en asimetria fluctuante (AF), que son las
diferencias entre lados para cada par de configuraciones, corregidas por el valor medio en la
muestra (AD).

De manera mas detallada, las operaciones que se llevan a cabo para extraer los componentes
simétrico y asimétrico de variacion en una muestra con simetria de acople (que resulta el caso mas
simple) son:

1. Todas las configuraciones de un lado de la configuracién (usualmente el izquierdo) se
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reflejan cambiando el signo de las coordenadas x de todos los individuos.
2. Todas las configuraciones derechas e izquierdas se superponen simultineamente mediante
un ajuste Procrustes Generalizado y las coordenadas se analizan mediante un modelo lineal

utilizando lado e individuo como factores.

En el caso de estructuras que presentan simetria de objeto, es decir que incluyen en su
descripcion estructuras medianas, es necesario aplicar un procedimiento diferente, que consiste en
obtener una forma simétrica de referencia mediante algtin criterio y luego comparar la
configuracion original con la simétrica (Klingenberg et al., 2002).

El criterio utilizado usualmente para obtener la configuracion simétrica en el caso de
simetria de objeto consiste en reflejar una copia de la configuracién original, de modo que los
puntos pares que se encontraban a la derecha ahora se encuentren a la izquierda, y renombrarlos
para que resulten homoélogos de los puntos originales de la izquierda (Klingenberg et al., 2002).
Luego se superponen ambas configuraciones nuevamente, y la configuraciéon promedio entre los

nuevos puntos homologos resultara perfectamente simétrica (Figura 4.5).

Figura 4.5. Obtencion de la configuracién simétrica en simetria de objeto. Los landmarks 1y 2 son
sagitales, del 3 al 8 son pares bilaterales. La configuracion original (tridngulos y lineas llenas) se
refleja sobre la linea media (linea de puntos y rayas), y sus landmarks se renombran para ser
homologos a los del mismo lado (triangulos vacios y lineas de puntos). El promedio entre los
homologos es una configuracion perfectamente simétrica (circulos y linea de rayas). Modificado de
Klingenberg et al. (2002).

Como se dijo anteriomente, la variaciéon muestral de las configuraciones simétricas se
denomina componente simétrico de variacion. La diferencia entre la configuraciéon simétrica y la
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original sera el componente asimétrico, que a su vez se podra descomponer en AD (la media
muestral de esas diferencias) y AF (las diferencias por individuo, corregidas por la AD). Las
operaciones necesarias para calcular ambos componentes en el caso de simetria de objeto en una
muestra se describen a continuacion:

1. Se hacen copias de todas las configuraciones y se reflejan cambiando el signo de las
coordenadas x de todos los individuos.

2. Las copias reflejadas se etiquetan nuevamente, cambiando el nimero de cada punto
perteneciente a un par por el nimero que lleva su par del lado contrario. Los puntos
medianos se mantienen igual. De esta manera, las configuraciones originales y las reflejadas
son nuevamente compatibles.

3. Se superponen las configuraciones originales junto a las reflejadas y reetiquetadas, mediante

Procrustes Generalizado.

Ambos enfoques, de acople y de objeto, difieren en la manera en la que abordan la
asimetria: la simetria de acople analiza las diferencias entre partes repetidas a ambos lados de una
estructura, mientras que la simetria de objeto analiza la estructura bilateral como un todo,
incluyendo la relacion geométrica entre lados. Esto tiene ciertas consecuencias que conviene
considerar. Una diferencia importante surge de incluir o no estructuras medianas, ya que mientras la
simetria de acople permite ajustar libremente las formas de ambos lados, la de objeto, por el
contrario, contiene una linea o plano medio que determina una relacion geomeétrica fija entre lados.
Esta relacion en si misma puede resultar de importancia biol6gica en estudios de asimetria. Otra
diferencia radica en el tratamiento del tamafio, ya que la simetria de acople, al superponer
estructuras independientes considera el tamafio de cada una como un parametro a estimar (el
tamafio centroide), y por lo tanto puede compararse su variacion entre lados como una medida
univariada de asimetria. La simetria de objeto, por su parte, considera el tamafio a ambos lados de la
linea o plano medio como parte de la forma (shape) de la configuracion, y por lo tanto no existe una
medida de tamafio diferente para ambos lados.

Para una configuracion con k pares de puntos, el analisis de simetria de objeto incluye los 2k
puntos simultdneamente, mientras que el correspondiente andlisis de simetria de acople considera
solo k puntos por configuracién, pero incluye el doble de configuraciones (Klingenberg et al.,
2002). Para un andlisis detallado de los grados de libertad de cada componente en cada tipo de
asimetria ver la revision de Klingenberg (2015).

Los componentes de la variaciéon corresponden a la asimetria media de la muestra y a la
asimetria individual, y son cuantificados mediante modelos lineales de andlisis de la varianza

(ANOVA). Estos modelos fueron sugeridos por Palmer y Strobek (1986), y ampliados para
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configuraciones geométricas por Klingenberg y Mclntyre (1998), y se basan en un analisis de la
varianza de dos factores conocido como ANOVA Procrustes, ya que se calcula a partir de las
coordenadas Procrustes de los diferentes grupos de configuraciones. El modelo permite evaluar
simultaneamente el efecto de la lateralidad (AD) y la interaccion individuo*lateralidad (AF),
considerando el primer factor como un efecto aleatorio y el segundo como un efecto fijo. La
asimetria fluctuante es evaluada mediante el contraste individuo*lateralidad contra la variacion
residual, que a su vez estima el error de medicion (EM) cuando se incluye mas de una medicion por
cada individuo.

En el presente estudio se evalud la presencia y magnitud relativa de AF y EM de cada
muestra por separado y por regiones del craneo, utilizando superposiciones independientes. Por
ultimo, a partir de las varianzas de la interaccion y del error, se calcul6 el indice FA10 (de acuerdo a
la terminologia de Palmer y Strobeck, 2003), que describe la magnitud total de la asimetria no
direccional luego de descartar el EM. El calculo se realiza a partir de la expresion FA10 = 0,798
raiz(CMsj — CMm), cuando se repite dos veces la medicion, siendo 0,798 una constante, CMs;j los
cuadrados medios de la interaccion lado*individuo y CMm los cuadrados medios del EM,
utilizando los componentes de la varianza del ANOVA Procrustes. Este estadistico asume que la
distribucion resultante de obtener la diferencia entre lados (en este caso entre la configuracion
simétrica y la asimétrica) se aleja de la normalidad en una forma previsible y la corrige mediante
una constante.

A partir de los resultados del ANOVA Procrustes, se construyeron matrices de covarianza
que resumen la variacion de las coordenadas de acuerdo a los factores individuo, lado y a la
interaccién entre ambos. Estas tltimas dos matrices contienen informacion acerca de la variacién
de la AD y AF respectivamente, y sobre ellas puede realizarse un analisis de componentes
principales para resumir la variacion (ver apartado analisis multivariados) o visualizar el patron de
forma de la asimetria proyectando los puntajes de CP de los individuos en el espacio de forma del

componente asimétrico de cada muestra.

4.5 Métodos multivariados

El estudio de la variaciéon de forma dentro o entre grupos de configuraciones homologas es
el estudio de la variacién y covariacién de sus puntos. Debido a que las configuraciones utilizadas

para describir la forma incluyen siempre al menos tres variables, este es necesariamente un
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problema multivariado (Monteiro, 1999). En los siguientes apartados se describiran los métodos

multivariados de analisis principalmente utilizados en esta investigacion.

Analisis de Componentes Principales

El andlisis de componentes principales se utiliza para describir la variacién en la forma de
las estructuras estudiadas, mediante nuevas variables, los componentes principales (CP), que son
ortogonales entre si y resumen las variables originales, reduciendo la dimensionalidad de los datos.
La distribucién de los individuos en el espacio de forma de los dos primeros CP permite evaluar
visualmente la estructura de la variacion en cada grupo.

Los componentes principales son combinaciones lineales de las variables originales, nuevas
variables que no estan correlacionadas entre si. Esta propiedad es importante ya que permite que
cada CP exprese una “dimension” diferente de la variacion de los datos, concentrando en el primer
CP la mayor cantidad de variacion posible, en el segundo la mayor parte de lo que resta, etc.
(Manly, 1994). Los componentes pueden calcularse sobre una matriz de covarianza o de
correlacién, aunque en morfometria geométrica es preferible el uso de matrices de covarianza ya
que la normalizacién de todas las variables ocultaria su contribucién relativa al cambio en forma
(Bookstein, 1991; Rohlf, 1993; Klingenberg, 1996). A partir de esta matriz se calculan mediante
algebra matricial los autovalores, correspondientes a la varianza explicada por cada CP, y
autovectores, los vectores de coeficientes para la combinacién lineal de las variables originales.
Esta operacién es conocida como descomposicion en valores singulares.

Usualmente, si las variables originales estan correlacionadas, unos pocos componentes
principales podran resumir la variacion de decenas de variables, y por lo tanto el cambio se forma se
podra expresar como puntos en planos definidos por los primeros CP. Es importante recordar que
este analisis es de tipo exploratorio, y no tiene asociado ningtn estadistico de prueba. Los
resultados usualmente se grafican como diagramas de dispersion en los que cada eje es un CP que
resume la variacion en las dimensiones de interés.

El andlisis de componentes principales se emplea en diversas oportunidades a lo largo de
esta tesis. Como ejemplo, en el capitulo 6 se utiliza para describir los cambios principales de forma

entre craneos culturalmente modificados y no modificados.
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Regresion lineal muiltiple

En situaciones en las que se considera que una variable dependiente Y es afectada por mas
de una variable independiente X, se utiliza un modelo de regresion lineal multiple, de acuerdo a la

expresion

Y; = a+ 51Xy + BaXoj...

donde a representa la ordenada al origen y [3; y 3. representan los coeficientes parciales de regresion
para las variables independientes X; y X, respectivamente. Estos coeficientes pueden entenderse
como una medida de la relacion entre el valor de Y y la variable X; luego de remover el efecto de
X>, y viceversa (Zar, 2010). Las pruebas de hipodtesis son analogas a las utilizadas en el analisis de
regresion lineal simple, siendo la hipétesis nula
Hy:8,=0

para todo i. La regresion multiple se utilizo en el capitulo 6 para evaluar la relacion entre
estimadores individuales de AF, como variable dependiente, y los primeros 15 CP de la variacion

morfométrica relacionada a las modificaciones culturales del craneo como variables independientes.

Regresion lineal multivariada

En el contexto de la Morfometria Geométrica, la btisqueda de factores causales en el analisis
de la forma implica la contruccién de modelos estadisticos que consideren muiltiples variables
dependientes (las variables de forma) y una o mds variables independientes (aquellos factores cuya
influencia sobre la forma est4 siendo probada). Este tipo de modelo es conocido como regresién
multivariada (Rencher, 1995), y si se incluye en el modelo mas de una variable independiente, se
denomina regresion multiple multivariada. La importancia de la distincién entre modelos
multivariados y multiples radica en que solamente estos ultimos permiten predecir variables de
forma a partir de determinados valores de las variables independientes, y calcular un coeficiente de
determinacion para cada una de ellas, lo cual permite evaluar su poder explicativo (Monteiro,
1999).

La expresion de algebra matricial utilizada para calcular los coeficientes de regresién, en
este caso, puede escribirse como

B = (XtX)_lXtW
donde B representa la matriz de coeficientes de regresién estimados, W representa la matriz de
variables dependientes (usualmente variables de forma, en el contexto de la MG) y X indica la

matriz de variables independientes. El superindice t indica la operacién de transposicion de
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matrices.
Este andlisis se utiliz6 en el capitulo 6 para evaluar la relacion entre variables de forma que
describen la modificacién cultural del craneo y las variables de forma que describen la asimetria

fluctuante.

Analisis multiple de la varianza

El analisis de la varianza se utiliza para comparar medias de una variable dependiente
agrupada en diferentes niveles discretos de un factor explicativo. En los casos en los que se mide
mas de una variable dependiente al mismo tiempo, y se requiere su consideracion conjunta como
una respuesta multivariada, este analisis se denomina analisis multiple de la varianza (MANOVA,
de acuerdo a sus siglas en inglés). Puede considerarse dentro de un grupo de modelos estadisticos
conocidos como Modelos Lineales Generalizados (GLM, por sus siglas en inglés) son una extension
de la regresion lineal e incluyen al analisis multiple de la varianza, los modelos mixtos y a la
regresién multiple multivariada, entre otros (McCullagh, 1984; Rohlf, 1995; Monteiro, 1999; Zar,
2010). Su calculo presenta gran similitud conceptual con el del ANOVA, aunque la prueba de
hipotesis se realiza a partir de la estructura de varianza-covarianza de los datos, en lugar de las
sumas de cuadrados evaluadas en el ANOVA, y debido a la mayor dimensionalidad de los datos se

utiliza algebra matricial. De una forma general, los GLM pueden expresarse como:

Y =XB+U
donde Y representa una matriz de datos multivariados (en MG, usualmente variables de forma), U
representa la matriz de errores aleatorios, 5 representa la matriz de parametros estimados por el
modelo y X representa la matriz de disefio. Esta matriz puede contener predictores continuos, en el
caso de las regresiones, o variables indicadoras de grupo (ceros y unos) en el caso de un disefio
factorial como MANOVA, con variables independientes discretas. Existen diversos estadisticos
utilizados para evaluar las hipotesis del analisis, analogos multivariados de la suma de cuadrados
del ANOVA.

En el capitulo 5 se utiliz6 un MANOVA de dos vias para evaluar el efecto del modo de

subsistencia y de la pertenencia a determinado grupo sobre la AF.

Modelos lineales de efectos mixtos

Otro modelo Modelo Lineal Generalizado utilizado en este trabajo es el de efectos mixtos,
una variante del ANOVA que considera el efecto de dos tipos diferentes de factor sobre la variable
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respuesta. Los factores de efecto fijo son aquellos cuyos diferentes niveles modifican el valor medio
de la variable respuesta, mientras que los diferentes niveles de los factores aleatorios modifican la
varianza de las respuestas. En términos generales, los factores fijos son aquellos cuyos niveles en la
poblacién son conocidos y fueron muestreados, mientras que los factores aleatorios son aquellos de
los que no es posible conocer el nimero de niveles existente en la poblacién, y se considera que
fueron muestreados de manera incompleta (Crawley, 2007). Los valores de probabilidad de los
efectos pueden estimarse a partir del calculo del estadistico t, de manera andloga al calculo de la
probabilidad de =0 en una regresion lineal simple, ya que en los modelos lineales generalizados,
incluso en el caso de variables independientes discretas, el efecto de los factores se calcula como
una pendiente entre grupos.

La inclusion de efectos aleatorios resulta ttil para evaluar el efecto de factores poco
conocidos o con gran cantidad de niveles sobre la capacidad de discrimincacion entre grupos del
modelo utilizado. Un ejemplo de factor aleatorio con infinitos niveles y efectos mayormente

desconocidos es la pertenencia a una determinada poblacion, utilizado en analisis del capitulo 5.

Angulos entre vectores de coeficientes de regresion

Al calcular componentes principales de la forma, o como resultado de una regresién
multiple, se obtienen vectores de coeficientes que contienen informacién de forma (autovectores) o
de relacion entre formas (vectores de regresion), de acuerdo al caso, y tienen una direccion definida
en el morfoespacio. El calculo del angulo entre los vectores permite realizar una contrastacion
multivariada de las diferencias en el patrén de variacién en forma, independientes de la magnitud,
entre dos muestras o entre los resultados de dos analisis (Klingenberg y Mclntyre, 1998). Este
angulo es equivalente al coeficiente de correlacion de Pearson, y de hecho puede establecerse la
siguiente igualdad:

¢ = arccos(r)
donde ¢ representa el angulo entre vectores y r representa el coeficiente de correlacion de Pearson.
Un valor de 0° del angulo corresponde a un coeficiente igual a 1, mientras que un angulo de 90°
corresponde a un coeficiente igual a 0. Conceptualmente, la correlacién indica el angulo entre dos
vectores de valores en un espacio de n dimensiones, donde n es el nimero de observaciones en cada
vector.

Los valores de probabilidad para la colinearidad de los vectores pueden obtenerse de
acuerdo al método propuesto por Li (2011). La interpretacién de los valores de probabilidad
asociada a un angulo es igual que en el caso de la correlacion, por lo que un valor de p menor que

0,05 indica una probabilidad menor al 5% de que la similitud entre los angulos de los vectores se
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deba al azar y por lo tanto, se infiere similitud en la direccion de los vectores.
Los angulos entre los vectores de regresion para distintas regiones del craneo se comparan
en el capitulo 6 para evaluar diferencias en la estructura de relacién entre las variables, es decir en

el modo en la que la modificacion artificial explica la AF en cada region de cada muestra.

Escalamiento multidimensional (Multidimensional scaling, MDS)

Esta técnica permite obtener un ordenamiento de n individuos en un espacio de baja
dimensionalidad (2 6 3 dimensiones) de manera que las distancias entre los individuos se
correspondan lo mejor posible con las distancias entre individuos medidas en el espacio original de
p variables. A partir del calculo de una matriz de distancias entre los individuos, es posible obtener
un ordenamiento relativo sobre dos o tres ejes de variacién. El método ajusta las distancias
euclidenas en el espacio de ordenamiento (la representacion en 2D o 3D) con las distancias en el
espacio de las variables (e.g. Procrustes), empleando algun modelo de regresién que conserve lo
mejor posible las distancias originales. A diferencia del andlisis de componentes principales, el
MDS sirve solamente como un sistema de coordenadas relativas, no interpretable en términos de

varianza resumida (Kenkel et al., 2002).

UPGMA

Uno de los métodos utilizados para graficar el tipo de datos derivados de matrices de
distancias es el algoritmo UPGMA (unweighted pair group method with arithmetic mean), un
método de agrupamiento jerarquico que permite contruir un dendrograma reflejando la estructura

presente en la matriz de distancias (Gore, 2000).

PROTEST

Se trata de un método utilizado para la comparacién de conjuntos de datos multivariados y la
evaluacién estadistica de su posible asociacion. Fue propuesto por Peres-Neto y Jackson (2001)
como una alternativa mas robusta al test desarrollado por Mantel (1967), y esta basado en la
utilizacion de superposiciones Procrustes entre las configuraciones a comparar y el calculo de un
valor de probabilidad mediante aleatoriazcién de una de las variables de una matriz, o mediante
métodos paramétricos. Las configuraciones se escalan utilizando la suma de los residuales
obtenidos a partir de la superposicion Procrustes de los dos ordenamientos comparados, lo cual
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preserva las diferencias proporcionales en términos de varianzas entre variables. Presenta mayor
poder estadistico que la prueba de Mantel en la mayoria de los casos en los que fué evaluado. Este
método se utilizo en el capitulo 5 para evaluar la concordancia entre ordenamientos basados en
diferencias de forma y de AF entre las muestras y matrices de distancias geograficas entre las

muestras.
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5. Asimetria fluctuante y factores ambientales

de efecto sistémico
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5.1 Introduccion

Los rasgos fenotipicos se diferencian entre poblaciones como resultado de la accién de
factores historicos (e.g. filogenéticos) y ecolégicos que afectan la variacién heredable (genética y
epigenética). Procesos microevolutivos como la deriva, flujo génico y selecciéon natural actdan
sobre la variacién genética durante la divergencia poblacional originando diferencias fenotipicas.
Asimismo, el desarrollo de los organismos puede modificarse como respuesta a la influencia de
factores ambientales especificos, dando como resultado un rango variable de fenotipos en distintas
condiciones ambientales, i.e., plasticidad del desarrollo (Gilbert y Epel, 2009; West-Eberhard,
2003). En este sentido, en regiones geograficas con gran variacion ecologica, la plasticidad del
desarrollo puede generar importantes cambios fenotipicos a escala interpoblacional en unas pocas
generaciones (Carroll et al., 2007; Perez y Monteiro, 2009; Perez et al., 2009).

Los cambios genéticos, tales como la reduccion de la heterozigosis, la presencia de
mutaciones y aberraciones cromosdmicas, asi como los cambios ambientales, han sido postulados
como posibles causas del aumento de la inestabilidad del desarrollo (ID; Polak, 2003; Balazsi et al.,
2011). Se asume que condiciones ambientales adversas asociadas a un incremento del estrés
resultaran en mayores niveles de ID. El estrés es definido, en este contexto, como el conjunto de
factores ambientales que impactan negativamente el fitness o la calidad individual (Leung y Forbes,
1997), o alternativamente como factores que causan la disrupcién de los procesos de crecimiento y
desarrollo (Goodman et al., 1988; Koolhaas et al. 2011). Los factores ambientales pueden causar
perturbaciones significativas de los procesos de desarrollo, oscureciendo incluso la contribucion de
factores genéticos y epigenéticos heredables. Durante el desarrollo, estos factores pueden actuar
localmente, como cambios locales en el pH, presion de O,, osmolaridad, o globalmente, como la
temperatura y la nutricion (Atchley y Hall, 1991).

En este sentido, la nutricion constituye uno de los factores ambientales mas estudiados en
relacién a diferentes aspectos de la ontogenia en poblaciones humanas (Humphrey, 1998; Rush,
2000; Bogin et al., 2002; Menegaz et al., 2010; Bigoni, 2013; Ruff et al., 2013; Menéndez et al.,
2014). Aspectos tan diversos como el crecimiento en talla 0 masa corporal, la proporcion relativa en
el grosor cortical interno y externo de la diafisis de huesos largos, el dimorfismo sexual y distintos
aspectos de la variabilidad morfolégica craneana han sido relacionados con caracteristicas
cuantitativas y cualitativas de la dieta (Pucciarelli et al., 1990; Gonzalez et al., 2011 a; Perez et al.,
2011; Luna et al., 2016). Patrones culturales relacionados directamente con la alimentacion, como
la dependencia de hidratos de carbono en la dieta, la cantidad y calidad de proteina animal

consumida, la duracién del periodo de lactancia, el momento del destete y la exposicién a parasitos
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han sido propuestos como causas de inestabilidad del desarrollo, evidenciada como asimetria
fluctuante en rasgos morfologicos (Corruccini et al., 1985; Mgller y Swaddle, 1997; Polak, 1997).
Sin embargo, los estudios comparativos realizados hasta el presente se han concentrado en el
analisis de un numero reducido de poblaciones, en general empleando un disefio de tipo caso-
control, sin considerar la estructura evolutiva de las mismas.

Las poblaciones humanas prehistéricas de Sudamérica presentan diversas caracteristicas que
las hacen un caso de referencia para estudiar la variacion poblacional en la inestabilidad de
desarrollo del craneo y su relacion con cambios en la dieta de las poblaciones. En primer lugar,
estas poblaciones se caracterizan por una gran diversidad morfolégica tanto a nivel craneal como
postcraneal (Cocilovo y Di Rienzo, 1984; Rothhammer y Silva, 1990; Sardi et al., 2005) a pesar de
tener un origen comun reciente (Steele y Politis, 2009; de Saint Pierre et al. 2012). En segundo
lugar, la region presenta gran variacion ecolégica, especialmente con relacion a las practicas de
subsistencia de los grupos (Perez et al., 2011). Estudios recientes han sefialado que los cambios en
la dieta habrian sido uno de los factores mas relevantes en la estructuracion de la variacion
morfolégica craneofacial a escalas espaciales continental y regional (Gonzalez-José et al., 2005;
Perez y Monteiro, 2009; Perez et al., 2011). Asimismo, se ha demostrado que distintas estructuras
del craneo presentan niveles disimiles de asociacion con las variables ambientales y la historia
evolutiva de las poblaciones: mientras se observa una fuerte asociacién entre la forma y el tamafio
facial con el tipo de dieta, la base del craneo no parece estar bajo la influencia de este factor (Perez
et al., 2011). Finalmente, diversos estudios mostraron que existe estructuracion espacial en la
variacién craneofacial de las poblaciones humanas de Sudamérica, particularmente, que la distancia
geografica entre poblaciones se correlaciona con la distancia morfométrica entre ellas (Pucciarelli
et al., 2006; Perez et al., 2007, 2011; Varela et al., 2008). Hasta el presente, sin embargo, no se han
efectuado estudios sistematicos orientados a determinar el efecto de estos factores sobre el
desarrollo de los distintos componentes craneofaciales.

El objetivo general del presente capitulo es evaluar la relacion entre el tipo de dieta y la
estabilidad en los procesos de desarrollo del craneo completo y de sus diferentes modulos, inferida a
partir de los patrones de asimetria de las estructuras estudiadas. Particularmente, se evalu6 si el
patrén y magnitud de asimetria fluctuante presentan estructura geografica, de manera similar a otras
variables morfométricas observadas. Se evalué asimismo si existen diferencias entre moédulos en la
asimetria fluctuante y, finalmente, si los distintos tipos de dieta afectan la magnitud y el patron de
asimetria fluctuante. De acuerdo a los antecedentes presentados previamente, se plantean las
siguientes expectativas:

1) La variacion asimétrica no puede explicarse completamente a partir de la estructura

geografica.
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2) El grado y patron de AF es similar entre los tres mddulos del craneo (base, boveda y
region facial).
3) Los diferentes tipos de dieta tienen efectos significativos sobre la magnitud y el patrén de

asimetria fluctuante.

5.2 Material y métodos

Muestras analizadas

En el presente capitulo se analiza informacién morfométrica registrada en 257 individuos
adultos de ambos sexos, pertenecientes a siete muestras arqueoldgicas de poblaciones aborigenes,
provenientes de las regiones de Valles Calchaquies (CA, n=39), Chubut (CH, n=34), Valle inferior
del rio Negro (rio Negro o RN, n=37), San Blas (SB, n=34), San Juan (SJ, n=42), Pampa Grande
(PG, n=29) y sudeste de Pampa (SE, n=42) (Tablas 5.1 y 3.1, Figura 3.1, ver capitulo 3).

Tabla 5.1. Composicion de la muestra analizada por subsistencia, sexo y proveniencia. A:
agricultores, C-R: cazadores-recolectores. F: sexo femenino, M: sexo masculino, I: sexo
indeterminado.

Muestra Subsistencia F M I Subtotales Total
Valles Calchaquies A 10 24 5 39
Pampa Grande A 12 17 0 29
SE de Pampa A 24 18 0 42
San Juan A 18 21 3 42
Valle inferior del rio Chubut C-R 18 16 0 34
Valle inferior del rio Negro C-R 18 19 0 37
San Blas CR 19 12 3 34
Subtotales 119 127 11 257

Un niimero similar de individuos femeninos (n=119) y masculinos (n=127) fue seleccionado
para cada muestra. Las determinaciones de sexo y edad se realizaron de acuerdo a caracteres
morfolégicos del craneo (Buikstra y Ubelaker, 1994) en los casos en los que no se contaba con una
determinacion previa (Lehmann-Nitsche, 1910; Perez, 2006). Adicionalmente, los criterios de
seleccion incluyeron la ausencia de patologias o modificaciones postdepositacionales evidentes y el
estado de conservacion general del craneo. La asignacion del modo de subsistencia de cada muestra
(Tabla 5.1) se realizé de acuerdo a la informacién arqueoldgica y bioarqueoldgica expuesta en el

capitulo 3, en el cual se describen en mayor profundidad.
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Obtencién de datos morfométricos

Se registraron coordenadas de landmarks sagitales y bilaterales sobre la boveda (13), la
region facial (19) y la base del craneo (23). Para la evaluacién del error de medicion en el andlisis
de la asimetria, se registr6 en dos oportunidades el mismo conjunto de coordenadas sobre cada
craneo. La eleccion de los puntos anatdmicos y el numero de veces que se registraron se realizo
siguiendo las sugerencias de Palmer (1994) para el estudio de la asimetria fluctuante. Para una

descripcion detallada de los procedimientos utilizados en este capitulo, ver el capitulo 4.

Analisis preliminares

Con el fin de evaluar la presencia de AF y AD en cada muestra, se analizaron mediante
ANOVA Procrustes las coordenadas del craneo completo y de cada modulo. Los resultados de este
analisis permiten estimar la significancia de las diferencias entre lados una vez controlados los
efectos de la variacion individual y de la variacién direccional. Ademas, a partir de los diferentes
componentes de la varianza es posible construir matrices de covarianza para posteriores analisis, y
también obtener a partir del componente de AF una estimacion global individual de este tipo de
asimetria, el score de AF (ver capitulo 4).

Se realiz6 un analisis de la varianza entre sexos a partir de los scores de AF, obtenidos en un
ANOVA Procrustes del conjunto completo de datos, para evaluar la posibilidad de fusién de ambos
sexos en los analisis posteriores. En caso de hallar AD en las muestras, se previo la aplicacién de un
MANOVA sobre los componentes asimétricos con los factores muestra y lado. Este analisis permite
evaluar diferencias del patron de asimetria entre muestras mediante la interaccion entre ambos

factores.

Estructura geografica de la AF

Para evaluar si la asimetria fluctuante presenta estructura geografica, es decir si poblaciones
mas cercanas presentan mayor similitud en las magnitudes y patrones de AF, se compararé la matriz
de distancias geograficas con las matrices de distancias interpoblacionales calculadas a partir de la
variacién asimétrica. Para evaluar esta hipotesis sobre el patron de AF, se realiz6 un andlisis de
componentes principales de la matriz de covarianza de AF (lado x individuo) con todas las muestras
simultaneamente para cada moédulo, se calcularon las medianas por muestra de los dos primeros

componentes principales de AF, obteniendo una matriz de dimension 7x2 para cada médulo (los dos
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primeros CP de las 7 muestras). Se utilizaron medianas como medida de tendencia central debido a
que resultaron en mejores ajustes en los analisis subsiguientes. Las matrices se compararon
mediante un ajuste Procrustes (PROTEST, ver capitulo 4) obteniéndose un valor de correlacion y un
valor de probabilidad mediante aleatorizacién de una de las configuraciones. La correlacion
Procrustes entre configuraciones se calcula como la raiz cuadrada del complemento de la suma de
cuadrados del ajuste (Peres-Neto y Jackson, 2001).

Para evaluar si los scores de AF se estructuran geograficamente, se calcularon sus medianas
por grupo (que en este caso también produjeron un mejor ajuste que la media en el PROTEST), una
matriz de distancias entre las medianas y finalmente un escalamiento multidimensional (MDS)
sobre las distancias (ver capitulo 4). Las coordenadas del escalamiento se compararon con las
coordenadas geograficas mediante un PROTEST. Mediante los procedimientos descriptos se
compard también la matriz de variacion simétrica, a modo de referencia. Los analisis se llevaron a

cabo utilizando los paquetes base Vegan y Geomorph en el entorno R (R Core Team, 2015).

Diferencias de magnitud y patrén de AF entre médulos

Se evaluaron las diferencias en la magnitud de AF mediante pruebas de ANOVA univariado
sobre los scores de AF de cada médulo, de todas las muestras en conjunto y de cada muestra por
separado. Debido a que los scores AF se basan en la sumatoria de distancias entre landmarks de las
configuraciones simétricas y asimétricas, para permitir la comparacion entre regiones con diferente
numero de landmarks se dividio el score por el nimero de landmarks de cada region.

A fin de evaluar las diferencias en el patrén de asimetria fluctuante entre modulos, se realiz6
un analisis de componentes principales de la matriz de covarianza de AF (lado x individuo) con
todas las muestras simultdneamente para cada modulo, se calcularon las medianas por muestra de
los dos primeros componentes principales de AF, obteniendo una matriz de dimension 7x2 para
cada médulo (ver apartado de estructura geografica de la AF). Se utilizaron medianas en lugar de
medias debido a que resultaron en mejores ajustes en los analisis subsiguientes. Las matrices se
compararon de a pares, mediante un ajuste Procrustes (PROTEST, ver capitulo 4) obteniéndose un
valor de correlacion y un valor de probabilidad para cada comparacion mediante aleatorizacion de
una de las configuraciones. Las diferencias de asimetria direccional entre modulos se evaluaron

utilizando la misma metodologia, a partir de los componentes principales de asimetria direccional.
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Comparacioén de la magnitud de AF de acuerdo al tipo de subsistencia

A fin de comparar la magnitud de asimetria fluctuante entre los diferentes tipos de dieta, se
realiz6 un ANOVA de una via sobre los scores de AF de cada individuo, utilizando la subsistencia
como factor. Posteriormente, se ajust6 un modelo lineal mixto (MLM), a partir de los mismos
scores pero utilizando, ademads de la subsistencia como factor fijo, la pertenencia a una determinada
muestra como factor aleatorio. Este tultimo modelo permite evaluar si el factor muestra explica una
parte de la variacion observada que no se explica mediante el factor subsistencia. En este sentido,
las diferentes caracteristicas genéticas, ambientales y culturales propias de cada poblacién podrian
tener un efecto sobre la estabilidad del desarrollo, cuyo signo y magnitud resultan imposibles de
predecir, pero que contribuyen a aumentar la variaciéon interna de cada muestra. Este tipo de
factores recibe el nombre de efectos aleatorios, y su analisis se discute brevemente en el capitulo 4.
Estos analisis se aplicaron tanto al conjunto completo de datos del craneo como a cada modulo por

separado.

Comparacién del patréon de AF de acuerdo al tipo de subsistencia

Para analizar la variacion del patron de asimetria fluctuante entre muestras con diferente tipo
de subsistencia, se utilizaron los scores de los primeros 10 componentes principales de la variacion
de AF, calculados a partir de la matriz de covarianza de la interaccion entre individuo y lado del
ANOVA Procrustes, que resumen aproximadamente entre el 70% el 80% de la variacion total
debida a dicha interaccién. A partir de estos scores (que no deben confundirse con los scores de AF
utilizados en la anterior seccion, ver capitulo 4) se realiz6 una prueba de MANOVA de una via con
factor subsistencia. Alternativamente, se ajust6 a estos scores de componentes principales de AF un
modelo lineal mixto, considerando la subsistencia como un efecto fijo y la muestra como efecto
aleatorio. Al igual que en el apartado anterior, los analisis se aplicaron tanto al conjunto completo
de datos del craneo como a cada modulo por separado.

Los angulos entre los vectores de forma (autovectores) obtenidos en el andlisis de
componentes principales del componente asimétrico fluctuante de variacion fueron comparados
entre muestras para cada modulo y para el craneo completo. La comparacién angular del primer
componente principal permite realizar un contraste multivariado de las diferencias en el patrén
predominante (el que explica mayor proporcién de la varianza total) de variacion en forma,
independientes de la magnitud, entre las muestras. Se obtuvo una matriz de angulos entre los
autovectores del primer componente principal de cada muestra, el cual explica alrededor del 25% de

la variacion total. El angulo entre dos autovectores en el morfoespacio indica cuan similares son los

51



patrones de variacion descriptos por cada autovector; cuanto menor es el valor del angulo, mayor es
la similitud de los patrones. La matriz de dngulos entre los CP1 de las diferentes muestras permitio
elaborar arboles fenéticos (fenogramas) utilizando el método UPGMA (ver capitulo 4). Se
obtuvieron asimismo valores de probabilidad para la colinearidad de los vectores de acuerdo al
método propuesto por Li (2011). Un valor menor que 0,05 indica una probabilidad menor al 5% de
que la similitud entre los dngulos de los vectores se deba al azar, y por lo tanto se infiere similitud
entre los patrones de AF de las muestras.

Para visualizar las diferencias de patrén entre las muestras se utilizaron mapas de color
sobre modelos digitales tridimensionales del craneo. Los valores mostrados en las areas entre
landmarks se interpolan mediante el calculo de distancias punto a punto entre dos modelos
tridimensionales deformados (morphings) de acuerdo al CP1 de asimetria fluctuante. El resultado se
representa mediante un gradiente de colores, donde el azul representa el valor minimo y el rojo el
maximo de distancia entre los modelos deformados.

Los analisis se llevaron a cabo utilizando los paquetes base, Geomorph y rutinas propias en
el entorno R (R Core Team, 2015), el programa Morphoj (Klingenberg, 2011), y el programa
Landmark Editor (Wiley et al., 2005). Para una descripcion detallada de los métodos utilizados en

este apartado, ver el capitulo 4.

5.3 Resultados

Andlisis Preliminares

Los resultados del ANOVA Procrustes para cada muestra, realizados sobre el conjunto de
landmarks completo y los diferentes médulos por separado, muestran que en todos los casos tanto
la interaccién entre lado e individuo (AF) como el efecto de lado (AD), resultaron significativas
(0=0,05). La varianza explicada por tales efectos es mayor que el error de medicién (EM), y los
cuadrados medios de AF son consistentemente mayores, por alrededor de un orden de magnitud,
que los de EM (Tablas 5.2 a 5.5).

No se encontraron diferencias significativas entre sexos en los scores de AF («=0,05), por lo
que ambos grupos se fusionaron para llevar a cabo los andlisis subsiguientes. Los resultados del

analisis de la varianza se resumen en la Tabla 5.6.
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Tabla 5.2. ANOVA Procrustes por muestra para el conjunto completo de landmarks. SC: suma de
cuadrados, CM: cuadrados medios, gl: grados de libertad, F: estadistico F, FA10: valor de AF grupal
(ver métodos). El asterisco indica valores significativos (a=0,05).

Efecto SC CM gl F FA10
San Juan Individuo 0,2591729 0,0000878 2952 4.73*
Lado 0,0046585 0,0000613 76 3.30%
Ind * Lado 0,0507630 0,0000186 2736 5.26*
Error 0,0206041 0,0000035 5846 0,0022
SE de Pampa  Individuo 0,2596795 0,0000812 3198 5.00*
Lado 0,0044273 0,0000583 76 3.59*
Ind * Lado 0,0480897 0,0000162 2964 4.08*
Error 0,0251536 0,0000040 6320 0,0020
Chubut Individuo 0,1796003 0,0000811 2214 5.05*
Lado 0,0055446 0,0000730 76 4.54*
Ind * Lado 0,0329447 0,0000161 2052 2.88*
Error 0,0246202 0,0000056 4424 0,0018
Calchaquies Individuo 0,2714018 0,0000895 3034 4,39*
Lado 0,0066721 0,0000878 76 4,3*
Ind * Lado 0,0573613 0,0000204 2812 4,79*
Error 0,0255467 0,0000043 6004 0,0023
San Blas Individuo 0,1929562 0,0000713 2706 5,06*
Lado 0,0033310 0,0000438 76 3,11*
Ind * Lado 0,0353511 0,0000141 2508 3,4*
Error 0,0222772 0,0000041 5372 0,0018
Rio Negro Individuo 0,2088676 0,0000749 2788 5,44*
Lado 0,0021771 0,0000286 76 2,08*
Ind * Lado 0,0355659 0,0000138 2584 4,99*
Error 0,0152582 0,0000028 5530 0,0019
Pampa Grande Individuo 0,1570672 0,0000709 2214 4,04*
Lado 0,0070679 0,0000930 76 5,3*
Ind * Lado 0,0360193 0,0000176 2052 10,27*
Error 0,0075604 0,0000017 4424 0,0022
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Tabla 5.3. ANOVA Procrustes por muestra para el conjunto de landmarks de la base. SC: suma de
cuadrados, CM: cuadrados medios, gl: grados de libertad, F: estadistico F, FA10: valor de AF grupal
(ver métodos). El asterisco indica valores significativos (a=0,05).

Efecto SC CM gl F FA10
San Juan Individuo 0,2792487 0,0002502 1116 3,73
Lado 0,0109802 0,0003542 31 5,27*
Ind * Lado 0,0749620 0,0000672 1116 4,13*

Error 0,0372798 0,0000163 2294 0,0040
SE de Pampa  Individuo 0,2763000 0,0002285 1209 2,89*
Lado 0,0084377 0,0002722 31 3,44*
Ind * Lado 0,0956046 0,0000791 1209 3,29*

Error 0,0596714 0,0000241 2480 0,0042
Chubut Individuo 0,2911839 0,0002846 1023 4,07*
Lado 0,0142610 0,0004600 31 6,58"
Ind * Lado 0,0715397 0,0000699 1023 2,95*

Eror 0,0499126 0,0000237 2108 0,0038
Calchaquies Individuo 0,2526341 0,0002203 1147 3,29*
Lado 0,0080819 0,0002607 31 3,9*
Ind * Lado 0,0767198 0,0000669 1147 5,56*

Eror 0,0283496 0,0000120 2356 0,0042
San Blas Individuo 0,1920202 0,0001877 1023 3,6*
Lado 0,0053150 0,0001715 31 3,29*
Ind * Lado 0,0533728 0,0000522 1023 3,59*

Error 0,0306577 0,0000145 2108 0,0035
Rio Negro Individuo 0,2516325 0,0002255 1116 3,97*
Lado 0,0047329 0,0001527 31 2,69*
Ind * Lado 0,0634469 0,0000569 1116 5,66*

Eror 0,0230406 0,0000100 2294 0,0039
Pampa Grande Individuo 0,1867200 0,0002151 868 4,24*
Lado 0,0069964 0,0002257 31 4,44*
Ind * Lado 0,0440784 0,0000508 868 7,41%

Eror 0,0123290 0,0000069 1798 0,0037
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Tabla 5.4. ANOVA Procrustes por muestra para el conjunto de landmarks de la region facial. SC:
suma de cuadrados, CM: cuadrados medios, gl: grados de libertad, F: estadistico F, FA10: valor de

AF grupal (ver métodos). El asterisco indica valores significativos (a=0,05).

Efecto SC CM gl F FA10
San Juan Individuo 0,3084224  0,0003295 936 5,94~
Lado 0,0023348  0,0000973 24 1,75*
Ind * Lado 0,0479105  0,0000555 864 3,99*

Error 0,0257025  0,0000139 1850 0,0036
SE de Pampa  Individuo 0,3408837  0,0003362 1014 8,34*
Lado 0,0022859  0,0000952 24 2,36*
Ind * Lado 0,0377506  0,0000403 936 4,09*

Error 0,0197095  0,0000099 2000 0,0031
Chubut Individuo 0,3196601 0,0003726 858 6,03*
Lado 0,0021828  0,0000910 24 1,47*
Ind * Lado 0,0489211 0,0000618 792 2,28*

Error 0,0459990  0,0000271 1700 0,0033
Calchaquies Individuo 0,3122615  0,0003246 962 5,37*
Lado 0,0044112  0,0001838 24 3,04*
Ind * Lado 0,0537091 0,0000605 888 5,82~

Error 0,0197352  0,0000104 1900 0,0040
San Blas Individuo 0,2558556  0,0002982 858 6,31*
Lado 0,0037803  0,0001575 24 3,33*
Ind * Lado 0,0374072  0,0000472 792 2,04*

Error 0,0393161 0,0000231 1700 0,0028
Rio Negro Individuo 0,2944742 0,0003146 936 6,34*
Lado 0,0026727  0,0001114 24 2,25*
Ind * Lado 0,0428457  0,0000496 864 4,76*

Error 0,0192680  0,0000104 1850 0,0035
Pampa Grande Individuo 0,2277642 0,0003129 728 4,56
Lado 0,0055098  0,0002296 24 3,35
Ind * Lado 0,0460675  0,0000686 672 6,59*

Error 0,0150788  0,0000104 1450 0,0043
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Tabla 5.5. ANOVA Procrustes por muestra para el conjunto de landmarks de la boveda. SC: suma
de cuadrados, CM: cuadrados medios, gl: grados de libertad, F: estadistico F, FA10: valor de AF

grupal (ver métodos). El asterisco indica valores significativos (a=0,05).

Efecto SC CM gl F FA10
San Juan Individuo 0,2836440 0,0004635 612 4,29*
Lado 0,0056043 0,0003736 15 3,46*
Ind * Lado 0,0583285 0,0001080 540 5,01*

Error 0,0255390 0,0000216 1184 0,0052
SE de Pampa  Individuo 0,2556380 0,0003856 663 4,46*
Lado 0,0074351 0,0004957 15 5,73
Ind * Lado 0,0506179 0,0000865 585 4,06*

Error 0,0272990 0,0000213 1280 0,0046
Chubut Individuo 0,2156393 0,0003844 561 4,08*
Lado 0,0048963 0,0003264 15 3,46*
Ind * Lado 0,0466748 0,0000943 495 417

Error 0,0245938 0,0000226 1088 0,0048
Calchaquies Individuo 0,3042166 0,0004837 629 4,37*
Lado 0,0077966 0,0005198 15 4,69*
Ind * Lado 0,0614734 0,0001108 555 7,02*

Error 0,0191940 0,0000158 1216 0,0055
San Blas Individuo 0,2033342 0,0003624 561 4,27*
Lado 0,0048583 0,0003239 15 3,81*
Ind * Lado 0,0420266 0,0000849 495 3,51*

Error 0,0263175 0,0000242 1088 0,0044
Rio Negro Individuo 0,2408120 0,0003935 612 5,58*
Lado 0,0018547 0,0001236 15 1,75
Ind * Lado 0,0380602 0,0000705 540 3,66*

Error 0,0228180 0,0000193 1184 0,0040
Pampa Grande Individuo 0,1703529 0,0003579 476 3,58*
Lado 0,0102074 0,0006805 15 6,81*
Ind * Lado 0,0419553 0,0000999 420 11,77*

Error 0,0078785 0,0000085 928 0,0054

Tabla 5.6. ANOVA de scores de AF con factor sexo. SC: suma de cuadrados, CM: cuadrados

medios, gl: grados de libertad, F: estadistico F, p: probabilidad (a=0,05).

Efecto

SC

CM gl

F

p

Sexo
Error

0,0001060 0,1063000 1
0,0063300 0,0276400 229

3846

0,051
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Los resultados del MANOVA sobre componentes principales del componente asimétrico de
variacién no muestran diferencias significativas entre grupos en la interaccién muestra x lado
(«=0,05; Tabla 5.7). Debido a que dicha interacciéon indicaria diferencias entre grupos en la
asimetria direccional, que podrian alterar las estimaciones de asimetria fluctuante, los resultados

obtenidos permiten descartar dichos efectos en los analisis subsiguientes.

Tabla 5.7. MANOVA sobre componentes principales del componente asimétrico. gl: grados de
libertad, gl error: grados de libertad del error F aprox: valor aproximado del estadistico F, p:
probabilidad (a=0,05).

EfeCtO gl aprox. gl error p
Muestra 6 9,0715 2820 <0,01
Lado 1 6,4083 465 <0,01
Muestra*lado 6 0,4941 2820 1

Estructura geografica de la AF

La variacién, tanto de la magnitud como del patron de asimetria fluctuante entre
poblaciones, mostr6 una fuerte estructuracion geografica, aunque, en ambos casos, cierta
proporcion de la variacion no puede ser explicada mediante dicho factor. Los resultados de la
comparacion entre la matriz de distancias geograficas y las matrices de distancia interpoblacional
calculadas a partir de la magnitud de asimetria fluctuante (r=0,90) y del patrén de AF (r=0,69),
indican que un 10% de la variacion entre muestras en la magnitud de asimetria fluctuante, y el
31% de la variacion entre muestras en el patron de asimetria fluctuante, no pueden explicarse por la
estructuracién geografica de las muestras (Tabla 5.8). La matriz de distancias interpoblacionales del
patron de variacion simétrico, por su parte, exhibi6 alta correlacién (r=0,87) y, a diferencia del
patron de AF, resulto6 significativa.

Puede observarse que, aunque la magnitud de AF presenta fuerte correlacion con las
distancias geograficas, el patron de AF presenta una correlacién menor que el componente simétrico
y no significativa. En conjunto, estos resultados indican que, aunque tanto la magnitud como el
patron de asimetria fluctuante exhiben una clara estructuracion geografica, un parte relativamente
importante de la variacién entre muestras no puede ser explicada solamente por la historia evolutiva
de las poblaciones o por factores climaticos.
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Tabla 5.8. Resultados de PROTEST entre configuraciones de patrén y magnitud de AF y simétrica.

r: coeficiente de correlacion Procrustes, p: probabilidad de correlacion por azar.

Configuracion r p

Patrén simétrico 0,873 0,006
Patron AF 0,691 0,097
Magnitud AF 0,907 0,004

Diferencias de magnitud y patrén de AF entre médulos

A fin de evaluar diferencias de magnitud de asimetria fluctuante entre los médulos del

craneo, se realizaron pruebas de ANOVA entre los scores de AF de cada mddulo (Tabla 5.9). Se

hallaron diferencias significativas entre mddulos del craneo en todas las muestras por separado y en

el conjunto completo (a=0,01), y la prueba post hoc (Tukey HSD) resulté en todos los casos en

diferencias significativas entre la boveda y los restantes médulos.

Tabla 5.9. ANOVA entre modulos del craneo, por muestra y para el conjunto completo de muestras.
El asterisco indica valores significativos (a=0,01).

Muestra Efecto SC CM gl F
Maddulo 0,01339 0,00670 2 31*
San Juan
Error 0,02308 0,00021 108
Médulo 0,01224 0,00612 2 29*
SE de Pampa
Error 0,02433 0,00021 117
Médulo 0,00661 0,00331 2 12*
Chubut
Error 0,02534 0,00026 99
., Médulo 0,01316 0,00001 2 25*
Calchaquies
Error 0,02836 0,00000 111
Médulo 0,00966 0,00483 2 32*
San Blas
Error 0,01474 0,00015 99
i Médulo 0,00637 0,00319 2 26*
rio Negro
Error 0,01300 0,00012 108
Madulo 0,01070 0,00535 2 14*
Pampa Grande
Error 0,03036 0,00036 84
) Maddulo 0,06852 0,03426 2 153*
Conjunto completo
Error 0,16650 0,00022 744
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Los box-plots de scores de asimetria fluctuante de las diferentes regiones del craneo,
corregidos por el nimero de landmarks, pueden observarse en la Figura 5.1 (en la seccion de
comparacion de magnitud de AF). En todos los casos, la boveda muestra valores mas altos, tanto
para la mediana como para los cuartiles.

La comparacion del patrén de asimetria entre modulos se realizé calculando medianas por
muestra de los dos primeros componentes principales, y comparando luego las configuraciones
resultantes mediante ajustes Procrustes (PROTEST, ver capitulo 4). Se calcularon valores de
correlacién entre las configuraciones y valores de probabilidad para la hip6tesis de independencia
mediante la aleatoriazacion de una de las configuraciones. El PROTEST permite comparar las
configuraciones formadas por la posicion relativa de cada muestra en el espacio bidimensional de
forma creado por los dos primeros componentes principales de asimetria (fluctuante y direccional)
de cada modulo. Este procedimiento es necesario debido a que, al ser los mddulos estructuras
diferentes, no tendria sentido realizar una comparacion angular entre sus autovectores. La Tabla
5.10 resume los valores de correlacion entre configuraciones y de probabilidad para las
comparaciones de a pares entre modulos del craneo utilizando PROTEST, para asimetria fluctuante.
Los resultados de las comparaciones a partir de los componentes principales de asimetria

direccional se muestran en la Tabla 5.11.

Tabla 5.10. Resultados de PROTEST entre configuraciones de medianas por muestra de los dos
primeros componentes principales de AF para cada modulo del craneo. r: coef. de correlacion
Procrustes, p: probabilidad de correlacion por azar.

Comparacion r p

base-facial 0,611 0,202
boveda-facial 0,588 0,197
boveda-base 0,368 0,749

Tabla 5.11. Resultados de PROTEST entre configuraciones de medianas por muestra de los dos
primeros componentes principales de AD para cada moédulo del craneo. r: coef. de correlacion
Procrustes, p: probabilidad de correlacién por azar.

Comparacion r p

base-facial 0,485 0,462
béveda-facial 0,557 0,316
béveda-base 0,369 0,768
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Al evaluar el patron de AF, los valores de correlacion mas altos se dan entre la base y la
region facial, mientras que el menor valor se da entre la boveda y la base. Los valores de
probabilidad no resultan significativos en ningun caso. Estos resultados muestran que la forma en la
que el patrén de AF y AD se estructura a nivel interpoblacional difiere entre los tres mddulos del

craneo.

Comparacidén de la magnitud de AF de acuerdo al tipo de subsistencia

Con el objeto de evaluar el efecto del tipo de subsistencia sobre la magnitud de asimetria
fluctuante, se realiz6 un ANOVA sobre scores de AF, utilizando la subsistencia como factor (Tabla
5.12). A partir de los mismos scores pero utilizando, ademas de la subsistencia como factor fijo, la
pertenencia a una muestra como factor aleatorio, se ajusté un modelo lineal mixto (Tabla 5.13). Los
resultados del ANOVA univariado de efectos fijos indican que el tipo de subsistencia tiene un efecto
significativo sobre la magnitud de la AF al evaluar el conjunto completo de coordenadas y al
evaluar las coordenadas de la boveda (a=0,05), mientras que la base exhibi6 resultados
marginalmente significativos (p=0,063), y la regién facial no mostré diferencias significativas. Es
importante recordar que la relacién entre estructuracion geografica y tipo de subsistencia, asi como

su posible efecto sobre la AF, no se evalian mediante estos analisis.

Tabla 5.12. ANOVA sobre los scores de AF con factor subsistencia. gl: grados de libertad, gl error:
grados de libertad del error, R’ estadistico R cuadrado, F: estadistico F, p: probabilidad del F
estimado, ** : p<0,05, * : p<0,1.

Modulo Efecto gl I error R? F p
Completo Subsistencia 1 247 0,052 13,42 0,000 **
Base Subsistencia 1 247 0,014 3,50 0,063 *
Facial Subsistencia 1 247 0,004 1,11 0,294
Béveda Subsistencia 1 247 0,023 5,88 0,016 **

Tabla 5.13. Modelo lineal mixto sobre los scores de AF con factor subsistencia (fijo) y muestra
(aleatorio). gl: grados de libertad, gl error: grados de libertad del error, t: estadistico t, p:
probabilidad del t estimado, ** : p<0,05, * : p<0,1.

Maodulo Efecto gl 9 error t p
Completo Subsistencia 5 242 -2,61 0,048 **
Base Subsistencia 5 242 -1,15 0,303
Facial Subsistencia 5 242 -0,70 0,153
Boéveda Subsistencia 5 242 -2,43 0,059 *
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El modelo lineal mixto, por su parte, muestra diferencias significativas en el conjunto de
landmarks del craneo completo (a=0,05) y marginalmente significativas para la béveda (p=0,059).
La Figura 5.1 muestra los box-plots de scores de AF de las diferentes muestras, por modulo. En
todos los casos, la boéveda presenta valores mas altos para la mediana, y mayor dispersion. Tanto la
base como la regién facial exhiben medianas y dispersion similares entre si. Las muestras de
cazadores-recolectores presentan, en general, valores medios mas bajos que las de agricultores, en
la region facial y en la boveda. La distribucion de los scores de AF del craneo completo, por
muestra (Figura 5.2), exhibe valores medios menores en todas las muestras de cazadores-

recolectores. Los valores son levemente superiores a los de la boveda, entre 0,020 y 0,025.
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Figura 5.1. Box-plots del score de AF de los diferentes modulos, por muestra. CH: Chubut, SB: San
Blas, RN: rio Negro, PA: sudeste de Pampa, PG: Pampa Grande, SJ: San Juan, CA: Valles
Calchaquies.
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Figura 5.2. Box-plots de scores de AF del craneo completo, por muestra. CH: Chubut, SB: San Blas,
RN: rio Negro, PA: sudeste de Pampa, PG: Pampa Grande, SJ: San Juan, CA: Valles Calchaquies.
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Comparacién del patréon de AF de acuerdo al tipo de subsistencia

A fin de evaluar el efecto de la subsistencia sobre el patron de AF, se utiliz6 un MANOVA
de una via sobre los componentes principales que explican aproximadamente el 60% de la variacién
asimétrica fluctuante (Tabla 5.14). Alternativamente, se ajusté con estos mismos componentes
principales un modelo lineal mixto, considerando como efecto fijo la subsistencia y como efecto
aleatorio la pertenencia a una determinada muestra (Tabla 5.15). Los resultados del MANOVA
indican que el factor subsistencia resulta significativo en el conjunto de coordenadas del craneo
completo y en el conjunto de coordenadas de la boveda. Los resultados del modelo mixto no
muestran efectos significativos del factor subsistencia en ningiin médulo ni en el conjunto de
coordenadas del craneo completo. Al igual que en el caso anterior, es necesario considerar que la
distribucion geografica de las muestras da cuenta de una parte importante de la variacién de AF

observada, cuyo efecto no se evaliia mediante los analisis del presente apartado

Tabla 5.14. Resultados de MANOVA sobre los scores de los componentes principales de AF. gl:
grados de libertad, gl error: grados de libertad del error, n*: estadistico eta cuadrado, F aprox.:
estadistico F aproximado, p: probabilidad del F estimado, ** : p<0,05, * : p<0,1.

Médulo Efecto al 9 error n? F aproximado p
Completo Subsistencia 1 238 0,119 3,22 0,001 **
Base Subsistencia 1 238 0,019 0,46 0,917
Facial Subsistencia 1 238 0,036 0,88 0,548
Boéveda Subsistencia 1 238 0,115 3,09 0,001 **

Tabla 5.15. Modelo lineal mixto sobre los scores de los componentes principales de AF. gl: grados
de libertad, gl error: grados de libertad del error, t: estadistico t, p: probabilidad del t estimado, ** :
p<0,05, * : p<0,1.

Maodulo Efecto gl 9l error t p

Completo Subsistencia 5 2420 -0,25 0,815
Base Subsistencia 5 2420 -0,13 0,902
Facial Subsistencia 5 2420 1,15 0,301
Boéveda Subsistencia 5 2420 -1,97 0,106

Para explorar la similitud de los patrones de asimetria fluctuante entre muestras con el
mismo tipo de subsistencia se calcularon matrices de angulos entre los autovectores del primer
componente principal de las distintas muestras. Los resultados se presentan en las tablas 5.16 a
5.19. Se reportan el angulo phi entre el primer autovector de las muestras comparadas (diagonal
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superior) y el valor de probabilidad calculado para la hipétesis de colinearidad aleatoria entre ambos
vectores. Valores pequefios de p, indican direccciones similares de los vectores en el morfoespacio.
Para visualizar los resultados se utilizaron arboles fenéticos (fenogramas) utilizando el método
UPGMA. Los resultados del craneo completo muestran pocas diferencias en el patrén de AF entre
las muestras (Tabla 5.16). Solamente las comparaciones entre Chubut y San Juan, Chubut y SE de
Pampa, Chubut y Valles Calchaquies, y entre rio Negro y San Blas mostraron diferencias en el
patron de AF. El fenograma muestra afinidad entre los patrones de las muestras de cazadores-
recolectores, por un lado, y entre las muestras de agricultores por el otro, presentando estos dltimos
menores distancias entre si (Figura 5.4). Entre los modulos, la base presenta angulos pequefios y
significativos en su totalidad, lo cual indica similitud entre las muestras en el patréon de AF (Tabla
5.17, Figura 5.5). La region facial exhibe diferencias en el patron de AF principlamente entre SE de
Pampa y San Blas con el resto de las muestras (Tabla 5.18), y el fenograma no muestra
agrupamiento por tipo de subsistencia (Figura 5.6). Finalmente, en la region de la boveda (Tabla
5.19) las muestras de San Juan, SE de Pampa y Valles Calchaquies se diferencian de las demas. El
fenograma (Figura 5.7) muestra que esta estructura separa a cazadores-recolectores de agricultores,

aunque incluyendo entre los primeros la muestra de Pampa Grande.

Tabla 5.16. Angulos entre el primer componente principal de cada muestra del craneo completo.
Diagonal superior phi, diagonal inferior p. En negrita, valores significativos («=0,05).

CA CH PA PG RN SB SJ
PA 78,25 32,94 4369 54,63 59,03 4287
CH 0,0758 83,25 7543 53,78 76,13 85,26
SJ 0,0000 0,3087 4184 6252 50,82 32,08
PG 0,0000 0,0274 0,0000 64,84 59,55 35,32
RN 0,0000 0,0000 0,0000 0,0001 87,75 63,04
SB 0,0000 0,0357 0,0000 0,0000 0,7343 60,06

CA 0,0000 0,4748 0,0000 0,0000 0,0000 0,0000

Figura 5.4. Fenograma mediante UPGMA de los angulos entre el primer componente principal de
AF de cada muestra del craneo completo.

63



Tabla 5.17. Angulos entre el primer componente principal de cada muestra de la base. Diagonal
superior phi, diagonal inferior p. En negrita, valores significativos («=0,05).

CA CH PA PG RN SB SJ
PA 3446 3846 31,89 3080 30,22 33,10
CH 0,0000 29,94 2538 3435 32,68 4227
SJ 0,0000 0,0000 38,98 44,06 29,66 43,62
PG 0,0000 0,0000 0,0000 36,34 36,18 36,25
RN 0,0000 0,0000 0,0001 0,0000 42,42 35,92
SB 0,0000 0,0000 0,0000 0,0000 0,0000 43,91

CA 0,0000 0,0000 0,0000 0,0000 0,0000 0,0001

sj

Figura 5.5. Fenograma mediante UPGMA de los angulos entre el primer componente principal de
AF de cada muestra de la base.

Tabla 5.18. Angulos entre el primer componente principal de cada muestra de la regién facial.
Diagonal superior phi, diagonal inferior p. En negrita, valores significativos («=0,05).

CA CH PA PG RN SB SJ
PA 5423 52,24 49,12 5691 72,00 46,62
CH 0,0004 52,24 49,12 5691 72,00 46,62
SJ 0,0002 0,0002 73,87 8896 6387 8235
PG 0,0001 10,0001 0,1236 87,66 68,86 29,90
RN 0,0012 0,0012 0,9212 0,8243 60,16 47,21
SB 0,0853 10,0853 0,0117 0,0426 0,0038 81,74

CA 0,0000 0,0000 0,4679 0,0000 0,0000 0,4326

Figura 5.6. Fenograma mediante UPGMA de los angulos entre el primer componente principal de
AF de cada muestra de la region facial.
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Tabla 5.19. Angulos entre el primer componente principal de cada muestra de la béveda. Diagonal
superior phi, diagonal inferior p. En negrita, valores significativos («=0,05).

CA CH PA PG RN SB SJ
PA 72,04 3726 4783 8731 84,28 28,74
CH 0,2453 8593 3795 5932 3222 86,27
SJ 0,0002 0,7941 67,83 7545 6837 24,88
PG 0,0044 10,0003 0,1496 69,98 5448 62,73
RN 0,8628 10,0435 0,3479 0,1943 59,15 83,13
SB 0,7135 10,0000 0,1600 0,0183 0,0422 68,69

CA 0,0000 0,8107 10,0000 0,0742 0,6591 0,1665

Figura 5.7. Fenograma mediante UPGMA de los angulos entre el primer componente principal de
AF de cada muestra de la boveda.

Finalmente, los mapas de color del patrén de asimetria fluctuante de las diferentes muestras
(Figura 5.8) permiten observar las zonas del craneo que presentan mayor variabilidad entre lados
en cada muestra (patron de AF). Puede verse un patron comun a las muestras de agricultores, en las
que la region del asterion y la parte posterior del parietal exhiben valores mayores de AF que las
muestras de cazadores-recolectores, mientras que estas ultimas presentan valores menores y que
afectan principalmente la parte superior del pariental, llegando a la zona del lambda. La base se ve
muy poco afectada por AF, y la region facial no presenta patrones evidentes comunes a los
diferentes tipos de subsistencia. Un caso particular lo constituye la muestra de Pampa Grande, que,
aunque presenta marcadas evidencias de estrés nutricional (Baffi et al., 1996), exhibe un patrén de
AF algo diferente a las restantes muestras de agricultores. Particularmente, la regiéon superior y

anterior del parietal presenta similitud con el patrén observado en la muestra de Chubut.
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+ AF

- AF

Figura 5.8. Mapas de color del primer CP de AF. Los colores muestran diferencias entre el consenso
y el extremo positivo de variacion para las muestras de Pampa Grande (a), Calchaquies (b), SE de
Pampa (c), San Juan (d), Chubut (e), San Blas (f) y rio Negro (g).
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5.4 Discusion

Los resultados de los andlisis preliminares sobre asimetria en la forma indican que existe
asimetria fluctuante significativa en todas las muestras analizadas, y la varianza explicada por la
interaccion entre lado e individuo resulta alrededor de un orden de magnitud mayor que la explicada
por el error de medicion. Por otra parte, no se hallaron diferencias significativas en la asimetria
direccional entre muestras, y la diferencias entre sexos en la asimetria fluctuante tampoco resultd
significativa. Estos resultados permiten la comparaciéon a nivel poblacional de la asimetria
fluctuante, descartando sesgos introducidos por errores de medicion, por diferencias entre los sexos
o por diferencias en el patron de asimetria direccional de cada muestra, de acuerdo a las
precauciones metodologicas sugeridas por Palmer y Strobeck (2003).

Los resultados de las comparaciones entre la estructura geografica y la estructura de
variacién asimétrica interpoblacional, tanto en magnitud como en patrén, sugieren que un 90% de la
variacién entre muestras, en el caso de la magnitud, y un 70% en el caso del patrén, pueden ser
atribuidos a diferencias entre poblaciones derivadas de su estructuracién en el espacio geografico.
Por su parte, la comparacion entre distancias geograficas y variacion simétrica de la forma muestra
que alrededor del 90% de la variacion responde a la estructura geografica. Estos resultados son
consistentes con estudios previos que sefialan que una parte significativa de la variacion
morfoldgica craneofacial observada entre las poblaciones del sur de Sudamérica podria haber sido
resultado de procesos microevolutivos como el flujo génico y el efecto fundador serial, que generan
una fuerte estructuracion geografica en la variacion fenotipica (Cocilovo y Di Rienzo, 1984-1985;
Cocilovo y Neves, 1989; Perez y Monteiro, 2009; Bernal et al., 2010; Perez et al., 2011). Estos
estudios morfologicos coinciden con las conclusiones alcanzadas a partir de datos moleculares que
muestran que la distribucion espacial de la variacion genética neutral en la region coincide con el
patron esperado para el tltimo de estos procesos (Moraga et al., 2000; de Saint Pierre et al., 2012),
asi como con el esperado para migraciones (Bodner et al., 2012). Este patrén, en términos
generales, se caracteriza por presentar autocorrelacion positiva en distancias cortas, acoplada a
autocorrelacion negativa en largas distancias (Legendre, 1993; Sokal et al., 1989), lo cual implica
que poblaciones mas cercanas seran mas similares entre si que lo esperado por azar (Perez et al.,
2010).

Dado que la asimetria es una propiedad del fenotipo, y como tal podria relacionarse al
menos parcialmente con caracteristicas del genotipo, una de las posibles explicaciones para el
patron espacial observado es que los mismos procesos responsables de la diversificacion

morfolégica entre poblaciones con diverso grado de afinidad genética sean responsables de las

67



diferencias observadas en la asimetria fluctuante. Aunque la arquitectura genética de la inestabilidad
del desarrollo es aiin mayormente desconocida (Leamy et al., 2005), diversos autores han propuesto
que los fenomenos de dominancia y epistasis, mediados por dinamicas moleculares no lineales
(Graham et al., 2003), pueden ser responsables de una parte de la variacién de asimetria fluctuante
observada entre poblaciones (Klingenberg y Nijhout, 1999; Leamy, 2003; Leamy et al., 2005).
Estudios recientes utilizando QTL indican que existen efectos epistaticos sobre loci realcionados a
forma o tamafo de los mismos rasgos evaluados, que influyen sobre el nivel general de asimetria
fluctuante observado en una poblacién (Leamy et al., 2015). Estas interacciones contribuyeron con
alrededor del 20% de la variacién en forma y tamafio de la asimetria fluctuante observada.

Otro factor que podria dar cuenta de la estructuracién geografica observada en la asimetria
fluctuante es el grado de heterocigosis de las diferentes poblaciones estudiadas, considerando el
menor grado de diversidad genética observado en las poblaciones del sur de Sudamérica respecto de
las poblaciones andinas (Fuselli et al., 2003; Bodner et al., 2012). En este sentido, y en relacion al
origen genético de la homeostasis, desde mediados del siglo XX se han propuesto distintos
modelos, en general basados en las propiedades de la heterocigosis en términos de fitness (para una
discusion detallada, ver Woolf y Markow, 2003). La comprobacion de las predicciones hechas por
estos modelos, sin embargo, tuvo diverso grado de éxito, y el efecto de la variabilidad genética de
una poblacion sobre la estabilidad del desarrollo auin se encuentra en discusion (ver metaanalisis en
Vgllestad y Hindar, 1997). Quinto-Sanchez y colaboradores (2015) encontraron una relacion
negativa de baja magnitud entre el grado de heterocigosis individual y la asimetria fluctuante facial
en una muestra de 4.104 humanos modernos de Sudamérica, mientras que una revision de estudios
experimentales (Alibert y Auffray, 2003) arrojé resultados diversos y dependientes de las
caracteristicas de las muestras. Por otro lado, la interpretacion de estudios de este tipo llevados a
cabo en condiciones naturales (estudios comparativos) resulta compleja debido a la confusion entre
los efectos genéticos y ambientales sobre la estabilidad del desarrollo (Alibert y Auffray, 2003). En
relacion a este aspecto, los trabajos de Varela y Cocilovo (2007), Medeot y colaboradores (2008) y
Fuchs y colaboradores (2015) analizaron la varianza ambiental especial (la variacion interna de los
individuos), relativa a la suma de la varianza ambiental general (variacion del ambiente externo) y
la varianza genética, en poblaciones del sur de Sudamérica. Los autores utilizaron un modelo de
particion de la varianza (Falconer y Mackay, 1996) para evaluar la estabilidad del desarrollo de las
distintas muestras, encontrando, al igual que el presente trabajo, limitaciones para diferenciar el
efecto ambiental general (dieta, temperatura, etc.) del efecto genético. Este modelo asume que, en la
mayor parte de los casos, el componente ambiental general y el componente genético no aditivo
resultan poco significativos en relacion a la variacion total (Falconer y Mackay, 1996; Varela y

Cocilovo, 2007).
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En Sudameérica, sin embargo, la variacién morfolégica se encuentra estructurada, en parte,
en relacion al clima y a la dieta, por lo que ambos factores podrian ser en parcialmente responsables
de la estructura geografica que presenta la asimetria fluctuante. En este sentido, la morfologia ha
sido explicada por trabajos recientes como el resultado de una interaccion compleja entre factores
ecologicos, como dieta y clima, que habrian actuado de manera diferencial a distintas escalas
espaciales y sobre los diferentes médulos del craneo durante la historia evolutiva de las poblaciones
(Gonzalez-José et al., 2005; Sardi et al., 2006; Perez y Monteiro, 2009; Paschetta et al., 2010; Perez
et al., 2011; Menéndez et al., 2014). De acuerdo a estudios previos, la variacion morfolégica
craneofacial de las poblaciones americanas no sigue un patrén latitudinal simple, ni se encuentra
asociada a la variacion de temperatura (Rothhammer y Silva, 1990; Béguelin, 2009; Perez et al.,
2011), y los resultados reportados por Perez y colaboradores (2011) para la relacion entre dieta y
temperatura para poblaciones sudamericanas muestran una baja correlacion entre ambas variables
(r=0,26). Por otro lado, la temperatura podria ademas tener un efecto indirecto sobre la morfologia
al estar asociada al tipo de dieta, disminuyendo ain mas su efecto directo sobre la variacién
craneofacial observada. La diversificacion de las estrategias de subsistencia en Sudameérica durante
los ultimos 2000 afios permite evaluar el efecto de dietas con diferentes contenidos relativos de
proteinas y carbohidratos sobre los procesos de desarrollo ontogenético de las estructuras
craneofaciales (Perez et al., 2011; Paschetta et al., 2016). En particular, las dietas con menor
contenido relativo de proteinas de origen animal, relacionadas generalmente con grupos agricultores
y horticultores, se asocian a cambios en la forma (Frisancho, 2009) y en el patrén de integracion
(Paschetta et al., 2016), mientras que la desnutricion protéica y protéico-caldrica se encuentra
relacionada con disminucion del tamafio y cambios alométricos asociados (Pucciarelli y Oyhenart,
1987; Cesani et al., 2006) y con el patron de integracion del craneo (Gonzalez et al., 2011 a). Los
cambios en el tamafio, por su parte, han sido relacionados a los cambios de forma en las
poblaciones sudamericanas, mostrando un efecto alométrico (Gonzalez et al., 2011 b).

En términos generales, los resultados del presente capitulo muestran que la dieta es un factor
relevante para explicar la variacion interpoblacional de la magnitud y de los patrones de asimetria
fluctuante entre poblaciones prehistéricas del sur de Sudamérica. Aunque una parte importante de la
variacién analizada se ajusta a la matriz de distancias geograficas entre poblaciones, alrededor del
10% de la variacion en la magnitud y 31% de la variacién en el patrén de la asimetria fluctuante
entre muestras no responde a esta estructuracion espacial. La magnitud y el patron de asimetria
fluctuante resultaron significativamente diferentes entre poblaciones con distinto tipo de
subsistencia, al evaluar el craneo completo y la boveda. En particular, la magnitud de asimetria
fluctuante resulté menor en grupos cazadores-recolectores que en grupos agricultores.

Estos resultados son consistentes con los obtenidos por Medeot y colaboradores (2008) para
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la comparacién entre las poblaciones de Las Pirguas y San Pedro de Atacama, agroalfareras, de
Punta de Teatinos y El Cerrito, cazadoras recolectoras marinas, y de Arica y Piragua, cazadoras
recolectoras de amplio espectro. Por su parte, Baffi y colaboradores (1996) describieron para la
muestra 6sea de Las Pirguas la presencia de indicadores de estrés nutricional, como cribra orbitalia
e hiperostosis porotica, paleopatologias como periostitis, osteoartrosis, engrosamientos 0seos,
caries, abcesos e infecciones, e indicadores 6seos de tensién socal (e.g.: golpes).

Por otro lado, las condiciones de vida de las poblaciones cazadoras-recolectoras del valle
inferior del rio Chubut han sido descriptas como buenas, mejorando durante los tltimos mil afios y
presentando una tendencia secular en la estatura (Millan et al., 2013). Esta tendencia ha sido
vinculada por las autoras a una alimentacién mas variada y de mayora valor nutritivo. Por su parte,
Otero y Novellino (2010) evaluaron el estado nutricional y de salud bucal de cazadores-recolectores
de la costa centro-norte de chubut y del valle inferior del rio Chubut, comparandolo con otras
muestras de Patagonia. Las autoras hallaron que los individuos no presentaban signos de estrés
alimentario o deficiencia de hierro, evidenciando un descenso en la frecuencia de abcesos, desgaste
y pérdidas dentales ante mortem a partir del afio 1000 A.P., y condiciones saludables en general
asociadas a dietas de origen mixto marino-terrestre. Para la cuenca del lago Salitroso, en la
provincia de Santa Cruz, Garcia Guraieb (2006) realizo un relevamiento paleopatolégico sobre
indicadores 6seos y dentales de 30 individuos, hallando prevalencias relativamente altas de
hipoplasias de esmalte y bajas de hiperostosis poroética, traumas e infecciones. En términos
generales, la autora reporté frecuencias relativamente bajas de indicadores de estrés nutricional,
patologico y mecanico. Por ultimo, Flensborg (2015) analiz6é indicadores paleopatolégicos en 94
individuos de seis sitios arqueologicos de la cuenca baja del rio Colorado, norte de Patagonia,
relevando patologias oOseas y dentales, estrés sistémico y traumas. Los resultados indican una
frecuencia relativamente baja de patologias, con un leve aumento de ciertas patologias orales luego
del 1000 A.P.

Los indicadores paleopatologicos, tanto de agricultores como de cazadores-recolectores,
confirman que las poblaciones con mayores niveles de estrés ambiental de efecto sistémico exhiben
niveles mas elevados de asimetria fluctuante, de acuerdo con una de las principales expectativas
planteadas en este capitulo. En este sentido, la dieta resulta el factor mas relevante en términos
explicativos en relacion a la diferenciacién interpoblacional de la inestabilidad del desarrrollo, al
excluir la estructuracion geografica de la asimetria fluctuante debida a la afinidad genética entre
poblaciones.

Al comparar la magnitud de asimetria fluctuante entre los médulos del craneo, la béveda
exhibid, en todos los casos, una magnitud significativamente mayor de AF que los demas mo6dulos,

mientras que la base mostro los valores mas bajos, y con menor variacion entre las muestras. Este
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resultado coincide parcialmente con los obtenidos por Gawlikowska y colaboradores (2007) en un
trabajo comparativo sobre craneos humanos modernos y medievales, utilizando medidas lineales.
Aunque los autores encontraron diferencias en la magnitud relativa de asimetria fluctuante entre
ambas muestras, la muestra moderna presenté valores mayores de AF, localizados principalmente
en la boveda. DeLeon (2007), por su parte, compar6 la asimetria fluctuante de dos muestras
diacrénicas de craneos humanos de la region de Nubia, en Sudan, hallando también que el
neurocraneo presentaba las medidas lineales con valores mas elevados de AF. En un estudio
posterior, DeLeon y Richtsmeier (2009) evaluaron la asimetria fluctuante en una muestra de nifios
con craneosinostosis y en un grupo control. En ambos grupos, los landmarks involucrados en mayor
cantidad de medidas con AF significativa se encontraron nuevamente en la béveda, mas
precisamente sobre la sutura esfenoescamosal, el Asterion y el Bregma. Por el contrario,
Hershkovitz y colaboradores (1992) reportaron, para un estudio comparativo sobre heterocigosis
entre dos muestras de craneos de beduinos de Israel, niveles mas altos de AF en la regién facial que
en la boveda, utilizando medidas lineales. Tanto la similitud en la magnitud de asimetria en la base
del craneo como su menor valor relativo a los demas modulos caracterizan la mayoria de los
resultados reportados en estudios sobre asimetria fluctuante en el craneo humano.

La expresion diferencial de la asimetria fluctuante entre modulos o rasgos resulta relevante
para evaluar diferentes hipotesis acerca de la relacion entre asimetria y fitness, tanto a nivel
individual como poblacional (Polak et al., 2003). Para explicar estas diferencias de asimetria entre
rasgos, se han propuesto mecanismos de seleccion sexual a partir del grado de simetria facial, por
un lado, y mecanismos basados en la importancia funcional de cada rasgo o region, por el otro. En
este sentido, la existencia de un parametro individual de asimetria fluctuante ha cobrado particular
importancia en los estudios de seleccion sexual (Thornhill y Gangestad, 1993; Mgller y Cuervo,
2003; Schaefer et al., 2006a), de acuerdo a los cuales la asimetria de determinados rasgos serviria
como un indicador de calidad fenotipica del individuo, e influiria en la seleccién de pareja sexual y
otras relaciones sociales (Polak et al., 2003). Particularmente, se ha propuesto que la simetria facial
podria ser un efecto local indirecto de caracteristicas individuales sistémicas como el grado de
heterocigosis o los niveles hormonales, que darian al individuo un mayor fitness en términos de
inmunocompetencia (Schaefer et al., 2006a). De acuerdo a este enfoque, es esperable que la regién
facial presente valores menores de asimetria fluctuante, mientras que la simetria de la base, por
ejemplo no estaria bajo presion selectiva al no poder actuar como indicador de calidad fenotipica
durante la seleccion de pareja. La hipotesis que subyace en este tipo de estudios es que existe un
mecanismo de amortiguacion de errores a nivel sistémico, cuya efectividad es una caracteristica de
cada individuo. La hipotesis alternativa, que la asimetria observada es producto de mecanismos

locales o especificos de correccién o amortiguacion de errores, implica que el nivel de asimetria
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fluctuante no necesariamente indica caracteristicas generales del fitness de un individuo, o que esta
relacionado al grado de heterocigosis en muiltiples loci, lo cual resulta particularmente relevante en
la presente investigacion debido a las caracteristicas de las muestras analizadas. En relacion a esta
ultima hipétesis, diversos trabajos muestran la existencia de valores de asimetria especificos de
determinados rasgos o conjuntos de rasgos, relacionados por procesos del desarrollo o
caracteristicas funcionales (Leamy, 1993; Klingenberg y McIntyre, 1998; Klingenberg et al., 2001;
DeLe6n, 2007; Gawlikowska et al., 2007; Lotto y Gonzalez, 2014). Las diferencias entre los
mecanismos locales de amortiguacién de errores podrian, de acuerdo a lo propuesto inicialmente
por Palmer y Strobeck (1986), estar relacionados a la importancia funcional de los rasgos o
conjuntos de rasgos o, en términos de la biologia evolutiva del desarrollo, a su rol y relevancia
durante los procesos de desarrollo ontogenético. En un metaanalisis, Polak y colaboradores (2003),
encontraron que la evidencia actual es consistente con los mecanismos planteados por ambas
hipadtesis, proponiendo un modelo de “amortiguacion dual” que actua tanto a nivel sistémico como a
nivel local.

Durante la ontogenia, la base del craneo presenta caracteristicas particulares en relacién al
esqueleto facial y a la boveda, debido a las cuales es posible esperar una mayor estabilidad en los
procesos de desarrollo y, por lo tanto, valores menores de asimetria fluctuante. Diversos autores han
sostenido que la base resulta de suma importancia para acomodar y coordinar diferentes aspectos
del crecimiento de la boveda y la region facial, ejerciendo un rol integrador en el desarrollo de las
estructuras craneofaciales (de Beer, 1937; Moss y Young, 1960; Lieberman et al., 2000; Sperber,
2001; Bastir et al., 2006; Lieberman et al., 2008). Esta hipotesis se apoya principalmente en tres
caracteristicas de la base: primero, su modo de osificacion endocondral, diferente de la osificacion
intramembranosa que caracteriza a la boveda y a la region facial. Los centros de osificacion se
establecen tempranamente y se desarrollan bajo control intrinseco, manteniendo las relaciones
establecidas entre la médula espinal, los vasos y los nervios que la atraviesan (Sperber, 2001;
Lieberman et al., 2008). Segundo, la maduracion en forma de la base ocurre mas tempranamente
que en la region facial y en la boveda (7-8 aflos), mientras el tamafio sufre cambios menores desde
ese momento, a expensas de unas pocas sincondrosis que permanecen activas (Bastir et al., 2006),
por lo que gran parte de las relaciones internas se mantiene estable. Particularmente, los elementos
condrales de la base del craneo siguen un patron de crecimiento caracterizado por un temprano y
rapido aumento del tamafio, desde la cuarta semana de gestacion, alcanzando el 90% del tamafio
adulto antes de los 12 afios, mientras que la boveda y la region facial comienzan y completan su
desarrollo a una edad mas avanzada (Humphrey, 1998; Sperber, 2001). Tercero, su ubicacion
relativa en el craneo, con la boéveda creciendo sobre su parte superior y la region facial en su parte

inferior. Estas tres caracteristicas implicarian que, al concluir tempranamente su maduracién con
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respecto a las restantes estructuras, su posicion intermedia resulte una influencia importante para el
crecimiento y desarrollo de la boveda y la region facial. Por su parte, Barbeito Andrés (2014)
encontrd que la base exhibe correlaciones mas bajas que los demés modulos al comparar diferentes
etapas ontogenéticas. La autora relaciona los cambios relativos a la influencia de diversos factores:
por un lado, el crecimiento del encéfalo, por el otro, la relacion de la base con la mandibula, con un
fuerte compromiso funcional, y finalmente, su articulacién con la columna vertebral, relacionada
con las funciones de locomocion y postura. Estos resultados no son necesariamente incompatibles
con la idea de estabilidad interna propuesta anteriormente, ya que cambios relativamente pequefios
en el angulo de la base del craneo, ocurridos a nivel de las sincondrosis activas (Lieberman et al.,
2008), podrian alterar la estructura de varianza y covarianza de la base sin que la mayor parte de las
relaciones espaciales establecidas en el condrocraneo se vean alteradas.

Lo senalado hasta aqui permite realizar distintas consideraciones en relacion a las
diferencias en la magnitud de asimetria fluctuante observada entre modulos del craneo. Por un lado,
si los efectos de las perturbaciones en los procesos de desarrollo son acumulativos a lo largo del
tiempo, es esperable encontrar una asociacion entre la duracién del periodo de crecimiento y la
magnitud de la AF (Klingenberg, 2003). Las diferencias en la duracion de las trayectorias
ontogenéticas de los distintos médulos ya han sido relacionadas con diferencias interpoblacionales
en la configuracion del craneo en poblaciones de Sudamérica (Gonzalez et al., 2011), por lo que es
posible que también se relacionen con las diferencias en la configuracion de la asimetria entre
muestras. La base de esta manera, acumularia menos variacion en el transcurso de su desarrollo,
resultando menos asimétrica. Otra consideracién importante en este sentido es la interaccion de la
base con diversos tejidos (vasos, nervios y encéfalo, principalmente) desde momentos tempranos y
a lo largo de su desarrollo (Sperber, 2001), que aumenta el nimero de factores involucrados en el
control de los procesos locales y por lo tanto amortigua los efectos de eventos estocasticos raros
(i.e. ruido de desarrollo) (Nijhout y Davidowitz, 2003). En este sentido, la boveda, el médulo que
exhibié mayor asimetria fluctuante, es el que presenta menor compromiso funcional (en términos de
masticacion, postura y locomocion) e interaccion entre tejidos menos compleja en relacion a la

region facial o la base.
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6. Modificaciones culturales del craneo

e inestabilidad del desarrollo
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6.1 Introduccion

El craneo humano esta constituido por un conjunto de componentes, cada uno de los cuales
seria a su vez una matriz funcional formada por los distintos tejidos blandos, érganos y cavidades
asociados a una funcion, y por una unidad esqueletaria, constituida por los tejidos de sostén cuyo
proposito es proteger y dar soporte a la matriz funcional (Moss y Young 1960; Cheverud 1996;
Lieberman, 2011). Estas estructuras cambian de manera coordinada a lo largo de la ontogenia de un
individuo, y los componentes esqueletales y no esqueletales se relacionan a través de interacciones
reciprocas. Ese fenémeno, llamado integracion morfologica (Olson y Miller, 1958; Cheverud,
1996), puede resultar de: la integracion funcional, producto de las interacciones coordinadas entre
estructuras vinculadas a una funciéon comun, y la integracién del desarrollo, resultante del resto de
las interacciones entre estructuras durante el crecimiento y desarrollo del organismo. La integracion
morfologica puede darse tanto por mecanismos genéticos como epigenéticos, entendiéndose a estos
ultimos como interacciones fisicas entre tejidos, interacciones a través de factores de crecimiento
durante la ontogenia, y como respuestas comunes a estimulos ambientales compartidos (Lieberman,
2011).

Debido a que el grado de asociacién entre estructuras varia, se ha planteado que el craneo
tiene un comportamiento modular (Klingerberg, 2014). En este sentido, numerosos estudios han
mostrado que la base, la region facial y la béveda pueden considerarse unidades semi-
independientes que interactiian entre si, creando patrones generales de integracién craneofacial
(Cheverud, 1982, 1996; Martinez-Abadias et al., 2009). Tales caracteristicas del craneo sugieren
que los factores ambientales con un efecto directo sobre uno de los mddulos, podrian tener efectos
indirectos sobre otras regiones del craneo.

Esto ha sido intensamente estudiado en el craneo humano mediante el analisis de muestras
que exhiben modificaciones culturales de la boveda craneana. La practica de modificacién cultural
del craneo, ampliamente extendida entre los humanos modernos (Dingwall, 1931; Dembo e
Imbelloni, 1938; Meiklejohn et al., 1992; Buikstra y Ubelaker, 1994), ha sido definida en términos
bioldgicos como la distorsion dindmica de los vectores normales de crecimiento de la bdéveda
mediante la aplicacién de fuerzas externas (Moss, 1958; Perez, 2007). Esta practica cultural provee
lo que algunos autores han considerado un “experimento natural” para investigar la relacién entre el
crecimiento de la béveda del craneo, la base y la regién facial en humanos (Antén, 1989; Cheverud
et al., 1992; Martinez-Abadias et al., 2009). Al aplicar un conjunto de fuerzas sobre el craneo en
desarrollo, cuyas caracteristicas en cuanto a la localizacion de su aplicaciéon, duracién del estimulo,

etc. pueden conocerse con cierto grado de precisién, es posible inferir qué procesos se ven
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afectados, y de qué manera, mediante el andlisis de la alteracion de los patrones normales de
desarrollo.

Aunque no existe consenso acerca del efecto de las modificaciones culturales sobre la
morfologia de la base del craneo y de la regién facial, diversos estudios sefialan que la morfologia
de estos mddulos se altera cuando se aplican fuerzas mecanicas externas a la boveda (Ant6n, 1989;
Cheverud et al., 1992; Cocilovo et al., 1995; Perez, 2006; Martinez-Abadias et al., 2009). En este
contexto, la fuerza ejercida sobre zonas especificas de la boveda por los diferentes métodos de
modificaciéon cultural puede ser considerada como un estimulo epigenético concomitante con el
desarrollo de las diferentes unidades esqueletarias durante los primeros afios de vida. Estos
estimulos, que pueden considerarse factores ambientales de accién relativamente localizada,
resultan disruptivos para los procesos normales de desarrollo. Dado que la inestabilidad del
desarrollo es una propiedad de los procesos, que puede verse afectada por las fuerzas aplicadas
durante la modificacion, es posible estimar su efecto directo sobre la inestabilidad de la béveda y
evaluar si existe un efecto indirecto sobre la inestabilidad de la base y la region facial. Sin embargo,
hasta el presente, solo Fuchs y colaboradores (2014) han evaluado en qué medida un factor
ambiental con efecto localizado, como la modificacién cultural de la béveda craneana, podrian
influir sobre la estabilidad del desarrollo del craneo, y solamente sobre una muestra.

El objetivo general del presente capitulo es explorar la relacién entre las modificaciones
culturales del craneo, y la estabilidad en los procesos de desarrollo del craneo completo y de sus
diferentes modulos, inferida a partir de los patrones de asimetria de las estructuras estudiadas. En
particular, se evalia en que medida la modificaciéon cultural de la béveda craneana afecta la
magnitud y el patrén de la inestabilidad del desarrollo del craneo, y si existe un efecto diferencial en
los distintos modulos. Sobre la base de los estudios previamente discutidos, se espera que la
modificacién cultural tenga efectos significativos sobre la magnitud y patron de asimetria fluctuante
(como medida de inestabilidad del desarrollo) tanto en el médulo afectado directamente por las
fuerzas mecanicas aplicadas para modelar la forma del craneo, como en la regién facial y la base.
Para este fin se analizan muestras de tres poblaciones prehistoricas que exhiben distinto tipo y grado

de modificacion cultural de la béveda craneana.

6.2 Material y métodos

Muestras analizadas

En el presente capitulo se analiza informacién morfométrica registrada en 109 individuos
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adultos de ambos sexos, pertenecientes a tres muestras arqueoldgicas de poblaciones aborigenes,
provenientes de los Valles Calchaquies, en el Noroeste de Argentina (CA), de Chubut, en la
Patagonia Central (CH) y del Valle inferior del rio Negro, en la Patagonia Septentrional (RN)
(Tablas 3.1 y 3.2, ver capitulo 3).

Se seleccionaron para cada muestra un numero similar de individuos femeninos y
masculinos, y de individuos con y sin modificacién cultural del craneo, de acuerdo a clasificaciones
de trabajos previos, utilizando los criterios clasicos para las modificaciones sudamericanas (Dembo
e Imbelloni, 1938; Perez, 2006). Las determinaciones de sexo y edad se realizaron de acuerdo a
caracteres morfolégicos del craneo (Buikstra y Ubelaker, 1994) en los casos en los que no se
contaba con una determinacion previa (Lehmann-Nitsche, 1910; Perez, 2006). La seleccion se
realizé atendiendo también a la ausencia de patologias o modificaciones postdepositacionales
evidentes y al estado de conservacién general del craneo.

La muestra RN comprende craneos de 32 individuos adultos (12 modificados). La
modificacién cultural presente en esta muestra fue descripta como pseudocircular (Perez, 2006). La
muestra CH comprende craneos de 38 individuos adultos (20 modificados). La modificacion
cultural descripta para esta muestra es tabular erecta planolambdica. Por tltimo, la muestra CA esta
compuesta por 39 individuos adultos, 16 de los cuales presentan modificacion de tipo tabular erecta

(paralelepipeda).

Obtencién de datos morfométricos

Se obtuvo informaciéon morfolégica de las regiones de interés mediante el registro de
landmarks y semilandmarks, sagitales y bilaterales. Para el analisis de la asimetria se registré en dos
oportunidades el mismo conjunto de coordenadas de landmarks sobre la béveda (13), la region
facial (19) y la base del craneo (23). Para el andlisis de las modificaciones culturales se registraron
coordenadas de 14 landmarks y 73 semilandmarks uniformemente distribuidos sobre la boveda y la
region occipital (Figura 6.1). La eleccion de los puntos anatomicos y el nimero de veces que se
registraron en cada individuo se realiz6 siguiendo las sugerencias de Palmer (1994) para el estudio
de la asimetria fluctuante.

Los semilandmarks relevados para analizar las modificaciones culturales fueron previamente
deslizados utilizando el criterio de bending energy, para optimizar su posicién respecto a la forma
promedio de la muestra completa. Para una desripcion detallada del procedimiento utilizado, ver el
capitulo 4 (Bookstein, 1997; Perez et al., 2006). A partir de las configuraciones superpuestas, se
calcularon las matrices de datos del componente simétrico y del componente asimétrico de
variacion (Klingenberg et al., 2002). Todas las operaciones se realizaron utilizando el paquete

Geomorph en el entorno R (R Core Team, 2015) y Morphoj version 1.06a (Klingenberg, 2011).
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Figura 6.1. Landmarks (azul y rojo) y semilandmarks (verde) relevados para analizar la
modificacién cultural (a) y asimetria fluctuante (b-d)

Patrén de las modificaciones culturales del craneo

El patrén de modificacién cultural presente en cada muestra fue descripto mediante un
analisis de componentes principales, siguiendo la metodologia propuesta por Perez (2007) para
muestras de Sudamérica. Este analisis permite describir la variacién en la forma de la boveda y la
region occipital mediante nuevas variables, los componentes principales (CP), que son ortogonales
entre si y resumen las variables originales, reduciendo la dimensionalidad de los datos (ver capitulo

4). En una muestra con individuos modificados y no modificados los ejes de mayor variaciéon (CP1
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y CP2) resumen el cambio de forma vinculado a la modificacién cultural del craneo, y pueden
utilizarse para describirla y cuantificarla. La distribucién de los individuos en el morfoespacio de
los dos primeros CP permite evaluar visualmente la estructura de la variacion morfologica en cada
muestra. Finalmente, para lograr una mejor visualizacién del patrén se deformé un modelo digital
tridimensional del craneo (morphing, ver capitulo 4), previamente llevado a la forma consenso de

cada muestra, con las coordenadas de los extremos positivos y negativos del CP1 y del CP2.

Asimetria fluctuante v error de medicién

Para determinar si el efecto de la asimetria fluctuante es significativo, y mayor que el error
de medicion se llevo a cabo un andlisis de la varianza de tres factores (ANOVA Procrustes) a partir
de las coordenadas Procrustes, superpuestas para cada modulo por separado. El modelo permite
evaluar el efecto de las modificaciones, el efecto de la variacién individual, el efecto de la
lateralidad (asimetria direccional), y la interacciéon individuo*lateralidad (asimetria fluctuante),
considerando la variaciéon individual como un efecto aleatorio y los demdas como efectos fijos. La
asimetria fluctuante es evaluada mediante el contraste individuo*lateralidad contra la variacion
residual, que a su vez estima el error de medicién (EM) cuando se incluye mas de una medicion por
cada individuo (ver capitulo 4). La presencia y magnitud relativa de AF y EM se evaluo por
separado en cada muestra, y por regiones del craneo, utilizando superposiciones independientes, lo
cudl evita que el efecto de la modificacion cultural aumente de forma espuria la asimetria calculada.

A partir de las varianzas de la interaccion y del error, se calculé el indice FA10 (Palmer y
Strobeck, 2003), que describe la magnitud total de la asimetria no direccional luego de eliminar el

EM.

Asociacion entre la magnitud de asimetria fluctuante y las modificaciones del craneo

A partir de los componentes simétrico y asimétrico de variacion de cada muestra se
calcularon scores de AF por individuo, utilizados para cuantificar la magnitud de asimetria
fluctuante, como la distancia multivariada entre el componente asimétrico de cada configuracion y
la media asimétrica de la muestra (ver capitulo 4).

A fin de estimar si existe relacion entre la magnitud de la AF y la modificacién cultural del
craneo, se utilizaron regresiones multiples entre los scores de AF por individuo, como variable
dependiente, y los primeros 15 CP del componente simétrico de la modificacion cultural, como

variable independiente.

Asociacion entre el patron de asimetria fluctuante y las modificaciones del craneo

El patrén de AF en cada modulo del craneo fue descripto, para cada muestra, a partir de un
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analisis de componentes principales sobre la matriz de covarianza que resume la interaccion entre
lado e individuo. Esta matriz fue obtenida a partir del ANOVA Procrustes. Para visualizar el patron
de forma de la AF se proyectaron los autovalores de los componentes principales en el espacio de
forma del componente asimétrico de cada muestra. El patron de asimetria se muestra mediante
mapas de color basados en estos CP (ver capitulo 4). Para evaluar la similtud en los patrones de
inestabilidad del desarrollo observados en las 3 muestras se calcularon los angulos entre los CP1 de
asimetria fluctuante de cada muestra, por cada uno de los modulos del craneo. Los valores de
probabilidad para la colinearidad de los vectores pueden obtenerse de acuerdo al método propuesto
por Li (2011). Valores bajos de probabilidad indican similitud (ver capitulo 4).

Para evaluar si existe relacion entre el patrén de la AF y la variacion en forma asociada a la
modificacion cultural del craneo dentro de cada muestra, se realizaron regresiones lineales multiples
multivariadas entre los primeros 15 componentes principales de AF, por regién del craneo, como
variable dependiente, y los primeros 15 CP del componente simétrico de la modificacién cultural en
cada muestra, como variable independiente. El nimero de CP utilizados resume aproximadamente
el 90% de la variacion y fue considerado adecuado para evaluar la asociacion entre las variables sin
aumentar innecesariamente los grados de libertad del analisis (Sheets et al., 2006). Los angulos
entre los vectores de regresion para cada region del craneo fueron comparados entre muestras para
evaluar diferencias en la estructura de relacién entre las variables, es decir en el modo en la que la
modificacion cultural explica la AF en cada modulo de cada muestra (ver capitulo 4).

Todos los andlisis llevados a cabo mediante el paquete base y el Geomorph, en el entorno R

(R Core Team, 2015) y Morphoj version 1.06a (Klingenberg, 2011).

6.3 Resultados

Patrén de las modificaciones culturales del craneo

En las figuras 6.2 a 6.4 se puede observar la distribucién de los individuos modificados y no
modificados de cada muestra en el subespacio de forma de los dos primeros CP del componente
simétrico de los landmarks y semilandmaks de la béveda y la region occipital, empleados para
describir la modificacion cultural del craneo. En la muestra de Valles Calchaquies (Figura 6.2) se
observan, hacia el extremo positivo del CP1, morfologias con dos planos subparalelos de
compresién en las regiones lambdoidea y frontal, y ensanchamiento del craneo a nivel de las
eminencias parietales, que corresponderian a individuos con modificaciones culturales. Sobre el eje

del CP2 y hacia el extremo negativo se repite el patron de compresién lambdica.
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Figura 6.2. Componentes principales (CP1 y CP2) de las modificaciones culturales del craneo en la
muestra de Valles Calchaquies. En rojo, los individuos asignados previamente al tipo de
modificacién cultural.

En la muestra de Chubut (Figura 6.3) se observan, hacia el extremo negativo del CP1
morfologias con una compresion de la zona lambdoidea, con inclinacion contraria a la observada en
los individuos de la muestra CA, y sin cambios mayores en la region frontal. Hacia el extremo
positivo del primer eje se ubican los individuos sin modificaciones culturales. EI CP2 resume un
cambio en el angulo del mismo plano de compresion, que se hace mas evidente hacia el extremo
positivo, mientras que hacia el extremo negativo se observa ensanchamiento a nivel de las

eminencias parietales.
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Figura 6.3. Componentes principales (CP1 y CP2) de las modificaciones culturales del craneo en la
muestra de Chubut. En rojo, los individuos asignados previamente al tipo de modificacién cultural.
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Figura 6.4. Componentes principales (CP1 y CP2) de las modificaciones culturales del craneo en la
muestra del rio Negro. En rojo, los individuos asignados previamente al tipo de modificacion
cultural.

En la muestra del rio Negro (Figura 6.4) el CP1 resume el alargamiento de la boveda
completa sobre un eje longitudinal oblicuo de inclinacién posteroanterior observable en los
individuos localizados hacia el extremo positivo del eje. El CP2 muestra un patron similar pero se
hace evidente un plano de compresion en la region lambdoidea que disminuye la inclinacion de la
béveda y coincide con un mayor desarrollo de las eminencias parietales, no evidentes en el extremo

positivo del CP1.

Asimetria fluctuante v error de medicién

Los resultados de los ANOVA Procrustes, resumidos en la Tabla 6.1, indican que existe AF
significativa (p< 0,05) en todas las muestras (incluyendo individuos con y sin modificacién), por
moddulo y en el craneo completo. La AD es significativa en todos los casos, con excepcién de la
region de la boveda en la muestra del rio Negro. El factor modificacion cultural resulté significativo
en todos los casos con excepcion de la base del craneo en las muestras de Valles Calchaquies y rio

Negro, y la region facial en la muestra de Chubut.
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Tabla 6.1.

Resultados del ANOVA Procrustes. gl: grados de libertad; *: valores de p < 0,05

Regién Muestra Efecto Suma de Cuadrados Cuadrados Medios gl F p
Craneo Calchaquies Modificacion 0,0244744 0,0002985 82 3,89 *
completo Lado 0,0036538 0,0000481 76 3,23 *
Ind * Lado 0,0418994 0,0000149 2812 445 *
Error 1 0,0201185 0,0000034 6004
Chubut Modificacion 0,0192163 0,0002343 82 2,77 *
Lado 0,0070052 0,0000922 76 4,98 *
Ind * Lado 0,052097 0,0000185 2812 6,95 *
Error 1 0,0160153 0,0000027 6004
rio Negro Modificacion 0,0180222 0,0002198 82 2,78 *
Lado 0,0023813 0,0000313 76 2,04 *
Ind * Lado 0,0362716 0,0000154 2356 5,73 *
Error 1 0,0135853 0,0000027 5056
Base Calchaquies Modificacion 0,0098773 0,0003186 31 1,38 0,0791
Lado 0,0050362 0,0001625 31 2,88 *
Ind * Lado 0,0647247 0,0000564 1147 3,26 *
Error 1 0,0407537 0,0000173 2356
Chubut Modificacion 0,0107125 0,0003456 31 1,59 *
Lado 0,0080819 0,0002607 31 3,99 *
Ind * Lado 0,0749702 0,0000654 1147 543 *
Error 1 0,0283496 0,000012 2356
rio Negro Modificacion 0,0091536 0,0002953 31 1,26 0,1559
Lado 0,0048356 0,000156 31 2,41 *
Ind * Lado 0,0621556 0,0000647 961 53 *
Error 1 0,0242082 0,0000122 1984
Facial Calchaquies Modificaciéon 0,0425378 0,0016361 26 463
Lado 0,0027825 0,0001159 24 25 *
Ind * Lado 0,0411935 0,0000464 888 2,14 *
Error 1 0,0411773 0,0000217 1900
Chubut Modificacion 0,0101741 0,0003913 26 1,21 0,2137
Lado 0,0044112 0,0001838 24 3,09 *
Ind * Lado 0,0527992 0,0000595 888 5,72 *
Error 1 0,0197352 0,0000104 1900
rio Negro Modificacién 0,015143 0,0005824 26 1,69 *
Lado 0,0035462 0,0001478 24 2,53 *
Ind * Lado 0,0435141 0,0000585 744 4,97 *
Error 1 0,0188173 0,0000118 1600
Boveda Calchaquies Modificacion 0,0251816 0,0014813 17 3,76 *
Lado 0,0045677 0,0003045 15 35 *
Ind * Lado 0,0482633 0,000087 555 7,06 *
Error 1 0,0149866 0,0000123 1216
Chubut Modificacion 0,0276473 0,0016263 17 3,58 *
Lado 0,0077397 0,000516 15 4,88 *
Ind * Lado 0,060286 0,0001058 570 6,69 *
Error 1 0,019719 0,0000158 1248
rio Negro Modificacion 0,0179288 0,0010546 17 2,33 *
Lado 0,00155 0,0001033 15 1,13  0,3229
Ind * Lado 0,0423875 0,0000912 465 5,46 *
Error 1 0,0170817 0,0000167 1024
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Los resultados del indice FA10, calculados por modulo y considerando el craneo completo

para cada muestra, concuerdan en términos generales con los obtenidos a partir de los puntajes

individuales de AF (ver mas abajo). La Tabla 6.2 muestra los valores del estadistico.

Tabla 6.2. Indice FA10, por médulo, para las muestras de Valles Calchaquies (CA), Chubut (CH) y

rio Negro (RN).
CA CH RN
Base 0,0041 0,0035 0,0041
Facial 0,0040 0,0028 0,0039
Béveda 0,0054 0,0049 0,0049
Craneo completo 0,0022 0,0019 0,0020

En la Figura 6.5 se muestran los scores de AF para cada muestra, incluyendo individuos con

y sin modificacién, corregidos por el numero de landmarks. Puede observarse que la boveda

presenta valores mas altos de scores de AF en las tres muestras, de acuerdo con las tendencias

observadas en el capitulo 5.
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Figura 6.5. Scores de asimetria fluctuante, por region del craneo, en las muestras de Valles
Calchaquies (CA), Chubut (CH) y rio Negro (RN).
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Se realizaron ANOVA entre los scores de AF para evaluar diferencias entre las muestras, en
cada region del craneo y considerando el craneo completo (Tabla 6.3). Los analisis no resultaron
significativos en ningun caso (a = 0,05), lo que permite comparar directamente entre muestras los
resultados de los analisis subsiguientes, descartando el efecto que podrian tener diferentes medias
en los modelos de regresion estimados para cada muestra (ver siguiente apartado, regresiones entre

los scores de AF y los CP de modificacién).

Tabla 6.3. ANOVA entre scores de AF, por regiones del craneo y en el craneo completo.

Region F p

Base 0,84 0,435
Facial 1,93 0,150
Boveda 0,61 0,543
Craneo completo 2,47 0,089

Magnitud de asimetria fluctuante y modificaciones culturales del craneo

La relacion entre la magnitud de asimetria fluctuante y el patron de modificacion cultural
fué evaluada mediante regresiones entre los scores de AF y los CP de modificacion. Los resultados
se resumen en la Tabla 6.4. Los primeros 15 CP de la modificacion cultural explican entre el 30,4%
y el 41,9% de la variacién de AF en la regién facial, entre el 41,4% y el 47,9% en la base y entre el
33,4% y el 57,6% en la béveda. El porcentaje de variacion explicada mas alto se encuentra en la
béveda, para la muestra de Chubut, mientras la region facial presenta los valores mas bajos. Al
considerar todas las muestras en conjunto, los porcentajes de variacion explicados disminuyen para
los tres modulos, lo cuél indica que responden a modelos de regresiéon diferentes. Ninguna de las
regresiones resultd significativa, aunque en este sentido es importante recordar que la
dimensionalidad de los datos, incluso utilizando técnicas de reduccién como el andlisis de

componentes principales, es alta en relacion al tamafio de las muestras.

Tabla 6.4. Regresiones entre scores de AF y CP de modificacion cultural, por muestra y por
regiones del craneo. Ninguno de los valores es significativo (p < 0,05).

Base Facial Béveda Craneo completo
% explicado % explicado % explicado % explicado
CA 44,60 35,10 33,40 18,15
CH 47,90 41,90 57,60 44,95
RN 41,40 30,40 45,10 56,55
Conjunto 15,00 9,60 15,30 13,92
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Patron de asimetria fluctuante en el crdneo y modificaciones culturales

El patron de AF en las diferentes regiones del craneo se representa en la Figura 6.6
mediante mapas de color, donde la distancia entre cada punto de la configuracién consenso y del

extremo positivo del CP1 es proporcional a una escala de colores.

Figura 6.6. Mapas de color de la localizacion de AF por region del craneo, para el conjunto de los
modulos y muestras (a), y por modulos para Valles Calchaquies (b), Chubut (c) y rio Negro (d).

La Figura 6.6a representa la AF considerando el conjunto de las muestras y todos los
moddulos simultdneamente. Es posible observar que la region del asterion concentra gran parte de la
asimetria fluctuante, mientras que el bregma y la regién facial muestran los valores mas bajos. Las
figuras 6.6b a 6.6d, que corresponden a las diferentes regiones de cada muestra, se puede ver que
las muestras de Chubut y del rio Negro presentan distribuciones similares en el patrén de AF en la

base y la regién facial, mientras que en la regién de la boveda rio Negro se diferencia de las
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restantes.

La comparacion angular entre los pares de vectores del primer componente principal de AF
de cada muestra, exhibe angulos no significativos (p > 0,05) s6lo en el caso de la boveda de rio
Negro, comparada con Chubut y Valles Calchaquies (Tabla 6.5). En este analisis, la hip6tesis nula
contrastada es que los vectores presentan direcciones aleatorias en el espacio de forma, y por lo
tanto, valores de probabilidad bajos implican angulos pequefios y similitud morfolégica. En el caso
analizado, los resultados indican similitud entre los patrones de asimetria fluctuante de las tres
muestras en la region facial y en la region de la base. En la béveda, la muestra del rio Negro se

diferencia de las demas.

Tabla 6.5. Angulos entre los vectores del CP1 de AF de las muestras, por regiones del crdneo. Los
asteriscos indican angulos significativamente pequefios y similitud en el patrén de AF.

Base Facial Boveda
CA-CH 38°* 44°* 59¢°*
CA-RN 47°* 32°* 90°
CH-RN 48°* 52°* 68°

Para evaluar la relacion entre el patrén de AF y la variacién en forma vinculada a la
modificacién cultural, se realizaron regresiones entre los primeros 15 CP de AF y los primeros 15
CP que describen la variacion en forma de la boveda en cada muestra. Los resultados se resumen en
la Tabla 6.6, y muestran valores explicados ligeramente superiores, en general, a los obtenidos para
la magnitud de AF, entre 39,0% y 56,2%. El modulo con menor variacion entre porcentajes es la
base. Los valores obtenidos agrupando las muestras al analizar cada modulo disminuyen
notablemente. El porcentaje explicado al evaluar el craneo completo y las tres muestras en conjunto

es 17,4%, y resulta altamente significativo.

Tabla 6.6. Regresiones entre los CP de AF y los CP de modificacién cultural, por muestra y por
regiones del craneo. Los asteriscos indican resultados significativos (p < 0,05).

Base Facial Boveda Craneo completo

% explicado % explicado % explicado % explicado

CA 41,9 39,4 45,6 42,33
CH 40,8 42,3 39,2 39,00
RN 46,3 56,2 47,3 49,80
Conjunto 14,5 13,8 17,5 17,44*
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Los vectores parciales de regresion calculados para cada muestra en el punto anterior fueron
contrastados mediante una comparacion angular. Este andlisis permite evaluar si la forma en la que
se relacionan las variables en la regresion es similar en distintos tipos de modificacion cultural. Los
resultados indican patrones de relacion distintos entre las variables en todas las comparaciones
(Tabla 6.7). Los angulos mas pequefios se encuentran entre las muestras Chubut y rio Negro, en la
béveda. En general, estos resultados sugieren que no existe similitud en la forma en la que los

diferentes tipos de modificacion cultural afectan a la inestabilidad del desarrollo en el craneo.

Tabla 6.7. Comparacién angular de los vectores de regresion entre CP de AF y modificacion
cultural. Los asteriscos indican angulos significativamente pequefios.

Base Facial Béveda
CA-CH 74° 61° 75°
CA-RN 69° 85° 65°
CH-RN 70° 83° 42°

6.4 Discusion

Los resultados obtenidos en este capitulo indican que las fuerzas mecanicas ejercidas sobre
el craneo durante el proceso de modificacion cultural resultan disruptivos para los procesos
normales de desarrollo, aumentando su inestabilidad. Las modificaciones culturales explicaron en el
modelo lineal multiple alrededor del 42% de la varianza explicada de los scores de magnitud de
asimetria fluctuante, y alrededor del 44% de la varianza explicada del patrén de forma de asimetria
fluctuante. Los porcentajes explicados presentaron valores similares entre modulos del craneo,
indicando un efecto de magnitud semejante en el médulo directamente afectado (la béveda) y en los
que son afectados de manera indirecta (la base y la regién facial). El efecto indirecto de las
modificaciones resulté mas constante en la base del craneo, que presentd6 menos variacion del
porcentaje explicado entre tipos diferentes de modificacién que el resto de los moédulos,
particularmente al relacionar el patréon de modificacion con el patrén de asimetria fluctuante.
Finalmente, la modificacion de tipo pseudocircular resultdé mas disruptiva para los procesos de
desarrollo que la planolambdica y la fronto-occipital. En términos generales, estos resultados

indican que los mecanismos epigenéticos responsables de modular la estabilidad de los procesos del
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desarrollo en las estructuras craneofaciales presentan un elevado grado de interrelacién entre los
distintos modulos del craneo.

Los principales resultados obtenidos en este capitulo (Tablas 6.5 y 6.6) muestran
covariacion entre las modificaciones culturales en la béveda y la magnitud y patrén de asimetria
fluctuante en los tres modulos del craneo. Esto concuerda con los patrones de covariacion
morfolégica entre médulos descriptos por otros investigadores. Aunque no existe un completo
consenso acerca del efecto de las modificaciones culturales sobre la morfologia de la base del
craneo y de la region facial (ver Antén, 1989), es posible hallar similitudes entre algunos de los
patrones de covariaciéon entre mddulos que fueron descriptos por Moss (1958), Anton (1989),
Cheverud y colaboradores (1992), Perez (2006) y Martinez-Abadias y colaboradores (2009). En un
estudio en el que se comparan muestras con modificacion anteroposterior y circular, junto a sus
grupos control, Anton (1989) encontré que el angulo de la base del craneo no cambia en direccién,
sino en magnitud, entre los dos tipos de modificacién. También describi6 un ensanchamiento en
todos los modulos asociado al tipo anteroposterior, mientras que el pseudocircular se asocia a un
estrechamiento de los tres modulos. Cheverud y colaboradores (1992), en un estudio sobre un grupo
de craneos modificados diferente al analizado por Anton, describieron patrones similares de
variacion conjunta de los tres modulos, y ensanchamiento asociado al tipo fronto-occipital. Perez
(2006) encontré variacion en el modulo facial asociada a los diferentes tipos de modificacién del
craneo, aunque de magnitud menor a la variacion relacionada a diferencias entre poblaciones.
Martinez-Abadias y colaboradores (2009), encontraron que determinados patrones de covariacién
entre médulos se conservan incluso bajo el efecto de practicas extremas de modificacién cultural
del craneo. En suma, estos trabajos muestran la existencia de patrones de covariaciéon morfolégica
entre modulos, conservados en el craneo humano, incluso entre los distintos tipos de estrés
biomecanico ejercido por diferentes tipos de modificacion (Gonzalez-José et al., 2004; Martinez-
Abadias et al., 2009). Esto indica un alto grado de interaccion entre los procesos de crecimiento y
desarrollo de los diferentes médulos durante los primeros afios de vida.

Dado que la estabilidad es una propiedad intrinseca de los procesos de desarrollo que
producen un determinado rasgo, y la integracion es la propensién de estos sistemas a producir
covariacion entre rasgos (Hallgrimson y Lieberman, 2008), es posible entender la covariaciéon
observada en diferentes rasgos morfolégicos (como la forma y la asimetria) como resultado de los
mismos mecanismos epigenéticos. Debido a que la asimetria fluctuante se origina en la variacion
aleatoria en los procesos del desarrollo, las asimetrias de diferentes rasgos solamente estaran
correlacionadas si existen interacciones directas entre los procesos de desarrollo que producen estos
rasgos (Klingenberg, 2014).

Los porcentajes de variacion explicada por la modificacion cultural del craneo observados
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resultan similares entre los diferentes médulos. Esto concuerda con lo descripto por Cheverud y
colaboradores (1992). De acuerdo a lo observado por estos autores, la magnitud de las diferencias
entre las muestras modificadas y no modificadas no present6 una variacion elevada entre los
distintos médulos, es decir, la magnitud del efecto de la modificaciéon parece similar tanto en el
madulo directamente afectado (la béveda) como en la region facial y la base.

El efecto indirecto de las modificaciones present6 menor variacién en la base del craneo al
comparar las distintas muestras (Tablas 6.5 y 6.6). Dado que las variables dependientes en estos
analisis son similares (los patrones de AF), una menor variacion del efecto de las modificaciones
puede interpretarse como una mayor estabilidad ante los diferentes tipos de estimulo mecanico. En
este sentido, la base del craneo resulta el médulo mas estable durante el desarrollo, manteniendo las
relaciones tempranamente establecidas entre la médula espinal, los vasos y los nervios que la
atraviesan (Sperber, 2001). La superposicién de mecanismos implicados en el desarrollo (e.g.:
migracion de células de la cresta neural, proliferacién, condensaciéon y diferenciacién celular,
crecimiento del cerebro e interacciones entre distintos tejidos) determina la estructura de
covariacion del craneo adulto (Hallgrimsson et al., 2007; Hallgrimsson y Lieberman, 2008;
Martinez -Abadias, 2009), de acuerdo a lo que Hallgrimson y Lieberman (2008) llaman el modelo
de “palimpsesto”. De esta manera, la estructura de covariacién depende no solo de los efectos
individuales de los procesos que determinan el fenotipo, sino también del aporte relativo de cada
proceso a la formacion del mismo. Como resultado, un médulo que presenta una mayor cantidad de
interacciones entre tejidos, como la base, sera relativamente menos influenciado por un determinado
estimulo que un moddulo que presenta una cantidad menor de procesos que determinan su
morfologia, asumiendo que la magnitud del estimulo sea la misma en ambos casos, y que los
procesos sean completa o parcialmente concurrentes en el tiempo.

Incluso cuando todas las muestras presentaron asimetria fluctuante y no se hallaron
diferencias significativas en su magnitud media, el patron espacial de asimetria fluctuante de cada
muestra, comparado a partir de los angulos entre los primeros componentes principales de AF,
mostraron diferencias entre la boveda de la muestra del rio Negro y las restantes. Esta muestra
presenta modificacion de tipo pseudocircular, que resulta de la aplicacién de vendas de manera
circunferencial sobre la béveda del craneo (Dembo e Imbelloni, 1938). Estas vendas ejercen presion
sobre grandes dareas, llegando incluso hasta la base del craneo. El efecto de este tipo de
modificacion sobre la morfologia de otros mddulos resulta significativamente mayor que el de la
modificacién planolambdica y la fronto-occipital. Estos dos ultimos tipos ejercen fuerzas
localizadas sobre areas relativamente pequefias de la boveda, sin llegar a afectar la base (Martinez-
Abadias, 2009). El mayor efecto de las modificaciones pseudocirculares sobre la regién facial fué

observado también en trabajos experimentales (Pucciarelli, 1978) y en estudios comparativos de
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craneosinostosis (Moss, 1959; DeLeon y Richtsmeier, 2009), en los que el cierre prematuro de
suturas produce craneos dolicocéfalos.

Por ultimo, las diferencias angulares entre los vectores de regresion (Tabla 6.7) indican
diferencias en la forma particular en la que los distintos patrones de modificaciéon afectan la
estabilidad del desarrollo. Los vectores comparados son los predictores del modelo lineal, por lo
que expresan la estructura de la relacién entre las variables independientes y las dependientes.
Sabiendo que los patrones de asimetria observados (las variables dependientes) son similares entre
si, los resultados obtenidos en las comparaciones entre vectores de regresion indican que diferentes
estimulos biomecanicos externos (las variables independientes) generan patrones similares de AF, y
por lo tanto estableciendo en cada caso una relacién diferente entre las variables. Esto indica
también que distintas estructuras del craneo presentan diferentes grados de susceptibilidad a los
factores ambientales causantes de la inestabilidad del desarrollo, ya que la distribucién de la AF,
incluso dentro de los modulos, no resulta homogénea, aunque si exhibe un patron general similar
entre distintos tipos de modificacion.

En general, los resultados del presente capitulo indican que la modificacion cultural del
craneo, a través de la accidn fisica directa sobre los tejidos, afecta la estabilidad del desarrollo del
moédulo modificado. A su vez, la estabilidad de la base y de la regién facial se ven afectadas, en un
grado similar, y mostrando claros patrones de covariacién con las modificaciones en la boveda.
Estos patrones resultan semejantes a los patrones de intregracion morfologica en el craneo
descriptos en la bibliografia. En suma, la estabilidad de los procesos involucrados parece verse
afectada no solo por el efecto epigenético directo de las fuerzas aplicadas (sensu Lieberman, 2011),
sino también a través de la interaccién epigenética entre tejidos de diferentes médulos, y con

magnitud similar al modulo directamente afectado.
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7. Comparacion de técnicas morfométricas para
el estudio de la asimetria fluctuante
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7.1 Introduccion

La aplicacion de métodos de la morfometria geométrica en estudios de asimetria fluctuante
se ha consolidado a lo largo de la ultima década (Klingenberg, 2015). Basadas en el registro de
landmarks, la superposicion Procrustes, la estimacién de una configuracion simétrica y un conjunto
de técnicas analiticas multivariadas (Klingenberg y MclIntyre, 1998; Mardia et al., 2000), estas
herramientas metodoldgicas han permitido conocer patrones de cambio en la asimetria de las
estructuras biol6gicas que no habian sido descriptos anteriormente (Klingenberg y Mc Intyre, 1998;
Klingenberg et al., 1998; Klingenberg y Zaklan, 2000; Mardia et al., 2000; Debat et al., 2011).

En general, los métodos y técnicas de la morfometria geométrica resultan mdas costosos en
términos computacionales y de instrumental. Ademads, requieren la aplicacién de técnicas
estadisticas multivariadas especificas y la comprension de un marco conceptual relativamente
nuevo, que toma una gran cantidad de conceptos y herramientas analiticas de la matematica. Estas
caracteristicas motivaron, apenas comenzada la denominada “revolucién” de la morfometria
geométrica (Rohlf y Marcus, 1993), una discusion acerca de sus ventajas para el estudio de los
cambios en forma, principalmente con relacion a los métodos tradicionales (Lele, 1991; Jungers et
al., 1995; Adams y Funk, 1997; Monteiro y Abe, 1999; Monteiro et al., 2002; Richtsmeier et al.,
2002; Perez, 2003; Bernal, 2007; Gonzalez et al., 2009).

Actualmente existe un considerable y creciente ciimulo de evidencia empirica que indica
que los métodos de morfometria geométrica basados en Ilandmarks permiten abordajes y
perspectivas sobre la variacién de la forma biol6gica que hacen posible describir patrones no
observados previamente, y detectar diferencias intra-especificas que las técnicas tradicionales no
logran distinguir (dos Reis et al., 2002; Monteiro et al., 2002; Monteiro-Filho et al., 2002; Baylac
et al., 2003; Perez, 2003; Bernal, 2005; Perez et al., 2006; Gonzalez et al., 2007; Menéndez y Perez,
2011).

Hasta el momento, sin embargo, la aplicacion de los métodos de morfometria geométrica a
los estudios de asimetria fluctuante ha sido evaluada solo parcialmente en relacién a los métodos
tradicionales (Palmer et al., 2010), o solamente en términos tedricos (Palmer y Strobeck, 2003). En
un estudio sobre otolitos de Xyrichthys novacula, un pez marino conocido vulgarmente como raor,
Palmer y colaboradores compararon una unica distancia lineal, utilizada como descriptor univariado
de la AF, con la diferencia de forma entre lados, utilizada como descriptor multivariado de la AF. En
el mismo trabajo, los autores realizaron una simulacién para comparar la eficiencia de ambos tipos
de medidas en la deteccion de AF. Los resultados obtenidos por estos autores muestran que ambos
métodos lograron detectar AF en las muestras analizadas, aunque las medidas lineales resultan

mucho menos eficientes. Por su parte, Palmer y Strobeck postulan dos ventajas significativas de los
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métodos morfogeométricos: por un lado, permiten evaluar diferencias de AF en tamafio, en forma y
a nivel de landmarks especificos, entre individuos o grupos. Esto hace posible evaluar de forma
comparativa los efectos locales y globales de la ID en una estructura. Por otro lado, las estimaciones
de AF se basan en muiltiples rasgos, por lo que, potencialmente, los indices obtenidos resultan mas
robustos. A su vez, los autores plantean ciertas limitaciones: la aplicacion de estos métodos se
restringe a estructuras relativamente rigidas, el error de medicion debe ser menor que la AF en todos
los landmarks, la distribucién de la variaciéon local en toda la estructura es inherente a la
superposicion Procrustes y, por tltimo, no es posible corregir alometrias. Atin cuando sus ventajas y
desventajas para el estudio de la AF no han sido completamente exploradas, las técnicas de
morfometria geométrica son actualmente las que permiten las estimaciones mas robustas de AF, y
por lo tanto es posible considerar sus resultados como valor de referencia.

Por otro lado, en los udltimos afios se han comenzado a utilizar semilandmarks en los
analisis de forma, particularmente en casos en los que no existen landmarks sobre grandes areas de
las estructuras analizadas, o cuando su ubicacién resulta muy irregular. La utilizacion de
semilandmarks permite llevar a cabo andlisis de forma a partir de la informacion de posicion de
dichos puntos, corregida mediante un método conocido como sliding (deslizamiento) de los
semilandmarks (Gunz y Mitteroecker, 2013). Existen dos técnicas para implementar dicho método:
una se basa en el algoritmo de interpolacién conocido como thin plate splines (TPS) y la otra en
superposicion por minimos cuadrados. En ambos casos, el objetivo es eliminar las diferencias de
posicién introducidas por la localizacién inicial arbitraria de los semilandmarks a lo largo de
contornos o superficies homologas, minimizando mediante uno de estos criterios la distancia de los
puntos a sus homologos en una configuracion consenso de toda la muestra.

La utilizacion de semilandmarks en el analisis de la variacion asimétrica de la forma ha
comenzado a explorarse solo recientemente (Schlager, 2012; Neubauer et al., 2014), y hasta la
fecha no se han aplicado a estudios interpoblacionales en humanos. Esto se debe, en parte, a las
dificultades de implementacién adicionales introducidas por los procedimientos necesarios para
evitar sesgos asimétricos en los datos durante el sliding de semilandmarks y a la escasa informacién
disponible acerca de los resultados de su aplicacion en diferentes estructuras.

El primer objetivo del presente capitulo es comparar las técnicas tradicionales y las
geomeétricas empleadas en la estimacién de la asimetria fluctuante craneofacial. Para esto, se realizé
la comparacién de los resultados de analisis multivariados sobre proporciones de variables lineales
(variables de Mosimann) con aquellos obtenidos a partir de la superposicion de coordenadas de
landmarks (variables Procrustes). La expectativa, de acuerdo a los antecedentes citados, es que la
estimacion de la magnitud de asimetria mediante el analisis de variables lineales exhiba una

moderada correlacion con el analisis de morfometria geométrica.
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El segundo objetivo del capitulo es comparar las estimaciones de AF obtenidas
exclusivamente a partir de landmarks y las obtenidas exclusivamente a partir de curvas de
semilandmarks. La expectativa, en este caso, es que las estimaciones de la AF a partir de
semilandmarks sometidos a sliding muestren resultados equivalentes a los obtenidos mediante el
uso de landmarks.

La similitud entre los tres tipos de variables (medidas lineales, landmarks y
semilandmarks) sera evaluada mediante regresiones entre scores de asimetria estimados para cada
individuo y mediante andlisis de la varianza que permitan comparar el componente fluctuante de la

asimetria.

7.2 Métodos

Comparacién entre técnicas tradicionales y geométricas

Las variables lineales analizadas se construyeron a partir de la distancia Euclidiana,
calculada entre pares de landmarks, registrados mediante un brazo digitalizador MicroScribe G2X,
(ver capitulo 4), utilizando como criterio de seleccion una representacion homogénea en los tres
modulos del craneo y en las estructuras de cada médulo. Para cada modulo, se seleccionaron 7 pares
de landmarks por lado (14 distancias por médulo), sumando un total de 42 distancias lineales

definidas para todo el craneo (Figura 7.1).

Figura 7.1. Landmarks seleccionados en la region facial (rojo), en la béveda (azul) y en la base
(gris) y las distancias lineales definidas (linea cortada).
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Una vez definidos los pares de landmarks, se calcul6 la distancia Euclidiana entre los
puntos de cada par, para todos los individuos de las siete muestras analizadas. Estas distancias
fueron luego promediadas para las dos observaciones de cada individuo (los landmarks y
semilandmarks fueron registrados dos veces en cada individuo para evaluar el error de observacion,
ver capitulo 4). A continuacion, a fin de obtener las nuevas variables de forma, se calcul6 la media
geométrica para cada individuo como la enésima raiz del producto de los n promedios de las
distancias calculadas , de acuerdo a la expresion

N
i=1

1/N

donde X; representa cada uno de los promedios de las distancias y N representa el niimero de
distancias calculadas en todo el craneo (42 en total). Se consideraron para este calculo las distancias
de ambos lados en conjunto, estimando asi un tamafio geométrico total del craneo, ya que el analisis
de morfometria geométrica analogo, con el que se realiza esta comparacion metodologica, es un
analisis de simetria de objeto (Klingenberg et al., 2002), en la cual las diferencias entre lados se
calculan en relacién a la configuracion de puntos del craneo completo. Las distancias lineales,
entonces, fueron normalizadas dividiéndolas por la media geométrica (Jungers et al., 1995). De esta
manera, se obtuvieron variables de Mosimann para ambos lados del craneo de los individuos.

Una vez obtenidas las nuevas variables de forma, se calcularon las diferencias entre lados
para cada una de ellas, y luego se calculo la distancia Euclidiana entre los lados para cada
individuo, como la raiz cuadrada de la sumatoria de las diferencias entre lados al cuadrado

(Monteiro y Furtado dos Reis, 1999; Klingenberg y Monteiro, 2005), de acuerdo a la expresion

4B = /S (lip — L)

donde dE, representa la distancia Euclidiana entre lados para cada individuo, y lp y li son las
variables de Mosimann i-ésimas del lado derecho e izquierdo respectivamente. Esta distancia es
equivalente a la distancia Procrustes utilizada como métrica en el espacio de forma de Kendall
(Kendall, 1989), y es la que servira como estimador multivariado individual de AF basado en
medidas lineales.

Para realizar la comparacion entre los scores multivariados de AF basados en proporciones
de variables lineales y aquellos obtenidos a partir de la superposicién de coordenadas de landmarks
se utilizaron regresiones lineales, considerando a estos ultimos como variable independiente
(Klingenberg y Mc Intyre, 1998; Klingenberg y Monteiro, 2005), asumiendo que son aquellos

medidos con el menor error posible.
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Primero, se evalu6 la relacion entre los estimadores agrupandolos por muestra,
considerando el craneo completo. Luego, se realizé otra serie de regresiones analizando cada
modulo por separado y el craneo completo, considerando en cada analisis la totalidad de los
individuos de las siete muestras. Esto permite evaluar, en primer lugar, si existe correlacion entre
ambos tipos de estimador, y en segundo lugar, qué proporcién de la variacion de AF estimada
mediante morfometria geométrica puede ser estimada a partir de variables lineales.

Finalmente, se realiz6 un MANOVA sobre las variables lineales, tomando en consideracién
los factores de repeticion, lado, individuo, y la interaccién entre lado e individuo. Este analisis
resulta andlogo al ANOVA Procrustes llevado a cabo con los scores de asimetria calculados
mediante morfometria geométrica (Klingenberg y Mc Intyre, 1998), e igual que en este modelo, la
interaccién lado x individuo evaltua la presencia de AF. Sus resultados se compararon con los
resultados obtenidos mediante ANOVA Procrustes sobre las mismas muestras en capitulos
anteriores. Mediante este analisis es posible saber si, una vez considerado el error de medicion, las
estimaciones basadas en variables lineales permiten detectar AF en muestras en las que fue
detectada mediante morfometria geométrica. Los analisis se llevaron a cabo utilizando MorphoJ y

los paquetes base y geomorph del entorno R.

Comparacion entre landmarks v semilandmarks

Los semilandmarks relevados (ver capitulo 4) fueron sometidos a sliding utilizando la
metodologia estandar (Gunz et al., 2005; Perez et al., 2006), aplicando las modificaciones
propuestas para su utilizacion en el analisis de la asimetria (Schlager, 2012; Neubauer et al., 2014).
Como se hizo en apartados anteriores de la presente tesis, en este capitulo se utiliza el criterio de
TPS para llevar a cabo el sliding de los semilandmarks. Este procedimiento consiste en eliminar las
diferencias de posicion introducidas por la localizacién inicial de los semilandmarks, deslizandolos
sobre la tangente definida por su posicion original y la curva que interpola cada semilandmark con
los puntos inmediatamente proximos, con el fin de minimizar la energia de deformacion relativa a
una forma consenso. Luego de este deslizamiento, el punto se proyecta nuevamente sobre la curva
de interpolacion original (Figura 7.2). El procedimiento es iterativo, y el consenso utilizado para
minimizar la deformacion se calcula hasta que el cambio entre dos resultados sucesivos alcanza un
limite arbitrariamente pequefio (Gunz et al., 2005; Perez et al., 2006). La configuraciéon consenso
utilizada como referencia en el caso de estructuras que no presentan simetria, o cuando la simetria
no resulta de interés para el andlisis, es simplemente la forma media de todas las configuraciones.
En el caso de estructuras simétricas, este consenso reflejara tanto la asimetria bioldgica propia de la

muestra como los sesgos asimétricos que puedan resultar del registro manual de los semilandmarks.
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Al relajar los semilandmarks contra una referencia asimétrica, las configuraciones resultantes
reflejaran estos sesgos (Schlager, 2012). Una forma de solucionar este problema consiste en utilizar
una configuracion de referencia simétrica, que puede computarse reflejando las coordenadas pares
del consenso de la muestra (por ejemplo, multiplicindolas por -1) y renombrandolas para que
resulten homologas al otro miembro de cada par (ver el capitulo de Métodos para una explicacion
mas detallada). La forma media entre esta configuracion reflejada y renombrada y la original sera
perfectamente simétrica. Esta nueva configuracion simétrica se utiliza entonces como referencia

para deslizar los semilandmarks mediante la minimizacién de la energia de deformacién.

Figura 7.2. Deslizamiento del semilandmark (circulo blanco) sobre la tangente (recta punteada)
minimizando la energia de deformacién con respecto al consenso (curva de linea cortada) (a) y
proyeccién sobre la curva de interpolacion (b). Modificado de Perez et al. (2006).

Una vez deslizados, se construy6 con los semilandmarks una nueva base de datos, sin los
landmarks originales. Solamente se incluyeron en esta base, ademas de los semilandmarks
deslizados, aquellos landmarks que se utilizaron como inicio y fin de las curvas, ya que forman
parte de éstas, y metodologicamente es necesario registrarlos para analizar su informacion. Se
realizaron nuevamente las superposiciones Procrustes y el ANOVA Procrustes sobre cada una de las
muestras, y se calcularon scores de AF individuales.

A fin de comparar las estimaciones obtenidas mediante landmarks y semilandmarks, se
realizaron regresiones entre los scores basados en ambos tipos de variable, agrupandolos por
muestra, considerando en todos los casos el craneo completo. Posteriormente, se realizaron
regresiones por modulo y sobre el craneo completo, considerando la totalidad de los individuos de
todas las muestras. Finalmente, los resultados del ANOVA Procrustes se compararon con los
obtenidos a partir de landmarks, lo que permitié evaluar la efectividad de ambos métodos para
hallar AF en las mismas muestras. Los analisis se llevaron a cabo utilizando el paquete base y el

paquete Morpho del entorno R (R Core Team, 2015; Schlager, 2015).
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7.3 Resultados

Comparacion entre técnicas tradicionales v geométricas

Los resultados de las regresiones entre scores de AF obtenidos mediante morfometria
geomeétrica y los scores a partir de variables de Mosimann se muestran en las Tablas 7.1 y 7.2. En
todos los casos, las pruebas de hipotesis sobre las pendientes exhiben valores de p altamente
significativos (p< 0,01), aunque el R ajustado es relativamente bajo, entre 0,32 y 0,57, para las
diferentes muestras, y entre 0,36 y 0,52 en los diferentes médulos y en el craneo completo. Esto
indica que una parte importante de la variacion asimétrica medida por los métodos geométricos no
es registrada por las medidas lineales. En las figuras 7.3 y 7.4 se muestran los graficos bivariados y
las rectas de regresion para cada muestra y para cada modulo del craneo, respectivamente. Las
pendientes observadas son levemente mayores para las muestras de cazadores-recolectores (a la
derecha en la Figura 7.3). Los graficos por modulo muestran una mayor dispersion en la base del
craneo, coincidiendo con el menor valor de varianza explicada, mientras que en la boveda y en la

region facial puede observase claramente un patrén lineal.

Tabla 7.1. Valores de R? y p para regresiones entre los estimadores de AF a partir de morfometria
geomeétrica y a partir de medidas lineales, para cada muestra y considerando el craneo completo.

Muestra R? gjustado p

Chubut 0,57 0,000
rio Negro 0,40 0,000
San Blas 0,33 0,000
San Juan 0,34 0,000
Pampa 0,32 0,000
Pampa Grande 0,33 0,001
Valles Calchaquies 0,43 0,000

Tabla 7.2. Valores de R* y p para regresiones entre los estimadores de AF a partir de morfometria
geométrica y a partir de medidas lineales, para cada modulo y para el craneo completo,
considerando todas las muestras.

Muestra R? ajustado p

Craneo completo 0,42 0,000
Base 0,36 0,000
Facial 0,56 0,000
Boveda 0,53 0,000
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Figura 7.3. Graficos bivariados y rectas de regresion entre scores basados en morfometria

geomeétrica (MG) y en medidas lineales (LIN), para cada muestra. SJ: San juan, CH: Chubut, PA:
SE de Pampa, RN: rio Negro, PG: Pampa Grande, SB: San Blas/Isla Gama, CA: valles Calchaquies.
Todos los graficos a igual escala.
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Figura 7.4. Graficos bivariados y rectas de regresién entre scores basados en morfometria
geométrica (MG) y en medidas lineales (LIN), para cada médulo del craneo y el craneo completo,
considerando todas las muestras. Todos los graficos a igual escala.

Finalmente, los resultados del MANOVA con interaccion de lado por individuo sobre

variables basadas en distancias lineales (analogo al ANOVA Procrustes) se informan en la Tabla 7.3.

Se incluyen los resultados, obtenidos anteriormente, de los ANOVA Procrustes basados en

coordenadas cartesianas. Solamente dos muestras, San Juan y Pampa, exhiben interaccion lado x

individuo (AF) significativa en el MANOVA, mientras que los resultados de los ANOVA Procrustes

muestran AF en todos los casos.

Tabla 7.3. Resultados de MANOVA sobre scores de asimetria fluctuante y de ANOVA Procrustes,

por muestra y para el craneo completo.

Muestra

p interaccién lado x individuo

MANOVA  ANOVA Procrustes

Chubut

rio Negro

San Blas

San Juan

Pampa

Pampa Grande
Valles Calchaquies

0,052 0,000
0,608 0,000
0,911 0,000
0,010 0,000
0,034 0,000
0,218 0,000
0,871 0,000
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Comparacion entre landmarks v semilandmarks

Todas las regresiones entre scores de AF obtenidos a partir de landmarks y a partir de
semilandmarks resultaron altamente significativas considerando a=0,01 (Tablas 7.4 y 7.5). Los
valores de varianza explicada se encuentran en el rango entre 0,48 y 0,71 al analizar las muestras
por separado, y el valor obtenido al analizar todas las muestras en conjunto es 0,62 (equivalente a
un coeficiente de correlacion de Pearson de 0,79). Al considerar los modulos por separado, sin
embargo, los valores de varianza explicada disminuyen drasticamente, de manera mas notable en la
region facial, que muestra un R? de 0,09, y también en la base del craneo, con un R* de 0,37. Estos
resultados estarian reflejando la menor representacion de semilandmarks en la region facial
(solamente una curva con tres semilandmarks) y en la regién de la base (dos curvas con cinco
semilandmarks en total). Por su parte, la region de la boveda presenté un valor de R* de 0,70,
siendo este mddulo representado por las restantes 3 curvas con 12 semilandmarks en total.

Estos resultados muestran una elevada correlacion entre ambas estimaciones al analizar el
conjunto completo de semilandmarks, altamente significativas en todos los casos, incluso en las
areas del craneo con menor representacion.

En las figuras 7.5 y 7.6 se presentan los graficos bivariados y las rectas de regresion para
cada muestra y para cada modulo del craneo, respectivamente. Las pendientes son levemente
mayores en los grupos agricultores (a la izquierda en la Figura 7.5). Los graficos por médulo

muestran patrones lineales en todos los casos, aunque con muy poca pendiente en la region facial.

Tabla 7.4. Valores de R? y p para regresiones entre los estimadores de AF a partir de landmarks y a
partir de semilandmarks, para cada muestra y considerando el craneo completo.

Muestra R? ajustado p

Chubut 0,70 0,000
rio Negro 0,53 0,000
San Blas 0,48 0,000
San Juan 0,58 0,000
Pampa 0,54 0,000
Pampa Grande 0,61 0,000
Valles Calchaquies 0,71 0,000

Tabla 7.5. Valores de R* y p para regresiones entre los estimadores de AF a partir de landmarks y a
partir de semilandmarks, para cada modulo y para el craneo completo, considerando todas las
muestras.

Muestra R? ajustado p

Craneo completo 0,62 0,000
Base 0,37 0,000
Facial 0,09 0,000
Bdéveda 0,70 0,000
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Figura 7.5. Graficos bivariados y rectas de regresion entre scores basados en landmarks (LM) y
semilandmarks (SL) para cada muestra. SJ: San juan, CH: Chubut, PA: SE de Pampa, RN: rio
Negro, PG: Pampa Grande, SB: San Blas/Isla Gama, CA: valles Calchaquies. Todos los graficos a
igual escala.
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Figura 7.6. Gréaficos bivariados y rectas de regresion entre scores basados en landmarks (LM) y
semilandmarks (SL), para cada mo6dulo del craneo y el craneo completo, considerando todas las
muestras. Todos los graficos a igual escala.

De acuerdo a los resultados del ANOVA Procrustes, en todos los casos, la utilizacion de
40 semilandmarks en curvas limitadas por 12 landmarks, en total, fue suficiente para hallar
asimetria fluctuante con un nivel de significancia «a=0,01 (Tabla 7.6). Los resultados para el craneo

completo son comparables con los resultados obtenidos para landmarks (incluidos en la tabla).

Tabla 7.6. Valores de p para ANOVA Procrustes sobre semilandmarks, por muestra y para cada
modulo del craneo y craneo completo. Se informan solo los valores de p de la interaccion lado x
individuo y se incluyen resultados basados en landmarks con fines comparativos.

Craneo completo Base Boéveda Facial
Muestra .
Landmarks Semilandmarks

Chubut 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000
rio Negro 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000
San Blas 0,000 0,000 0,000 0,000 0,011
San Juan 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000
Pampa 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000
Pampa Grande 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000
Valles Calchaquies 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000
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7.4 Discusion

Los scores de AF obtenidos mediante métodos tradicionales mostraron una relacion lineal
significativa con los scores obtenidos a partir de métodos morfogeométricos, en todas las muestras
y en todos los modulos del craneo. Los porcentajes de varianza explicada, sin embargo, fueron
relativamente bajos, con maximos de 57% para las muestras y de 53% para los moddulos. Los
MANOVA sobre medidas lineales permitieron detectar AF solamente en dos de las siete muestras,
mientras que los analisis de varianza sobre coordenadas Procrustes detectaron AF en todas las
muestras. Estos resultados indican que una parte importante de la variacion asimétrica no es
registrada por las distancias lineales, o variables derivadas de ellas, y difieren de trabajos previos
que encontraron similitudes entre ambos métodos al analizar la forma de distintas estructuras entre
individuos y muestras, en poblaciones humanas (Perez, 2003, 2006). Otros autores han hallado
diferencias entre los métodos al comparar distancias lineales y morfometria geométrica en la
evaluacion de modelos de genética cuantitativa en Apis mellifera (Monteriro et al., 2002), y al
evaluar el dimorfismo sexual del craneo en poblaciones humanas del oeste de Australia (Franklin et
al., 2012). Por su parte, Bernal (2007) encontré diferencias entre ambos métodos al analizar la
forma en molares humanos, utilizando diametros, landmarks y semilandmarks.

Los métodos tipo Procrustes permiten obtener al mismo tiempo una estimacion de tamafio
y una estimacion de forma (shape), conservando la informacion de los cambios en tamafio relativo
de la estructura y la variacion en la posicion relativa de los puntos. Los analisis de AF basados en
tamafio no resultan particularmente beneficiados por las técnicas morfogeométricas, ya que tanto las
distancias lineales como los métodos Procrustes permiten realizar estimaciones eficientes de tamafio
(Perez, 2006; Bernal, 2007). Sin embargo, debido a la naturaleza multivariada de la forma
(Klingenberg, 2015), basada en las relaciones geométricas entre puntos en las estructuras, los
analisis de AF en forma (shape) que utilizan medidas lineales subestiman sistematicamente la
varianza explicada por la interaccion entre lado e individuo (AF) obtenida al utilizar métodos
morfogeométricos. Esto se debe a que las variables lineales no registran la misma cantidad ni tipo
de informacién geométrica que las configuraciones de coordenadas cartesianas. Para una revisién
de las ventajas potenciales de la morfometria geométrica con respecto a las técnicas tradicionales,
ver Monteiro y colaboradores (2000) y en relacién a su aplicacién en el analisis de la asimetria ver
Klingenberg (2015).

Los resultados de las comparaciones entre landmarks y semilandmarks indican que la
estimacion de variacion asimétrica obtenida mediante semilandmarks, utilizando un consenso

simetrizado durante el sliding, es equivalente a la obtenida a partir de landmarks. En todos los casos
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las relaciones resultaron significativas y los porcentajes de varianza explicada resultaron altos, con
un maximo de 71% para las muestras y de 70% para los médulos. Solamente la region facial y la
base mostraron valores bajos de varianza explicada, resultado esperable de acuerdo a la menor
cantidad de curvas de semilandmarks registradas en estas regiones. Estos resultados son similares a
los obtenidos por Bernal (2007) al comparar andlisis de forma basados en landmarks y en
semilandmarks. A su vez, los ANOVA Procrustes sobre scores basados en semilandmarks detectaron
AF en todas las muestras analizadas, coincidiendo con los resultados obtenidos a partir de
landmarks.

Las comparaciones entre métodos realizadas en este capitulo no se ven afectadas por
sesgos instrumentales o errores de medicion, ya que todas las variables fueron construidas a partir
de coordenadas de landmarks en tres dimensiones, registradas mediante el mismo instrumento. En
caso de que las variables lineales fueran medidas utilizando calibres u otro tipo de instrumento,
seria necesario considerarlo una potencial fuente de variacién adicional.

De acuerdo a los resultados obtenidos, los métodos basados en landmarks permiten
registrar mayor cantidad de informacion de forma, relevante en el analisis de AF, que los basados en
distancias lineales. Al explorar diferencias entre individuos y entre muestras, los métodos
morfogeométricos permitieron hallar AF dentro de los grupos que no fue detectada mediante
variables lineales. Finalmente, la utilizaciébn de semilandmarks permitio obtener resultados
equivalentes a los basados en landmarks, lo cual abre la posibilidad de explorar mas detalladamente

la variacion asimétrica en estructuras con pocos landmarks.
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8. Consideraciones finales
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Consideraciones finales

La influencia de los factores ambientales sobre la estabilidad de los procesos de desarrollo
ha sido estudiada a partir de diferentes enfoques, que permitieron conocer algunas de las
caracteristicas de esta relacion mediante disefios experimentales y comparativos, utilizando tanto
técnicas de la morfometria tradicional como geométrica. El presente estudio buscé evaluar,
mediante el método comparativo, el efecto de factores ambientales de accion sistémica, como el
estrés nutricional, y de accion local, como las modificaciones culturales del craneo, sobre los
procesos de desarrollo de las estructuras craneofaciales en poblaciones humanas de Sudamérica.

La generacion de diversidad fenotipica, tanto a nivel ontogenético como a nivel filogenético,
resulta de singular importancia para comprender los procesos de cambio evolutivo. El marco teérico
y conceptual de la Biologia Evolutiva del Desarrollo, constituido durante las ultimas décadas,
brinda las herramientas para poner en relacion la informacion generada acerca de los procesos en
ambos niveles, por lo que el estudio de los mecanismos de modulacién de la variabilidad durante el
desarrollo resulta particularmente relevante en este sentido.

Existe en la bibliografia un gran nimero de estudios que relacionan diferentes tipos de estrés
con el grado de asimetria fluctuante observado, realizando en algunos casos comparaciones entre
dos o mas poblaciones. Sin embargo, no se registran trabajos previos que combinen la morfometria
geométrica, las comparaciones interpoblaciones, el relevamiento de diferentes estructuras y la
evaluacion de distintos factores ambientales para obtener informacién acerca de la contribucién
relativa de estos factores en la asimetria fluctuante.

La utilizacion de morfometria geométrica para la estimacion de la asimetria fluctuante
permitié capturar una mayor cantidad de variacion asignable a este factor que con las técnicas
tradicionales. La morfometria geométrica permite conservar las relaciones espaciales entre los
puntos anatomicos registrados, lo cual facilita el relevamiento y analisis individual de estructuras
con diferente origen embriolégico y relevancia funcional. De esta forma, fue posible obtener
informacion especifica de los principales médulos implicados en el desarrollo craneofacial, en
contraste, por ejemplo, con la informacién brindada por medidas lineales con puntos de origen en
diferentes modulos. El empleo de la morfometria geométrica y de modelos estadisticos lineales
permitié evaluar las diferencias en la asimetria fluctuante entre poblaciones con distinto tipo de
subsistencia y entre modulos del craneo, asi como la relacion entre la magnitud individual de

asimetria y la variacion en la modificacion cultural del craneo.
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Al analizar el efecto de la dieta se encontré que resulta un factor relevante para explicar la
variacién en la magnitud y el patréon de asimetria fluctuante entre las poblaciones analizadas.
Aunque se observo una fuerte estructuracion geografica de la variacion analizada, alrededor del
10% de la variacion en la magnitud y 31% de la variacién en el patrén de la asimetria fluctuante
entre muestras no responde a esta estructuracion espacial. Las diferencias en las estrategias de
subsistencia, que comprenden cambios significativos en la proporcién de carbohidratos y proteinas
en la dieta, resultan un factor importante para explicar la variacion de asimetria fluctuante en el
craneo completo y al analizar solamente la bdveda, tanto en magnitud como en patrén. En
particular, la magnitud de asimetria fluctuante resulta menor en grupos cazadores-recolectores que
en grupos agricultores, lo cual coincide con una de las expectativas mds fuertes planteadas en el
presente trabajo, asi como con diversos estudios precedentes. Finalmente, otra expectativa
confirmada por los resultados es la menor inestabilidad de desarrollo observada en la base del
craneo, lo cual indicaria que su rol propuesto como centro integrador del desarrollo craneofacial
conlleva procesos relativamente resistentes al efecto de factores externos.

El andlisis de las modificaciones culturales del craneo, por su parte, indicé que las fuerzas
ejercidas sobre el craneo aumentan la inestabilidad y resultan disruptivas para los procesos
normales de desarrollo. Algo menos de la mitad de la variacion observada en la magnitud y el
patrén de asimetria fluctuante pueden atribuirse al efecto de las fuerzas aplicadas durante el proceso
de modificacién. Por su parte, los porcentajes de varianza explicados resultaron similares entre
modulos del craneo, lo cual indica un efecto de magnitud semejante en la boveda, el modulo
directamente afectado, y la base y la region facial, afectados de manera indirecta. Aunque la base
del craneo exhibié un valor medio de varianza explicada similar a los restantes modulos, presento
menor variacion interna entre los distintos tipos de modificacion cultural practicada, manteniendo
una respuesta relativamente constante. Finalmente, fue posible confirmar observaciones realizadas
por otros autores que indican que las modificaciones pseudocirculares resultan mas disruptivas para
los procesos de desarrollo, posiblemente debido a la mayor area afectada durante el proceso y al
involucramiento de una parte de la base del craneo. En términos generales, estos resultados indican
que los mecanismos epigenéticos responsables de modular la estabilidad de los procesos del
desarrollo en las estructuras craneofaciales presentan un elevado grado de interrelacién entre los
distintos modulos del craneo.

La informacion generada a lo largo del presente trabajo brinda nuevas perspectivas en
relacién a los estudios comparativos sobre estabilidad del desarrollo en poblaciones prehistéricas
Sudamericanas. Particularmente, la estructuracién geografica observada para la asimetria fluctuante
sugiere que la variacion genética entre las poblaciones podria tener un rol importante. En este

sentido, una mayor cantidad de estudios moleculares de ADN antiguo sobre las poblaciones
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analizadas permitira profundizar nuestro conocimiento acerca del rol de los factores genéticos en la
variacion poblacional de la inestabilidad del desarrollo. Asimismo, es necesario evaluar la
influencia de factores ambientales con efectos sistémicos, como el clima, que presentan una fuerte
estructuraciéon geografica en la region de estudio.

Por otro lado, la asociacién entre la asimetria fluctuante en forma y el tipo de subsistencia
registrada en este trabajo genera nuevos interrogantes sobre los procesos que conducirian a un
incremento en la inestabilidad del desarrollo del craneo. En particular, la evaluacién de indicadores
de estrés metabolico-sistémico y de factores biomecanicos con efecto local vinculados a la dieta,
contribuird a profundizar el conocimiento acerca de la modulacion de la asimetria craneofacial.

A lo largo del presente trabajo los andlisis se centraron en la informacién morfométrica
relativa a la asimetria en forma mediante el enfoque conocido como simetria de objeto. Sin
embargo, no se exploré en profundidad la influencia de los factores ambientales sobre el tamafio.
Futuros estudios que incorporen esta propiedad morfométrica a los andlisis permitiran caracterizar
con mayor grado de detalle los patrones de asimetria y discutir los factores ambientales que
influencian la estabilidad del desarrollo del craneo.

En suma, el presente trabajo constituye un cuerpo de conocimiento acerca de la variacion
interpoblacional de la inestabilidad del desarrollo, en poblaciones prehistoricas sudamericanas. La
informacion generada permite una mejor contextualizacion e interpretacién de la variacién
asimétrica observada en poblaciones locales, al tiempo que contribuye a la mejor comprension del

efecto de distintos factores ambientales sobre los procesos de desarrollo.
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Anexo. Tabla A.1. Definiciones de landmarks, semilandmarks y contornos

Punto Definicion
Punto mas prominente hacia adelante, en la linea media, en
Sagitales Prostion el borde alveolar, arriba del septo entre los incisivos centrales
(Howells, 1973)
El punto de interseccion entre la sutura fronto-nasal y el plano
Nasion medio. Una regla general es considerar al nasion en el hueso
frontal (Howells, 1937).
Breama El borde posterior en el hueso frontal en la linea media
9 (Howells, 1973).
Lambda El apice del hueso occipital en su union con los parietales, en
la linea media (Howells, 1973; Buiskstra y Ubelaker, 1994)
Obistion Es el punto medio en el borde posterior del foramen magnum
P (Buikstra y Ubelaker, 1994; Howells,1937)
Basion Es el punto medio en el borde anterior del foramen magnum
(Buikstra y Ubelaker; 1994; Howells, 1937)
Subespinal El punto mas profundo visto en el perfil por debajo de la
ubespina espina nasal anterior (Howells, 1973)
El punto de interseccion entre las suturas temporal,
Bilaterales Temporoesfenoparietal esfenoidal y parietal. Se ubica sobre el hueso parietal (esta

tesis)

Asterion

El punto comun de encuentro entre los huesos temporal,
parietal y occipital. Se ubica sobre el parietal (esta tesis)

Zigomaxilar anterior

La interseccion entre la sutura zygomaxilar y el limite de la
insercion del musculo masetero, en la superficie facial
(Howells, 1973)

Zigoorbital

La interseccion entre el margen orbital y la sutura
zygomaxilar. Se marca a mitad de camino, sobre el borde de
la 6rbita, entre la superfice facial y la orbital. Sobre el maxilar
(Howells, 1973)

Nasofrontal

Punto en la interseccién entre la sutura frontonasal y el
margen lateral superior del nasal. Se marca sobre el frontal
(esta tesis)

Dacrion

El punto en el limite medial de la érbita en el que se
intersectan frontal, lagrimal y maxilar (Buikstra y Ubelaker,
1994)

Foramen Supraorbitall (punto
medial)

El punto mas medial del foramen supraorbital. Se marca
sobre el margen de la orbita (esta tesis)

Foramen Infraorbital (punto
inferolateral)

El punto inferior lateral del foramen infraorbitario (esta tesis)

Frontomalar anterior

El punto mas anterior en la sutura fronto malar. Se marca
sobre el malar (Howells, 1973)

Frontomalar temporal

El punto mas lateralmente posicionado en la sutura
frontomalar. Sobre el malar (Buikstra y Ubelaker, 1994)

Temporo malar superior

El punto posicionado mas superiormente en la sutura
temporomalar, en la superficie facial. Sobre el malar (esta
tesis)

Temporo malar inferior

El punto posicionado mas inferiormente en la sutura
temporomalar, en la superfice facial. Sobre el malar (esta
tesis)

Foramen Lateral

El punto en el margen lateral del foramen magnum donde se
intersectan el margen lateral y el margen posterior del condilo
occipital (esta tesis)

Temporo esfenoidal

El punto en la V de la sutura esfeno-temporal, donde la sutura
intersecta al petroso. Se ubica sobre el esfenoides (esta tesis)
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Anexo. Tabla A.1 (continuacién). Definiciones de landmarks, semilandmarks y contornos

El punto en el centro del borde anterior del meato auditivo

Auricular inferior anterior .
externo (esta tesis)

El punto sobre la raiz del proceso zigomatico por encima del

Auricular inferior posterior centro del meato auditivo externo (Buikstra y Ubelaker, 1994;
Howells, 1937)

Esfeno occipital lateral (sobre El punto mas lateral en la sutura esfeno-occipital. Sobre el

occipital si esta abierto) occipital (esta tesis)

El punto mas medial y anterior de la porcion petrosa del

Petroso temporal (esta tesis)

Canal carotideo (ext. medial sobre
margen de impresion) El punto en el extremo medial del canal carotideo (esta tesis)

Foramen oval (extremo medial
superior) El punto en el extremo medial del foramen oval (esta tesis)

Temporo occipital anterior(sobre el E| punto mas anterior en la sutura temporal en la base del
temporal) craneo. Sobre el temporal (esta tesis)

Conducto timpanico (techo del cond. El punto mas medial sobre el final del conducto timpanico, en
Al final de huella) el techo del mismo (esta tesis)

El punto en la angulacion mas lateral sobre el borde posterior

Angulacién palatina posterior de la placa palatina (esta tesis)

Contornos

Frontal Semilandmarks sobre la sutura respectiva (esta tesis)
Lambdico Semilandmarks sobre la sutura respectiva (esta tesis)
Temporoesfenoidal Semilandmarks sobre la sutura respectiva (esta tesis)
Temporooccipital Semilandmarks sobre la sutura respectiva (esta tesis)
Cigomaxilar Semilandmarks sobre la sutura respectiva (esta tesis)
Zigotemporal Semilandmarks sobre la sutura respectiva (esta tesis)
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