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Esta tesis esta dedicada al Mtro. Arturo Romano Pacheco.

En el tiempo cuando laboré como asistente de investigador en el Instituto Nacional de
Antropologia e Historia, un dia el Mtro. Romano me dio instrucciones de colaborarle para
trasladarlo a su laboratorio del ex-Convento de San Jerénimo en el Centro Historico de la
Ciudad de México. Durante el camino, me fue contando como en el afio de 1979 realizaron
las excavaciones de las sepulturas de cientos de mojas en busca los restos de una de las
mujeres mas notables de México: Sor Juana Inés de la Cruz.

Al llegar al laboratorio, que se establecié en aquellas fechas y que perdura hasta la
actualidad en lo que hoy dia es la Universidad del Claustro de Sor Juana, el Mtro. Romano
tomo asiento en su escritorio donde por debajo de un vidrio hay un dibujo del ataid
presuntamente atribuido a la religiosa. Abrié los cajones que guardaba bajo llave y saco
diversas cajas de carton, cuando destapd las solapas de una de ellas y metié las manos,
pensé que por fin tendria los restos de Sor Juana frente a mi, pero para mi sorpresa saco un
compas de corredera y un compas de ramas curvas.

Ahi el me explico que el instrumental osteométrico se termina convirtiendo en extension de
uno mismo. De esta manera me dijo: antes de medir, hay que calentarse las manos
frotandolas, luego tomas el compas por las olivas y recorres las ramas con las yemas de los
dedos hasta que tengan la misma temperatura que tus manos. En caso que el compés de
corredera tenga un ligero tope, igualmente, frotas la escala métrica con los dedos hasta que
la corredera deslice sin complicaciones. Asi me lo demostr6. Posteriormente me ensefio con
un craneo la correcta manera de realizar las mediciones.

Luego de las instrucciones, me dijo: “hace muchos afios estos compases me los regalé el
profesor Javier Romero y ahora yo te los quiero regalar a ti”. Al final cerré todos los
cajones, puso llave a su escritorio y salimos del Claustro...
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ALGUNOS PROCESOS ,
RELACIONADOS A LA EVOLUCION
DEL CRANEO HUMANO

Jorge Alfredo Gomez-Valdés

PRESENTACION

El craneo humano adulto estd conformado aproximadamente por veintidds huesos
inmoviles (excepto la articulacion témporo-mandibular y los huesos del oido). El craneo,
morfologicamente se encuentra estructurado en una regién neurocraneal y otra
viscerocraneal (Testut et al., 1988).

El neurocraneo, brinda proteccion al encéfalo y otros 6rganos; en su desarrollo, los huesos
del neorocraneo tienen diferentes origenes. Su base, se desarrolla a partir de osificacion
cartilaginosa o endocondral, es decir, los huesos durante la etapa embrionaria se encuentran
constituidos por cartilago hialino que sirven como molde para la posterior deposicion
(desde el interior hasta el exterior) de tejido 6seo. A su vez, la boveda craneal,
principalmente se desarrolla a partir de precursores de osificacion intramembranosa, es

decir, a partir de tejido conectivo; aunque huesos como el temporal, el occipital y



esfenoides se desarrollan de manera mixta comprendiendo ambos tipos de osificacion
(Enlow, 1998).

Por su parte, la mayoria de los huesos que componen al viscerocraneo se desarrollan por
migracion y locacién celular en el mesénquima (tejido conjuntivo) de los arcos faringeos o
viscerales correspondientes (Enlow, 1998).

Al parecer, el disefio arquitectonico del crdneo humano tiene una base genética que
restringe evolutivamente a su forma. Es decir, una proporcion considerable de la
morfologia craneal se encuentra limitada por mecanismos de integracién que permiten
mantener su funcién y limita posibles respuestas a presiones adaptativas (Gonzalez-José,
2003; Martinez-Abadias, 2007; Quinto, 2010; Lieberman 2011a; Ferrera, 2011; Paschetta,
2012; de Azevedo, 2013; Martinez-Abadias, et al., 2013).

Las estructuras que componen al craneo, topograficamente puede ser descritas como: cara
anterior (frontal, orbitaria, maxilar, nasal y mandibular), cara superior (arcos superciliares
del hueso frontal, arcos cigomaticos, parietales y region bregmatica del occipital), cara
posterior (huesos parietales y occipital y porcién mastoidea de los huesos temporales), cara
lateral (frontal, parietal, esfenoides, temporal, nasal, lagrimal, maxilar, etmoides, rama y
cuerpo mandibular, meato auditivo, arco cigomatico y proceso mastoides) y cara interior
(frontal, etmoides, esfenoides temporal y occipital) y exterior (paladar duro, arcada maxilar
y diversos foramenes) de la base (Testut et al., 1988).

A la antropologia fisica o bioldgica, le ha resultado de especial interés el estudio del craneo
humano debido a la posibilidad de conocer su configuracion en términos bioldgicos (tanto
genéticos como del desarrollo), la manera en que el ambiente (natural) puede modificar su

forma y, también, la respuesta y restriccion que morfoldgica-funcionalmente presenta el



créneo frente al efecto del remodelamiento (ambiente cultural) de su forma normal.
Adicionalmente, a los antropdlogos fisicos o bioldgicos (aunque no de manera exclusiva)
les ha resultado de interés conocer aspectos no bioldgicos (simbdlicos) relacionados a las
practicas del modelado cefélico, asi como también, han centrado su interés en las patologias
craneales (particularmente de poblaciones pretéritas).

Mucho le ha costado a la antropologia bioldgica (en general) abandonar la tradicional
postura biotipoldgica y optar por un marco procesual no-reduccionista en el estudio del
créneo humano. No obstante, la adopcion de la morfometria geométrica, las nuevas
tecnologias de genotificacion y fenotipificacion masiva, asi como un marco tedrico
desarrollado a partir de la filogenia y de la biologia del desarrollo, han permitido crear un
marco de referencia evolucionista; que le ha permitido a la antropologia bioldgica, andar en
direccion contraria a las posturas clasificatorias tradicionales del estudio del craneo. Es
decir, actualmente se ha desarrollado un campo donde se ha abandonado el estudio de la
clasificacion de las formas cefalicas, para abordar los mecanismos bioldgicos relacionados
a la variacion biologica del craneo (cabeza en general).

De esta manera, lo ocurrido mientras realicé los estudios de doctorado pueden ejemplificar
la forma como la antropologia ha cambiado desde la perspectiva descriptiva y clasificatoria
clasica hacia una actividad disciplinaria donde el principal interés son los procesos del
cambio morfolégico y su explicacion en términos antropoldgicos. Me explico: inicialmente
el proyecto de doctorado que presenté buscaba “describir las caracteristicas fisicas
craneales de una serie perteneciente a la poblacién mexicana contemporanea” (ejemplos de
trabajos de caracterizacion fisica a partir del craneo pueden consultarse en Bautista y Pijoan

1998 y Bautista y Ortega, 2005). No obstante, durante mis estudios de doctorado he logrado
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vivir la experiencia formativa que permite que la investigacion sufra cambios. Aunque se
han conservado gran parte de las premisas basicas que le han dado sustento a la
investigacion, de la mano de mis tutores de investigacion, el proyecto fue cambiando hacia
la formulacién de problematicas conceptualmente nutridas de la biologia evolutiva. De esta
manera, fueron posibles de problematizar “algunos procesos relacionados a la evolucion del
craneo humano”, como por ejemplo: indagar el efecto de la seleccion sexual en la
morfologia craneofacial, la relacion que guardan algunos polimorfismos genéticos con la
integracion morfoldgica del craneo y el efecto que tiene el mestizaje en la variacion de la
forma del craneo.

Para darle sustento a la presente investigacion, adicionalmente, fue indispensable realizar
un balance del estado del arte de las investigaciones craneoldgicas en México. Lo cual, ha
permitido contextualizar la investigacion; planteando asi que gracias a las facilidades
(propias de la época actual) de intercambio de conocimiento més all&d del entorno
academico inmediato, la antropologia fisica mexicana (y particularmente en el tema de la
craneologia) ha recibido una serie de influencias que han permitido dejar de lado la
tradicion craneométrica clasificatoria. Donde medir crdneos y conocer sus caracteristicas
fisicas principales, se ha convertido en un aspecto secundario de las investigaciones, para
ser relevado por la comprensién de los mecanismos que se relacionan al cambio biologico.
Asi mismo, durante el proceso de la presente investigacion se he logrado conceptualizar
que el estudio del craneo de la poblacion mexicana contemporanea representa un objetivo
de alto interés; debido a que las poblaciones de América Latina, con su historia de
mestizaje entre tres poblaciones principales continentales (africanos, europeos y nativos

americanos), ofrecen una oportunidad Unica para hacer frente a una serie de preguntas
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acerca de la evolucion humana desde una perspectiva bioldgica. Esto es a lo que las
ciencias antropoldgicas suelen llamarle un experimento natural, de esta manera, tomando
en cuenta que las poblaciones nativas de América, antes del desbordamiento hispanico
estuvieron en aislamiento durante al menos 15mil afios, que gran parte de la variacion
bioldgica que se puede observar al interior de los indigenas de américa es producto de
procesos micro-evolutivos ocurridos in situ y que a partir de procesos historicos de fusion y
fision poblacional los grupos nativos presenta particulares patrones de estructuracion
genética, el estudio de cualquier aspecto bioldgico de las poblaciones nativas o de las
pretéritas que habitaron el continente en la época prehispanica, per se resultan de alto
interés antropoldgico. Aunado a ello, luego del desbordamiento hispanico lo ocurrido a
nivel bioldgico (sin que por ello los aspectos culturales no lo sean) resulta de alto interés en
las poblaciones mestizas de América. Muy probablemente la humanidad jamas volvera a
experimentar un proceso como el que le ha dado origen a las poblaciones latinoamericanas.
Es decir, dificilmente se repetira un proceso en el cual algunos humanos se encuentren en
aislamiento durante por lo menos 15 mil afios y luego de ello se vuelvan a entrecruzar. Lo
equivalente, seria que un grupo reducido de humanos, derivados de una poblacion
particular, migraran a un sitio remoto e inhabitado por humanos, por ejemplo algin planeta
extraterrestre, y luego de miles de afios entraran en contacto con quienes permanecieran en
la tierra y todos estuvieran en disponibilidad para reproducirse.

Estudiar a las poblaciones latinoamericanas ha sido para mi un hecho afortunadamente
casual. Como también lo ha sido contar con el sustento de los investigadores que de alguna
u otra manera han tenido que ver con este estudio. De los cuales los doctores Carlos

Serrano (México), Rolando Gonzélez-José (Argentina), Neus Martinez Abadias (Espafia) y
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Téabita Hinemeier (Brasil) han sido pieza fundamental. Ademéas de Francisco Salzano
(Brasil), Maria Cétira Bortolini (Brasil), Samuel Canizales (México) y Andrés Ruiz Linares
(Reino Unido) quienes han puesto la infraestructura (técnica e ideoldgica) de sus
laboratorios a disposicién de mi investigacion. Ademas Victor Acufia Alonso y Mirsha
Quinto Sanchez han sido los principales complices de esta investigacion.

De esta manera, a través de una serie de tres ensayos que reunen ciertas hipotesis sobre
algunos procesos relacionados a la evolucion del craneo humano, en esta tesis se busca dar
un aporte para comprender los mecanismos que producen variabilidad bioldgica asi como la
manera en que ésta es regulada.

Inicialmente se ofrece un apartado de Introduccién con el propdsito de conceptualizar la
diversidad biol6gica humana. Un esfuerzo de este tipo, puede ser relevante de frente a la
permanencia de posturas raciologistas en la antropologia contemporanea.

En el segundo apartado: Medidas e ideas. La craneologia y su contexto tedrico en México
se presentan los resultados de una investigacion donde se plantea el estado del arte del
estudio del crdneo en México. A partir de hacer el balance del desarrollo disciplinario de la
antropologia fisica en México a partir del siglo XIX, se aprecia el desarrollo transversal del
estudio métrico continuo (craneometria clasica) y discontinuo (rasgos no-métricos o
epigenéticos) del craneo. En este apartado, se discute la manera como se ha venido
incorporando un marco teorico evolucionista en los estudios de poblaciones donde el
craneo es el principal objeto de estudio.

Recientemente, una serie de trabajos han retomado hip6tesis donde se asegura que algunas
conductas pueden predecirse a partir de ciertas caracteristicas faciales. A diferencia de las

posturas frenolégicas del siglo X1X, los autores contemporaneos han recurrido a una serie

13



de explicaciones apoyadas en la teoria de la seleccion sexual. De esta manera, han asumido
que ciertos individuos masculinos se han reproducido con mayor éxito por poseer ciertos
atributos faciales. En el tercer apartado o capitulo, Correlaciones espurias de la morfologia
de la cara con la conducta humana, se han disefiado diferentes pruebas basadas en la
genética de caracteres cuantitativos y de poblaciones, con el proposito de proveer
informacion que, estadistica y teéricamente, refutan las explicaciones de la neo-frenologia.
De esta manera se ha demostrado, que el indice facial es un caracter con bajos niveles de
dimorfismo sexual en todas las poblaciones humanas (antiguas y modernas), ademas los
patrones de variacion (Fst) entre sexos no parecen mostrar huellas de seleccion y en
poblaciones étnicamente caracterizadas no parece haber relacién entre el aumento del
indice facial en los grupos con mayores indices de belicosidad. Ademas, en este apartado se
ha estudiado una serie craneal correspondiente a reos del denominado Palacio Negro de
Lecumberri y tampoco se ha podido observar que exista relacion con las agravantes del
delito cometido. Por Gltimo, basados en la coleccion de craneos procedente de Hallstat,
Austria, de la cual se conoce el pedigree o genealogia de los craneos, se ha podido
demostrar que los individuos con mayor indice facial no tienen mayor eficacia evolutiva
(fitness).

Posteriormente, en un cuarto apartado, Polimorfismos del gen receptor 1 del factor de
crecimiento de los fibroblastos (FGFR1) y variacion craneo-facial, con base a un estudio
de asociacion génica previamente reportado en la literatura replanteamos la posibilidad de
que este gen no se encuentre afectando a la morfologia craneal de una manera directa, de
causa efecto, sino regulando la integracion morfoldgica. En este trabajo se han estudiado

grupos humanos indigenas de México y Brasil, asi como mestizos de México.
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Por ltimo, en el quinto apartado: Cambios craneo-faciales posterior al mestizaje en
México a partir de lo obtenido en trabajos previos, en este apartado hemos ampliado las
colecciones de la época posthispanica para re-analizar la manera en que el craneo humano
responde a ciertas predicciones de la genética clasica, asumiendo que el mestizaje tiene el
efecto de homogeneizar la composicion genética de las poblaciones.

Con la intencién de hacer un balance general que permita, por un lado, establecer un hilo
conductor entre los apartados de la tesis que conllevan en disefio experimental, y por otro,
hacer un balance sobre los aportes de la investigacion (en lo general); se presenta un

Epilogo en el cual se trata de sintetizar los argumentos fundamentales.
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Introduccion:
Variabilidad biologica
humana

CONCEPTUALIZACION DE LA DIVERSIDAD BIOLOGICA HUMANA

Para explicar el cambio evolutivo, en la teoria de la evolucion por seleccion natural, se
introduce el concepto de poblaciébn como unidad, lo cual conlleva la dimension
hipervariable de los individuos que integran la biosfera. A partir de ello, es posible entender
que la principal consecuencia de la evolucién bioldgica ha sido la diversificacion de la vida
en numerosas especies. No obstante, fue hasta el desarrollo de la teoria sintética de la
evolucion, que reconcilia la genética clasica con la vision darwinista de la seleccion natural,
cuando la diversidad intrapoblacional comenz6 a tomar consistencia (Agusti, 1994).

La sintesis de la teoria evolutiva conduce a discutir algunos de los postulados basicos
respecto a los mecanismos que producen variabilidad. Es decir, la manera en que opera la
seleccion natural, el peso especifico de cada uno de los mecanismos que producen
variabilidad bioldgica, las diferencias entre grados de evolucion y la manera en que se

produce el cambio biolégico. Uno de los principales debates desarrollados a partir de la
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sintesis de la teoria darwinista tiene que ver con el nivel en el que opera la seleccidn
natural: genes, individuos, poblaciones o especies.

Para comprender esto, es preciso conocer los mecanismos de la herencia, sin embargo, de
manera muy concreta, basta entender que en los organismos con reproduccién sexual, la
herencia depende del emparejamiento homoélogo de bases en los acidos nucleicos, lo cual es
un mecanismo de herencia limitada, que proporciona un estado adecuado para la evolucién
continuada (Maynard y Szathmary, 2001). Ademas, resulta relevante tener en cuenta que la
herencia de estructuras moleculares emparejadas por homologias, como en el caso del
sistema genético del DNA, esta basada en modulos. Si cualquiera de ellos cambia y el resto
permanece inalterado las moléculas descendientes cambian solo en aquel médulo.

El material genético tiene una ambivalencia natural, es un cddigo de informacion que se
copia o traduce y al mismo tiempo es una estructura que se replica; especifica los tipos de
proteinas que una célula produce determinando estructuras de la materia viva. El gen es un
paquete de informacion, la secuencia de pares de bases en una molécula de DNA especifica
el gen, pero la molécula de DNA es el medio, no el mensaje (Williams, 2000).

La importancia de marcar la distincién entre los dominios de la informacion y lo que
codifica, radica en que, al hablar de niveles de seleccion, el individuo representa la suma
del cédigo que determina un genotipo particular, el operador de la seleccion natural en
ambos dominios es diferencial, pues los dominios de ambos niveles no se corresponde con
exactitud, aunque, la informacidn es codificada de manera fisica, “la seleccion puede operar
sobre genes alternativos dentro de una poblacion, y también sobre acervos genéticos
alternativos en una biota, ambos factores evolutivos pueden producir efectos considerables

a la evolucion” (Williams, 2000:41).

17



En el dominio material, a nivel fenotipico, la seleccion actla basicamente sobre individuos
alternativos o sobre poblaciones, y es basicamente a favor de la adaptacién, ademas, que se
relaciona con los componentes ecoldgicos, siendo ésta la base para la seleccion entre
acervos genéticos.

Ademas, hay que tener en cuenta que la seleccidn natural actla de manera simultanea en
una jerarquia de niveles; los genes son un nivel y los organismo otros. También existen
niveles superiores, como las poblaciones y las especies, en los que la seleccién es muy
efectiva (Gould, 2000).

Es importante tener en cuenta que la seleccion natural, a groso modo, es responsable del
incremento o decremento de nuevas variantes y es muy probable que esto ocurra de manera
diferencial entre distintos dominios. En resumen, es importante considerar que la seleccion
natural puede operar con total éxito en razon de la fuente inagotable de variacion que la

suministra y el alto grado de individualidad de los sistemas vivientes (Mayr, 1978).

Tabla 1. Modalidades de la seleccién natural

ESTABILIZADORA
Opera cuando una poblacidn esta expuesta en un ambiente fundamentalmente constante.

DIRECCIONAL
Se produce por un cambio continuo de una poblacion en una direccién dada.

DESORGANIZADA
Resultante de la exposicion de distintos sectores de una misma poblacion a presiones selectivas divergentes.

(Stebbins, 1977)

La similitud entre especies vivas y extintas pude considerarse la evidencia mas contundente
para la explicacién de la evolucion. Sin embargo, esto mismo representa un problema, dada

la imperfeccion del registro fosil. La evidencia negativa que constituye la ausencia de
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formas intermedias en las formaciones geoldgicas se vuelve en evidencia positiva contra la
evolucion.

La teoria de la evolucidon por seleccion natural proporciond la clave para explicar no solo el
cambio gradual, sino también, el proceso contrario, las extinciones. Es decir, no solamente,
coémo los individuos mas eficaces desplazan a aquellos peor adaptados para sobrevivir y
dejar descendencia bajo condiciones determinadas, sino también su silogismo, dado que
una de las consecuencias directas de la competencia entre los individuos de diferentes
especies y mediante la cual son sustituidas es la extincion; un tipo de turnover, por el cual
un tanto por ciento de las especies de un ecosistema son periddicamente remplazados por
otras (Agusti, 1994).

No obstante, cuando se tienen en cuenta las restricciones genéticas y embrioldgicas a que
estan sujetos lo organismos, hasta qué punto el cambio evolutivo es gradual, partiendo de la
consideracién del organismo como una figura que se opone a la fuerza de la seleccion
natural. Entendiendo que la variabilidad de las poblaciones es aleatoria y con formas
ilimitadas. Por decirlo de alguna manera, la seleccion es la que determina el cambio; la
fuerza ilimitada que conduce la probabilidad de que se expresen nuevas variantes, y aunque
unas vias son mas probables, algunas otras son puramente improbables, siendo éstas
restricciones estructurales o exaptaciones que no dependen como tal de la seleccién natural.
De esta manera podemos entender que no todos los cambios ocurridos en los organismos
son referentes de una adaptacion al ambiente (Gould, 2000). No importa lo efectivo que
pueda ser un cambio adaptativo puntual, si se extrapola ese o cualquier otro proceso a

millones de afios vista, no parece que la vida esté bajo control adaptativo. El éxito, a largo
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plazo de los clados esta en funcién de la tasa de especiacion, que tiene muy poco que ver
con las morfologias que genera la seleccion natural (Gould, 2000).

De esta manera se entiende que los organismos no son la representacion aditiva de los
genes, dado que muestran una diversidad de caracteristicas emergentes, no determinadas
genéticamente, sino resultantes de la interaccion con el ambiente y del desarrollo.

De esta manera, podriamos pensar que el cambio adaptativo asociado a la seleccién natural
parece producirse principalmente en conjuncion con la especiacion propiamente dicha
(Eldredge, 2000). Mientras que la seleccidn se produce por los caracteres inherentes a las
especies como tales, y no por los caracteres de cada individuo. De esta manera se entiende
que la microevolucién designa la aparicion de incesantes variaciones a pequefia escala, sin
embargo, al recoger el arbol genealdgico de las especies, tal parece se manifiestan
variaciones mayores correspondientes a cambios pronunciados de la macroevolucion
(Eldredge, 2000).

Sin prestar demasiada atencion al ritmo de la evolucion, sino a su curso, es posible apreciar
que la anagénesis (evolucion progresiva) y la cladogénesis (bifurcacidn) estan relacionadas
causalmente, de esta manera se entiende que existe cierta aceleracion del cambio
morfoldgico cuando en una especie hay una divergencia y posteriormente se mantienen en
estasis hasta divergir nuevamente, sin embargo, la via mas probable en tales condiciones es
la extincion.

Aungue cuestiones méas generalizadas, como las transiciones evolutivas principales, la
organizacion del estado vivo y el dinamismo de los sistemas biologicos pueden ser dificiles
de explicar a partir de mecanismos de seleccidn-adaptacién, las variaciones a pequefia

escala pueden ser explicadas por mecanismos mas 0 menos concretos. Las variaciones
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evolutivas a nivel superior, no son debidas a acumulacion de cambios adaptativos a
pequefia escala (mutaciones aleatorias), sino a maltiples fendmenos evolutivos, es decir, si
se asume que la acumulacion de suficientes diferencias genéticas produce algo
cualitativamente diferente, se esta cayendo en una posicién un tanto reduccionista, por
ejemplo al relacionar la forma morfoldgica y los genes, dado que los genes pueden alterar
la forma, también son la causa de la misma, pero esto no explica coémo surge la forma
(Goodwin, 2000).

En general podriamos entender que, en las dos dimensiones del proceso de evolucion
(evolucion filética o anagénesis y especiacion o cladogénesis) las especies mas numerosas
evolucionan lentamente y los cambios evolutivos mas rapidos se dan en poblaciones
pequefias y aisladas periféricamente (poblaciones fundadoras) debido a que existe mayor
probabilidad de interacciones epistaticas y se requiere mayor cantidad de tiempo para que
nuevos genes sean fijados (Mayr, 2000).

En general, existen distintos tipos de mutaciones verdaderas, en genes, cromosomas Yy otras
particulas, y tienen la cualidad de ser permanentes en el genotipo, es decir que son
irreversibles. En su nivel mas basico, las mutaciones responden a modificaciones
espontaneas y azarosas. La mayoria de estos cambios, no son favorables, es decir, son
deletéreos y no imprimen ninguna tendencia determinada a la evolucion. Estas mutaciones
operan sobre la base de una secuencia de DNA, y pueden tener lugar tanto a nivel
molecular, como cromosémico, sin embargo, solo afectan la estructura de éste, a diferencia
de otras, que pueden producir variaciones en el nimero de cromosomas, duplicando o

fusionando estas estructuras.
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Las mutaciones que se ven representadas en genes que son codificables, generalmente
producen aberraciones inviables a la vida o la reproduccion, por ende, son una fuente nula
de variabilidad a niveles superiores, sin embargo, otras que operan basicamente sobre genes
reguladores, no afectan la estructura de los organismos; éstas tienen mayor probabilidad de
formar parte de una innovacion al genotipo de una especie.

Cuando las mutaciones ocurren en segmentos de un gen, aumentan el niamero de alelos
disponibles, de tal manera que la variabilidad a este nivel se ve ampliada, pero no por si
misma, sino por los efectos de acumulaciones infimas. Al modificarse la estructura, se
modifica la funcion o propiedades. Sin embargo, algunas mutaciones producen efectos muy
pronunciados en el fenotipo, mientras que los efectos de otras son apenas perceptibles. Asi
mismo el valor adaptativo de las mutaciones puntuales en gran medida depende de las
condiciones del ambiente, no se puede entender que una sola mutacion mejore el ajuste
total del organismo a su medio, o que produzcan mejoramientos generalizados, sino mas
bien ocurren de manera gradual, mediante acumulacién y combinaciones y estan sujetas a
la seleccion.

De esta manera es que las mutaciones se consideran la Unica fuente de variabilidad nueva
en las especies. Sin embargo, para que esto se vea representado a nivel evolutivo, o0 mejor
dicho, para que constituya una fuerza mayor de variabilidad, deben ocurrir multiples
fendmenos que son extra a la genética de las poblaciones, dependiendo de la
recombinacion; que en los casos de especies con reproduccién cruzada depende
basicamente del sexo y de factores como la dispersion de una especie, lo cual hace que la

probabilidad de entrecruzamientos aumente o disminuya.
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Las tasas de mutacion son generalmente bajas, de ahi que algunos autores consideren que
ésta representa realmente una fuente inmediata de variabilidad en que se basa el cambio
evolutivo, pues a pesar de su caracter aleatorio y su constante heredabilidad, la presién
selectiva a la que estan sujetas, mantienen tasas moderadas de mutacion.

Siempre que las poblaciones sean panmiticas, haya intercambio génico, exista
recombinacion al azar de genes entre todos los individuos y se dé un numero suficiente de
generaciones en la vida de una especie, las mutaciones favorables se propagan en una
poblacion, siendo significativas en el cambio evolutivo (Stebbins, 1977).

Sin embargo, actualmente se sabe que las mutaciones no producen nuevas especies y la
mayoria de las mutaciones que afectan al organismo son desfavorables a la adaptacion, de
ahi que existan otros mecanismos que producen variabilidad, como la deriva génica
(Dobzhanzky, 1955).

Otro mecanismo que permite que la variabilidad potencial se mantenga constante es la
seleccion dependiente de la frecuencia. Que radica en que ciertos genes, cuando su
frecuencia es menor aportan una ventaja adaptativa a condiciones particulares. Ademas de
ello, los efectos del azar en los entrecruzamientos, son una de las variables que constituyen
uno de los factores que influyen en la expresion de la variabilidad génica. Aunque en
ciertas condiciones mantener el estado de heterocigosis puede dar una ventaja adaptativa,
de ahi que su distribucion sea diferencial. La variabilidad hereditaria, reflejada en la
presencia de multiples alelos en una poblacién, constituye un prerrequisito para el cambio
evolutivo. La frecuencia de alelos en una poblacién puede incrementar a expensas de otro;

como consecuencia de la seleccion natural (Ayala, 1978).
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Cuanto mayor sea la variabilidad genética de una poblacion mayor sera su taza de
evolucion. La importancia de cuantificar la variabilidad, radica en que ésta representa la
plasticidad evolutiva, la condicion de heterocigosis resulta contraproducente en la medida
que cierta informacién (recesiva) se encuentra velada. La razon que explica esto, es que en
estado heterocigético solo se expresan los alelos dominantes, sin embargo, la informacion
permanece y en condiciones propicias pueden expresarse (Ayala, 1978).

Lo importante de mencionar esto es que asi podemos entender que tales ventajas se
expresan mediante una ecuacion de la ley del equilibrio génico de Hardy-Weimberg, que
expresa la carga balanceada de la variabilidad génica en una poblacién, que es
consecuencia de la retencion de dos distintos grupos de alelos en estado compensado
(Stebbins, 1977). La mezcla de alelos y su distribucion aleatoria, por si mismas, no
provocan cambio en la frecuencia de expresion de los alelos, ni potencializa el cambio
evolutivo, pues, en ausencia de seleccion las frecuencias de éstos se mantienen constantes
entre generaciones. En cuanto sea mé&s frecuente la condicion de heterocigosis en
poblaciones con reproduccion cruzada, serd mayor la probabilidad de nuevas
combinaciones de alelos (Ayala, 1978).

Un supuesto en la genética de poblaciones, es el aislamiento por distancia. Que supone que
cuanto mayor sea la distancia geografica mayor seré la distancia genética entre poblaciones.
De manera mas detallada, podemos entender que, dada la variabilidad de los ambientes y
los nichos que ocupan las especies, grupos que se encuentran emparentados pueden divergir
dadas las dimensiones del espacio. Un factor estrechamente relacionado a este topico, son
las variaciones que han ocurrido en la biosfera, y que le han permitido a ciertos sujetos de

una poblacion homogénea y con suficiente reserva génica adaptarse a ambientes nuevos y
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cambiantes. Sin duda, este fendmeno de radiacion adaptativa, estd muy ejemplificado en la
historia natural. Ademas de ello, estos grupos llamados especies politipicas o razas, pueden
tomar contacto antes de que el aislamiento se halla desarrollado por completo, permitiendo
asi la reproduccion, siendo esta una causa de variabilidad llamada hibridacién.

En el caso de los humanos, este tema es de especial pulcro, dado que intraespecificamente,
no existen subpoblaciones o poblaciones politipicas reales desde el momento de la paleo-
historia. Sin embargo, la distribucion geografica principalmente en los continentes ha
jugado un papel importante en la distribucién de la variabilidad genética. De tal manera ha
sido posible identificar grupos naturales con semejanzas y diferencias evidentemente
correlacionadas con la geografia, pero que mantienen biolégicamente un continuum
ininterrumpido y las diferencias son mas cualitativas que cuantitativas. Es decir que por
término medio, las variaciones son apenas perceptibles entre los grupos poblacionales
continentales de nuestra especie. Si se considera a la poblacion como el organismo, se debe
entender que esta constituida por individuos Unicos y los valores medios son abstracciones,
solo tienen realidad las variaciones individuales (Mayr, 1978), es asi que la poblacion
constituye el acervo génico, representativo de un continuo de variabilidad. En las
poblaciones una gran variedad de factores genéticos discontinuos, pueden manifestarse en
una variacion continua del organismo, siempre que haya suficiente nimero de los mismos
y que las discontinuidades sean entre ellos lo bastante pequeiias (Mayr, 1978). Nuestra
especie es polimérfica, en el sentido estricto de que un rasgo presenta maltiples variantes,
sin embargo, las agrupaciones naturales humanas no representan sub-grupos con variantes

exclusivas.
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Sin embargo, este tema es de interés, dado que en las especies y a niveles superiores, la
dicotomia geografia-adaptacion es un topico fundamental, dado que, cuando dos
poblaciones llegan a divergir al grado de impedir el intercambio génico comienzan a radiar
y al mismo tiempo a competir, pero a su vez hay una linea potencial de variabilidad nueva,
susceptible de seleccion.

Por su importancia en la promocion de la evolucion divergente y porque la diversidad
biolégica de una region no podria haber evolucionado sin ella, la capacidad de dos
poblaciones para coexistir en una misma area (simpatria) sin perder su identidad por
hibridacion e intercambio génico es considerada como un atributo de primera magnitud en
el reconocimiento de dos especies como distintas (Stebbins, 1977).

En ocasiones las poblaciones pueden quedar aisladas, especialmente reproductivamente
aisladas, sea en cualquier condicion, ya se mencion6 que las dos principales causas que
conllevan a que dos subespecies pierdan la posibilidad de intercambio génico mediante la
reproduccion cruzada, son o la distancia geografica o el tiempo, pero justamente en éste
fendmeno, ocurre algo de suma importancia: la deriva de los genes. El aislamiento se
mantiene mediante barreras bioldgicas, generalmente de dos tipos: precigético, que impiden
el apareamiento de miembros de distintas especies que evitan la hibridacion y el
postcigotico, que reduce la variabilidad o la fertilidad de la descendencia hibrida. Los
mecanismos de aislamiento precigotico se agrupan en: ecoldgico, temporal, etoldgico,
mecanico y gamético. Los mecanismos que producen aislamiento postcigético se agrupan
en: inviabilidad de los hibridos, esterilidad de los hibridos y degradacion de los hibridos

(Ayala, 1978). Sin embargo, éstos conceptos aplican en mecanismos de especiacion, la cual
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solo constituye un paso en la diversificacion de los seres vivos, sin que la variacién por si
misma conlleve evolucion.

El cambio morfologico y el aislamiento reproductivo se desarrollan independientemente,
por ello se entiende que las condiciones conductuales a adaptaciones morfoldgicas y las que
promueve la especiacion no suceden de marea paralela (Ayala, 1978).

Las cambios aleatorios en las frecuencias génicas debidos al tamafio reducido del nimero
de genes que se transmiten entre generaciones (deriva génica), produce polimorfismos y
fijaciones; muchas de las cuales estan correlacionadas con la geografia.

Con frecuencia existen condiciones en que las poblaciones se ven aisladas y disminuidas en
sus exponentes, en estas condiciones la probabilidad de expresion de las variantes génicas
se ven afectadas. En general se entiende que, para que la deriva cause evidencias
significativas en la expresion de la variabilidad, ésta se ve antecedida de una disminucién
del pool génico de una poblacion, es decir, que pase por un cuello de botella, en ocasiones,
también, estas poblaciones fundan nuevos nichos, dependiendo de sus caracteristicas de
dispersion y su potencial adaptativo, llevando consigo nuevas variantes a nuevos nichos.

La deriva génica puede definirse como la fluctuacion al azar de la frecuencia de los genes
de una generacion a otra (Cavalli-Sforza, 1999). Esta situacion puede ser modelada bajo un
supuesto basico que incluye basicamente dos especies de datos: el nimero de individuos
por poblacion y los intercambios migratorios entre ellas. De esta manera, la migracion
puede ser entendida como un factor a favor de la diversidad, dado que muchas de las
especies suelen tener radiaciones dinamicas.

Para el caso de las poblaciones humanas, es poco comin que dos poblaciones estén

realmente aisladas, entendiendo que este aislamiento impida el intercambio génico, por lo
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cual generalmente la migracion ocurre entre poblaciones vecinas, por tal motivo las
poblaciones mas cercanas genéticamente son las poblaciones mas cercanas
geogréficamente. En tales circunstancia, la migracién entre grupos limita el aislamiento y
disminuye la incidencia de la deriva (Cavalli-Sforza, 1999).

Sin embargo, la migracion tiene distintas pautas, una como el caso antes mencionado;
donde la dindmica migratoria involucra a dos poblaciones y otra cuando solamente un
grupo de una poblacién cambia a una residencia alejada, a remesa de pocos individuos. Este
tipo de migracion conduce a un aumento en la diferenciaciéon, a la expresion de
agrupaciones naturales divergentes a su poblacion ancestral (Cavalli-Sforza, 1999).

Al decir que los Homo sapiens somos una especie altamente polimorfica, conlleva la
afirmacion que gran parte de nuestra diversidad bioldgica se encuentra al interior de las
poblaciones y no entre los diversos grupos humanos (Lewontin, 1972). En primera
instancia, esto deberia permitirnos entender los patrones de biodiversidad humana y
rechazar las falsas clasificaciones que de ella se han llevado a cabo; dividiendo los grupos
humanos en razas. Ademaés de ello, la conceptualizacion de la diversidad biologica humana
es relevante en un sentido antropoldgico debido a que todo parece indicar, que este patron
de diversidad bioldgica en nuestra especie se remonta a los origenes mismos de la
humanidad hace por lo menos 160 mil afios.

El término "raza" ha generado mucha discusion cuando se trata de los humanos, no
habiendo acuerdo entre los que afirman que las "razas" son (en sentido natural) entidades
bioldgicas reales y los que sostienen que son un constructo social (Keita et al., 2004).

El tiempo de coalescencia, calculado a partir de diversos polimorfismos genéticos, sugiere

que la diferenciacion de los humanos modernos comenzo en poblaciones africanas de las
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cuales sus rasgos morfoldgicos son desconocidos, por ello, desde una perspectiva evolutiva
no se puede asumir que los rasgos utilizados (como la forma del neurocraneo, rasgos
faciales, pigmentacion de la piel y ojos, entre otros) para definir grupos o razas (como
caucasoide, mongoloide o negroide) emergieron simultdneamente con esta divergencia
(Keita et al., 2004).

Individuos que han sido agrupados en alguna de las "razas" o grupos humanos que han
sido morfoldgicamente definidos, geograficamente no se caracterizan por distintos linajes
genéticos privados 0 que se encuentren restringidos a poblaciones especificas (Keita et al.,
2004).

Un modelo adecuado de la evolucion reciente de la humanidad no sélo es importante para
comprender nuestra propia historia, sino es necesario para desentramar los efectos de los
diferentes mecanismos evolutivos en la diversidad existente al interior de la especie

(Fagundes et al., 2007).

EL ABORDAJE BIOCULTURAL EN ANTROPOLOGIA

La antropologia estudia la diversidad humana; en términos de la interaccion que ocurre
entre la biologia y la cultura en la adaptacion evolutiva. Una caracteristica importante de la
antropologia es su interés en la variacion. En un sentido general, la variacion se refiere a las
diferencias entre los individuos o poblaciones. Por ello, el antrop6logo se interesa por las
diferencias y similitudes entre los grupos humanos, empleando un enfogue comparativo, y
busca generalizar sobre aquellos aspectos que son similares en todas las poblaciones y

aquellos que son exclusivos de ambientes y culturas especificas (Relethford, 2002).
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En la historia reciente de nuestra especie los acelerados cambios culturales han afectado de
manera importante nuestra evolucion. Aunque continuamos evolucionando biol6gicamente,
estos cambios son mucho maés lentos que los cambios en la adaptacién cultural de la
humanidad. Durante los ultimos 12 mil afios, hemos pasado de ser cazadores y recolectores
a ser agricultores, una parte creciente de la humanidad vive en o cerca de grandes centros
urbanos, y la poblacion mundial se ha disparado demograficamente hasta cerca de ocho mil
millones de individuos (Relethford, 2002). Como resultado, podriamos decir que
bioldgicamente somos como cazadores y recolectores, hasta cierto punto, pero vivimos en
condiciones culturales a menudo muy diferentes de aquellas en las que nuestros ancestros
evolucionaron. Vivimos en grupos méas grandes, comemos alimentos diferentes, tenemos
vidas mucho maés prolongadas (morimos mas viejos) y estructuramos nuestras sociedades
de maneras muy distintas. La disparidad entre las tasas de cambio cultural y la evolucién
bioldgica ha afectado aspectos de la biologia humana como: patrones de salud, crecimiento
fisico, nutricion, mortalidad y fecundidad, entre otros (Relethford, 2002).

Tomando en cuenta que en un ambiente en el cual los recursos son limitados, algunos
organismos tienen mayor probabilidad de adaptarse que otros. De acuerdo a particulares
caracteristicas biologicas de los organismos los mejor adaptados heredan dichas
caracteristicas a la siguiente generacion. Diversos hallazgos indican que el cambio cultural,
al igual que la evolucion genética, puede seguir patrones derivados (Rogers y Ehrlich,
2007).

Gran parte del genoma humano, no presenta huellas de eventos que demuestren la
actuacion de la seleccion en sentido negativo recientemente (Sabeti et al., 2002), no

obstante, transiciones culturales como la revolucién agricola, industrial, la transicion
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demogréfica y la transicion alimenticia son de especial relevancia debido a importantes
afectaciones en la estructura de las poblaciones y por consiguiente en su constitucion
genética. De esta manera se han podido identificar pequefias regiones genéticas donde se
observan huellas de seleccién positiva en poblaciones humanas. Sabeti y sus colaboradores
(2007) han reportado en una muestra de Africa (Yoruba Ibadan, Nigeria) pruebas de
seleccidon para dos genes (LARGE y DMD) con vinculos bioldgicos bien documentados que
confieren proteccion contra el virus de la fiebre de Lassa. Asi mismo, han podido observar
la evolucion en eventos repetidos de los genes SLC24A5 y SLC45A2, ambos involucrados
en la pigmentacion de la piel en Europa; y EDAR y EDAZ2R relacionados con en el
desarrollo de los foliculos del pelo en grupos humanos de Asia.

Otros ejemplos de cémo la cultura ha moldeado el genoma humano pueden rastrearse en la
historia de la humanidad. Como el caso de los individuos maduros de nuestra especie, los
cuales en general no deberian poder consumir leche (mucho menos la leche del ganado
bovino u ovino), no obstante, las tradiciones y practicas culturales de los primeros grupos
que domesticaron animales (aproximadamente 12 mil afios atrds) permitié que estas
sociedades pudieran elevar la frecuencia alélica de variantes génicas que permitieron la
digestion de la lactosa y, por tanto, que estas azlcares permanezcan en el organismo el
tiempo suficiente para su digestion sin ser detonada una reaccion alérgica (Flatz y
Rotthauwe, 1973; Aoki, 1986; Nei y Saitou, 1986).

En la actualidad, los biélogos tedricos utilizan modelos de genética de poblaciones para
demostrar como los procesos culturales pueden haber tenido un efecto profundo y
permanente en la evoluciébn humana y, por su parte, los antropélogos desarrollan

investigaciones para entender como las practicas culturales inciden sobre los eventos de
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selecciéon (Laland, et al., 2010). La evidencia de eventos de seleccidn positiva sobre la
variacion del genoma humano ocurridos recientemente y como respuesta a la actividad
humana (Sabeti, et al., 2006; Sabeti et al., 2007; Laland, 2010) ha permitido contar con
evidencia sélida del modo dominante de la evolucion humana.

En la actualidad se cuentan con un repertorio de genes que han sido identificados por haber
sido sometidos a procesos acelerados de seleccion donde se infiere que diversos
mecanismos culturales han jugado un papel relevante (Tabla 2). No obstante, trabajos
clasicos, basados en una perspectiva antropoldgica, han permitido el desarrollo de un
modelo que permite explicar la co-evolucion genético-cultural en los humanos modernos.
Uno de los mejores ejemplos documentados de ello, corresponde a la forma falciforme
(forma de hoz) de la hemoglobina en los eritrocitos y que produce una malformacion de sus
fibras causando que dicha proteina tenga una apariencia de media luna dificultando el
transito de dichas células por los vasos sanguineos. Esta patologia (drepanocitosis falcemia
0 anemia drepanocitica) cuya base genética radica en la sustitucién de un aminoacido que
altera funcionalmente la produccion de oxigeno de los eritrocitos en los individuos
homocigotos recesivos produce anemia de manera incompatible con la vida. En
poblaciones donde la malaria o el paludismo son endémicas, ha quedado bien documentado
que dicha enfermedad puede conferir una ventaja a los individuos que son heterocigotos
para dicha mutacion; dotandoles de proteccién contra los parasitos del género Plasmodium
(Livingstone, 1958). Todo parece indicar que el cultivo del fiame contribuyé a la
propagacion de dicha enfermedad, ya que las poblaciones de agricultores Kwa de Africa
occidental cortan los claros de los bosques para el cultivo de este. La eliminacion de los

arboles tuvo el efecto de un aumento involuntario de la cantidad de agua estancada cuando
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llovia, lo que proporciona un mejor caldo de cultivo para los mosquitos portadores de la
malaria. Esto intensifico la seleccion natural en la hemoglobina S (HbS). El hecho de que
las poblaciones adyacentes cuyas practicas agricolas son diferentes no muestren el mismo
aumento en la frecuencia de los alelos de la anemia falciforme, apoya la conclusion de que
las précticas culturales pueden impulsar la evolucién genética (Laland et al., 2010).

La exploracién del genoma en busca de huellas de seleccion positiva en humanos,
recientemente ha permitido establecer vinculos entre variantes genéticas y fenotipos. Desde
un enfoque adaptativo, diversas regiones han sido observadas con huellas de seleccion. A
pesar de que pocos fenotipicos han logrado observarse en asociacion génica (Bryk et al.,
2008).

Una de las variantes no sindnimas-derivadas (rs3827760 T1540C) del gen del receptor-A
de la ectodisplasina (EDAR, Ectodysplasin-A receptor) presenta una huella fuerte de haber
sido sujeta a seleccion natural de manera positiva en las poblaciones del Este de Asia (Bryk
et al., 2008). En humanos las mutaciones disfuncionales en dicho gen se consideran
responsables de la displasia ectodérmica hipohidrética (disminucién crénica de la
sudoracion) (van der Hout et al., 2008; Kimura et al., 2009; Hunemeier et al., 2013).
Modelos animales han permitido encontrar que los genes de la familia EDAR regulan el
desarrollo de algunos 6rganos, especialmente los de origen ectodérmico, como: cabello,
glandulas, ufias, dientes y escamas. Ademas, en poblaciones de Asia han sido considerados
como genes candidatos asociados al grosor del cabello (Fujimoto et al., 2008) y de los
dientes en forma de pala (Kimura et al., 2009).

Kamberov y colaboradores (2013) han observado que el polimorfismo EDAR, es uno de los

candidatos mas fuertes de seleccion positiva reciente de todo el genoma humano. Al
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realizar un modelado de EDAR en ratones han logrado caracterizar su fenotipo y elucidar su
origen evolutivo en los seres humanos. Sugiriendo que el alelo surgi6 en el centro de China

hace aproximadamente 30,000 afios.

Tabla 2. Genes identificados que demuestran haber sido objeto de seleccion acelerada
recientemente.

Genes Funcién o fenotipo Presion cultural inferida

LCT, MAN2AL, S, SLC27A4, PPARD, SLC25A20, Digestion de leche y productos Ganaderia y uso de la leche,
[‘EF?Q{’EPRY ADAMTS19, ADAMTS20, APEH, Iéct§o§; metab'olismcg (_:arbohidratos, preferencias s_alimenticias, consumo de
PLAU, HDACS, almidén, proteinas, lipidos y fosfatos; alcohol y bebidas fermentadas.

UBRL, USP26, SCP2, NKX2- 2, AMY1, ADH, metabolismo del alcohol.

NPY1R, NPY5R

P450 citocromo (CYP3AS, CYP2EL, CYP1A2 and Tolerancia a toxicidad de compuestos Domesticacion de plantas.

CYP2D6) secundarios de plantas.

22(53% /éFI’)OzggCSF: CD72, FCRL2, TSLP, RAGL, Inmunidad, respuesta patégena; Dispersion humana, agricultura,

1GJ, TIPL, VPS37C, CSF2, CCNT2, DEFBL18, resistencia a la mglgrla} y otras ganaderia, hacmam_|e_[1to y

STAB1, SP1, enfermedades epidémicas. subsecuente exposicion a nuevos
ZAP70, BIRC6, CUGBPL, DLG3, HMGCR, STS, patégenos.

XRN2, ATRN,

G6PD, TNFSF5, HbC, HbE, HbS, Duffy, a- globin

EE\EE'ZPSS'&RAPTOR' MAPK14, CD36, DSCR1, Metabolismo energético, tolerancia a Dispersién o migracién y subsecuente
CETP. EGFR, NPPA, EPHX2, MAPKL, UCP3, LPA, | teMperaturas frias o ca’1I|er_1tes, exposicion a climas nuevos.

MMRN1 resistencia a choque térmico.

EILTCLZG“A%SLC%AZ EDAR, EDAZR, SLC24A4, Fenotipos externos visibles Dispersion y adaptacion local,

6p25.3, OCA2, MCIR, MYOSA, DTNBPL, TYRPL, (pigmentacion d_e la piel, grosor del seleccion sexual.

RAB27A, pelo, color de ojos y pelo, pecas.

MATP, MC2R, ATRN, TRPM1, SILV, KRTAPs, DCT

gEggEfF;ZNTCGE{“PJ- GABRA4, PSENL, SYT1, Sistema nervioso central, funcién y Cognicidn, inteligencia social, uso del
GRM3, GRML, GLRA2, ORAC13, OR2B6, RAPSN, (_jesg'rro_llo cerebral, hab_llldades lenguaje articulado, aprendizaje vocal.
ASPM, RNT1, linguisticas y aprendizaje de

SV2B, SKP1A, DABL, APPBP2, APBA2, PCDH15, | yocabulario.

PHACTRL,

ALG10, PREP, GPM6A, DGKI, ASPM, MCPHL,

FOXP2

BMP3, BMPR2, BMPS5, GDF5 Desarrollo esquelético. Dispersion y seleccién sexual.

MYH16, ENAM Fibras musculares de la mandibula 'y Coccidn de los alimentos y dieta.

grosor del esmalte dental.

Modificada de Laland y colaboradores (2010).

Aunque EDAR370A se ha asociado con el aumento de grosor del pelo del cuero cabelludo
y la morfologia de los dientes en los seres humanos, su significado bioldgico directo y el
potencial papel adaptativo siguen sin estar claros. Debido a la dificultad que conlleva
interpretar que un fenotipo morfoldgico dental, como lo son las crestas mesial y distal en la
superficie lingual de los dientes anteriores (dientes en forma de pala), pueda conferir alguna

ventaja adaptativa a los sujetos que lo presentan. Otros rasgos bioldgicos afectados por la
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mutacion, incluyendo un aumento en la cantidad y tamafio de las glandulas mamarias y
endocrinas, ha sido tomado en cuenta como el rasgo principal que pudo haber dominado la
fijacién de dicha mutacion; y debido a que, todos estos érganos y tejidos tienen un mismo
origen embrionario pudieran ser arrastrados en el proceso de seleccion en un contexto
particular del Este de Asia hace aproximadamente treinta mil afios (Kamberov et al., 2013).
Una posibilidad, es que la seleccion haya favorecido a individuos con una mayor densidad
de glandulas endocrinas, tomando en cuenta que ello puede haber sido una adaptacion clave
que permite la evapotranspiracion eficiente durante actividades vigorosas como las
caminatas a larga distancia; propias de los grupos cazadores-recolectores (Kamberov, et al.,
2013).

Un ejemplo de la manera en que las practicas culturales y la estructura social pueden
influenciar sobre la evolucion bioldgica de las poblaciones humanas, lo han presentado
Hinemeier y colaboradores (2011); quienes al analizar el parentesco genético, datos
geograficos, caracteristicas climaticas y cualidades fisicas de la cabeza (perimetro cefalico,
altura facial, altura y anchura nasal, longitud glabela-opistocranio, anchura craneal, anchura
bicigomatica y diametro bigonial) de mas de 1200 sujetos de los grupos indigenas Xavante,
Kayap0, Baniwa, Ticuna, Kaingang e Yanomama, de la Amazonia de Brasil, han podido
confirmar que dichos fenotipos pueden evolucionar rapidamente como respuesta a procesos
mediados por factores culturales como el sistema de parentesco, la residencia post-marital,
niveles de endogamia, organizacion y composicion doméstica y tipo de descendencia. El
andlisis mostrd que el grupo Xavante se diferencio, independientemente a las adaptaciones
climaticas y a la separacion geogréafica, de los demas grupos por poseer cabezas alargadas,

caras altas y estrechas y narices més anchas. Lo cual ocurrié de forma répida alrededor de
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3.8 veces mas acelerada que su pueblo hermano, los Kayapd, de los que se separaron hace
aproximadamente 1500 afios atrds (HUnemeier et al., 2011) (Figura 1).

La variacion tiene un papel no deterministico en el disefio adaptativo, es decir, no existe
una relacion directa entre la produccién de variantes genéticas (mutaciones) y su efecto a
largo plazo como parte integral de la seleccion natural. Por ello, podemos entender que las
mutaciones, probabilisticamente, pueden ser tomadas en cuenta como una fuente de
variacion en si.

Una red de genes llamada gen FGFR (Receptor del Factor de Crecimiento Fibroblastico)
puede permitir ejemplificar el efecto que tiene la segregacion de ciertas mutaciones en las
poblaciones humanas.

El FGF (Factor de Crecimiento Fibroblastico) sintetiza y regula (diferenciacién, migracién,
apoptosis y angiogénesis) el DNA en los procesos de division celular y en condiciones
normales tiene un efecto en la proliferacion de células precursoras, como los osteoblastos.
Durante el desarrollo embrionario, los FGF también tienen diversas funciones en la
regulacion de la proliferacion celular, la migracion y la diferenciacion (Orniz e Itoh, 2001).

Los fibroblastos son células mesenquimales y que pueden ser activadas por diferentes
sefiales quimicas que promueven la proliferacion y la diferenciacién celular para la
formacion de miofibras. La activacion de fibroblastos, en algunos casos y por razones no
conocidas, puede salir de control afectando a una variedad amplia de 6rganos y puede

producir diferentes enfermedades (Kendall y Feghali-Bostwick, 2014).
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Figura 1. Primeros dos componentes principales (PC) que representa la variacion de las
medidas cefalométricas. Rojo, Xavante; verde, Kaingang; azul, Kayapo; de color marrén
claro, los grupos no jé& Yanomami, Ticuna y Baniwa. El grupo Xavante es mas
diferenciado en cuanto a la caracteristicas métricas y morfoldgicas de la cabeza. Debido a
que la correlacion entre matrices se realizd sobre la base de un numero bajo de
comparaciones, se obtuvo una correlacion marginalmente aceptable (p=0.069), sin
embargo, ni la matriz de distancias fenotipicas ni las distancias genéticas se correlacionaron
con las matrices geograficas o climéticas, lo cual hace suponer que la naturaleza divergente
de los Xavante es independiente de la separacion geogréafica de las muestras y el clima en el
que vivian. La teoria de la genética cuantitativa predice que la direccion de divergencia
morfolégica de grupos estrechamente relacionados se hara con preferencia hacia la (Linea
de Menor Resistencia Evolutiva) LLER genética (el eigenvector de la matriz de varianza-
covarianza genética) (Modificada de Hiinemeier, et al., 2011).
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Una mutacion especifica en el gen FGFR2 ha sido asociada como la causante de los
sindromes Pfeiffer y Crouzon, a pesar del hecho de que estas dos enfermedades tienen
diferentes fenotipos en ambos casos la presencia de craneosinostosis prematura es un
elemento comun. De igual manera, una tercera craneosinostosis, el sindrome Apert, se ha
encontrado vinculada a una mutacion en el gen FGFR2 (Coutts y Gallagher, 1995). A
partir de lo cual, se ha sugerido la importancia de los genes FGF/FGFR en el crecimiento
craneofacial humano.

Se conoce que las mutaciones que involucran los genes del FGFR, y que causan sindromes
como Apert o Crouzon, son de origen exclusivamente paterno y que existe cierta relacion
con el nimero de espermatozoides que presentan dichas mutaciones en hombres de edades
avanzadas. Sin embargo, esta relacion del aumento en la frecuencia de la mutacion con la
edad, no es suficiente para explicar la frecuencia de nacimientos de nifios con sindrome
Apert, debido a que ha podido verse que los padres jovenes que tienen hijos con alguno de
estos sindromes presentan mayor cantidad de espermatozoides con la mutacion. Por lo
tanto, se puede pensar que, ademas de la edad, otros mecanismos de seleccion y/o de
control de calidad, incluyendo la reparacion del DNA y la apoptosis, pueden contribuir con
el incremento de la frecuencia con que se presentan las mutaciones (Glaser et al., 2000;
Glaser et al., 2003).

Coussens y Van Dal (2005) han reportado que un porcentaje considerablemente alto
(alrededor del 18%) de la wvariacion fenotipica craneo-facial normal humana
(particularmente los fenotipos de cabeza alargada y angosta) puede ser considerada

producto de la accion de una mutacion del gen FGFRL.
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Por su parte, Martinez-Abadias y colaboradores (2013) ha proporcionado informacion
valiosa que demuestra que la sefializacion FGF/FGFR es parte de un conjunto multifacético
de las interacciones entre los genes y las redes reguladoras que dirigen la comunicacién
entre las células en el desarrollo de la cabeza. La naturaleza de las sefiales pueden variar
segun el tipo de célula, la ubicacién y el ritmo de desarrollo, de tal manera sugieren es
relevante la comprension de la complejidad de la sefalizacion célula-célula y la
arquitectura fenotipica; tanto en términos evolutivos como del desarrollo.

De esta manera, para lograr el entendimiento de los efectos complejos de las mutaciones
especificas en la morfogénesis de la cabeza, es necesario comprender los patrones de
sefializacion celular, de asociacion génica y covariacion que han sido establecidos durante

cientos de millones de afios de la evolucion (Martinez-Abadias, et al., 2013).

PANORAMA SOBRE LA EVOLUCION DEL CRANEO HUMANO

La morfologia del craneo humano ha evolucionado a la par de diversas pautas
estrechamente relacionadas entre si, como: el bipedalismo, el grado y patron del
dimorfismo sexual, los ritmos del desarrollo y la funcion metabdlica, por mencionar
algunas (Lieberman, 2011a).

Los restos fosiles mas antiguos de hominidos que presentan caracteristicas morfoldgicas
(en general) compartidas con el género Homo datan de aproximadamente 6 a 7 millones de
afios. Entre los cuales, se puede destacar Sahelanthropus tchadensis (Brunet et al., 2002), la
cual es una especie procedente del Centro de Africa que puede considerarse excepcional
debido a que la gran mayoria de los hominidos que se conocen del Plioceno (entre 5.3 y 1.6

millones de afios) y el Mioceno superior (entre 7.5 y 5.3 millones de afios) proceden del Sur
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o del Este de Africa (Brunet et al., 2002). Sahelanthropus ha sido descrito mediante un
créneo casi completo y un fragmento de mandibula; los cuales han evidenciado se trata de
una especie que posee un mosaico Unico de caracteres primitivos, como son: tamafio
pequefio del cerebro, un hueso basal-occipital triangular truncado y la porcién petrosa del
hueso temporal orientada en 60° hacia la cuerda bi-carétida. Ademas de un conjunto de
rasgos derivados, que comprenden: caninos pequefios y espesor del esmalte intermedio;
ademas de, diversas cualidades de la base del craneo (como su longitud, una orientacién
horizontal y la posicién anterior del agujero occipital) y de la cara (como el prognatismo
sub-nasal marcadamente reducido, ausencia de diastema dental y un torus supra-orbital
marcado) (Brunet et al., 2002).

Los restos de un hominido temprano, que fueron encontrados en la Formacién Lukeino,
Tugen Hills en Kenia y que datan aproximadamente de 6 millones de afios atras, han sido
atribuidos a la especie denominada Orrorin tugenensis (Senut et al, 2001). A partir de la
morfologia de los fémures se considerd que dicha especie poseia facultades para la
bipedestacidn, aunque no de manera obligada, debido a que de igual manera su humero y
falanges (de la extremidad superior) demuestran que poseia algunas adaptaciones
arboricolas (Senut et al, 2001). Aunque no se ha encontrado un craneo de Orrorin, los
fragmentos de dicho apéndice y que comprenden algunos dientes, demuestran que los
incisivos centrales y caninos superiores eran grandes y robustos en comparacion con el
resto de los hominidos del género Homo. Asi mismo, los molares son relativamente
pequefios pero con esmalte grueso, lo cual demuestra caracteristicas no compartidas con el

género Homo. Otra caracteristica importante de Orrorin tugenensis es la amplia

40



profundidad del cuerpo mandibular, que puede ser considerada una caracteristica arcaica
dentro de los hominidos (Senut et al., 2001).

Por su parte, Ardipithecus ramidus que fue recuperado en el area del Middle Awash del Rift
de Afar en el Noreste de Etiopia, y que se ha datado en aproximadamente en 6 a 4 millones
de afios de antigliedad, ha permitido conocer muchos aspectos de la evolucion de los
hominidos no-Homo debido a la gran cantidad de fésiles recuperados (restos de mas de 110
especimenes) y la conservacion extraordinaria (gran parte del craneo y mandibula,
esqueleto postcraneal parcial que comprende manos, pies, extremidades y pelvis) del
esqueleto holotipo (ARA-VP-6/500) (White et al., 2009). Este hominido combina la facultad
para trepar (tanto de manera arborea rauda auxiliada mediante la cualidad palimgrada de los
pies como el escalamiento fino o de precisién) con una forma de bipedismo terrestre mas
primitiva que la demostrada por Australopithecus.

Ardipithecus poseia clara reduccién del tamafio de los caninos (con un grado de dimorfismo
sexual moderado aunque mayor al que se observa en el tamafio corporal). Posee una
capacidad craneal pequefia (de 300 a 350 cc) y una considerable proyeccion del tercio
medio facial, pero el complejo maxilar y premaxilar es menos prognatico que la de los
simios africanos modernos (no necesariamente un rasgo derivado compartido con Homo en
contraste de lo que ocurre con Sahelanthropus). El craneo de Ardipithecus carece de surco
post-toral y exhibe un posicionamiento hacia adelante de la base craneal posterior (White et
al., 2009; Suwa et al., 2009).

La mayoria de los rasgos de la estructura craneofacial de Ardipithecus presentan mayor
semejanza con las que se podrian observar en los simios africanos actuales y, también, en

un ancestro comun hipotético.
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Muchas de las caracteristicas morfoldgicas craneales de Ar. ramidus pueden ser
consideradas novedosas (apomorfias), aunque en un estado intermedio relativo. Por
ejemplo, la base del craneo en los bonobos (Pan paniscus) y la estructura craneofacial de
Ardipithecus se pueden considerar que se encuentran en un estado derivado intermedio
mostrando una cara relativamente pequefia y reduccion del tamafio dental (White et al.,
2009). De esta manera, la cara de altura baja y con ligero prognatismo de Ar. ramidus
carece de la ampliacion y la migracion anterior de la zona cigomatico-maxilar que puede
ser apreciada en diversos grados en especies de Australopithecus (White et al., 2009).
Sahelanthropus tchadensis, Orrorin tugenensis y Ardipithecus ramidus, que pueden ser
considerados como el ancestro comin mas probable entre el linaje de los humanos y las
especies de primates vivas mayormente emparentadas (Pan paniscus, Pan troglodytes y
Gorilla gorilla), demuestran algunas caracteristicas clave para comprender la presencia de
rasgos derivadas de los hominidos, por ejemplo: probablemente eran bipedos, tenian
caninos mas pequefios (machos) y los dientes de la mandibula eran un poco mas grandes y
con esmalte grueso. Sin embargo, estas especies se asemejan a los chimpancés en algunos
aspectos de su anatomia, como la forma del neurocraneo. Todo ello, permite considerar que
poseen caracteristicas que los posicionan como intermediarios entre el ancestro comdn de
los simios y los australopitécinos.

El género Australopithecus, que comprenden hasta nueve especies distintas, habitaron
Africa durante préacticamente todo el Plioceno (entre 4 a 2 millones atras). Debido a las
diferencias en el tamafio corporal existentes al interior de todo el género Australopithecus,
ha resultado dificil establecer homologias entre los especimenes que habitaron el Este de

Africa con respecto a los que lo hicieron en el Centro; razén por la cual, ha llegado a
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considerarse que las especies con mandibulas fuertes y caras masivas (Australopitecos
robustus) pueda tratarse de un género separado: Paranthropus.

A considerar su importancia, la principal caracteristica que distingue a los australopitécinos
es la adopcion de la marcha bipeda y erguida como una constante. Es decir, se trata del
unico género no-Homo, de todo el linaje humano, que poseian el mismo tipo de marcha o
locomocion que los humanos modernos.

Au. afarensis (3.7 a 3 millones de afios) posee caracteres en estado plesiomorfico (African
apelike) y corresponderia al taxon que une a los australopitecos tempranos y los integrantes
del género Homo. De todo el linaje australopiteco, se trata de la especie mas antigua en la
cual es posible analizar rasgos morfoldgicos craneales de manera exhaustiva. A partir de lo
cual, se ha podido confirmar que poseian caracteres en estado de mosaico (caracteres
ancestrales y derivados) como por ejemplo: el foramen magnum horizontal y los condilos
occipitales situados anteriormente, al igual que en los humanos modernos. Y ciertas
caracteristicas simiescas como: cerebro pequefio, base craneal estrecha y falta de curvatura
en la region occipital (Kimbel y Rak 2010).

La media del volumen craneal de Au. afarensis es de aproximadamente 450 centimetros
cubicos, lo cual es un poco mas grande que la de Pan troglodytes. Ademas, el volumen
craneal de Au. afarensis es proporcionalmente mas parecido a su tamafio corporal; como lo
que se observa en el género Homo (Kimbel y Rak 2010).

La persistencia de la sutura metdpica, ubicada sagitalmente entre los dos hemisferios del
hueso frontal y que fue observada en un individuo inmaduro de la especie Australopithecus
africanus (nifio de Taung), ha sugerido se trata de una adaptacion craneal relacionada al

dilema obstétrico; lo cual permite pensar, que el aumento del tamafio encefalico pueda
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haber iniciado tempranamente en los australopitécinos (Falk et al., 2012). Tomando en
cuenta que en los humanos modernos la sutura metopica se cierra relativamente tarde
(regularmente a partir del tercer mes de vida y en el 90% de los casos hasta después de la
erupcion del primer molar decidual), la elevada proporcion de metopismo en sujetos
adultos puede considerarse una estrategia evolutiva que se encuentra relacionada con la
mayor facultad de remodelamiento del craneo al momento del parto, considerando que esta
condicion no es frecuente en los grandes simios. Razon por la cual, la persistencia de la
sutura metdpica en los Au. africanus hace pensar que el aumento en el tamafio encefalico
puede demostrar una efecto adaptativo en primates no-Homo (Falk et al., 2012), no
obstante, la falta de obliteracion de la sutura metdpica en adultos, por si mismo no apoya la
idea de que los hominidos tempranos demuestren un desarrollo del cerebro infantil en la
region prefrontal similar al que se ha observado de los humanos modernos (Holloway et al.,
2014).

Los fosiles de Australopithecus afarensis de Hadar, Etiopia y Laetoli, Tanzania han
proporcionado informacién importante acerca de la anatomia craneal de los hominidos, por
ejemplo ha permitido contar con informacién valiosa sobre la region frontal. De esta
manera se ha podido observar que algunos individuos (A.L. 44-2), presentan un torus
supraorbital engrosado lateralmente de forma importante y la escama (squama frontalis) no
tiene un surco supratoral (como en los chimpancés) ni un trigono frontal como el que se
encuentra en Au. robustus (Kimbel et al., 1994).

El complejo de caracteres craneales en Au. afarensis comprende, el mayor nimero de
simplesiomorfias (rasgo ancestral compartido por dos o0 mas taxones) hominidas que

cualquier otra especie. Las cuales incluyen marcado prognatismo, relativo tanto al
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neurocraneo como a al proceso cigomatico del maxilar, marcada proyeccion sagital y
convexidad transversal del premaxilar anterior al plano entre los caninos, clivus
nasoalveolar inclinado horizontalmente, incisivos procumbentes, extensa componente
intranasal del premaxilar con una reduccion del piso de la cavidad nasal, margenes de
abertura nasal laterales afilados, fosa canina, crestas cigomatico-alveolar curveadas, parte
anterior del paladar plana, diastema, lineas temporales convergentes en la parte posterior y
con cresta sagital baja, cresta nucal-temporal compuesta, muesca asterionica, apofisis
mastoides masiva descendida por debajo de la base del craneo con puntas independientes
de la cresta occipital-mastoidea, fosa mandibular superficial, placas timpéanicas tubulares
gue se ubican completamente posterior a los procesos post-glenoideos y cresta petrosa
timpanica ligera (White et al., 1993; Kimbel et al., 1994) (Figura 2).

Kimbel et al (1984) han descrito una serie de rasgos en el craneo, la mandibula y los
dientes de A. afarensis que demuestran un patron morfoldgico que fue interpretado como
primitivo para la familia Hominidae. De esta manera fue posible apreciar que Homo habilis
conserva algunas de estas caracteristicas primitivas, de las cuales A. africanus, A. robustus,
y A. boisei comparten en estado derivado, particularmente en el aparato masticatorio. De
esta manera es posible entender que los Homo tempranos y algunas especies "robustas” de
Australopithecus comparten un conjunto de caracteristicas derivadas de la base del craneo;
relacionados con la ortogonalidad facial superior mientras que los Au. afarensis no lo
demuestran (Kimbel et al., 1984). De esta manera, es posible apreciar que la anatomia de la
base del craneo en los australopitecos representd un elemento clave del proceso adaptativo

gue es compartido con todo el género Homo.
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Pan troglodytes

Au. afarensis

Homo erectus

Homo sapiens

Figura 2. Comparacion de la morfologia craneal de Australopithecus con relacion a
diferentes hominidos. Un craneo de chimpancé ha sido incluido con propositos ilustrativos.
En los Autralopithecus afarensis es posible apreciar las siguientes caracteristicas: borde (o
torus) supraorbitario robusto, surco del torus supraorbitario, protuberancia occipital
extrema, prognatismo subnasal moderado, huesos maxilares masivos, hueso frontal
inclinado, arco mandibular interno en “V” y arcada dental parabdlica sin diastema (imagen
modificada de Carrier y Morgan 2014).

Aungue los rasgos que han permitido describir los principales cambios evolutivos del
créneo en los Hominidos, generalmente, han sido descritos como caracteres discontinuos e
independientes (cladistica), la morfologia craneal comprende un set de estructuras
altamente integradas en el desarrollo y por su funcién; por ello, la definicion de modulos,
como son: la base del craneo, retraccion facial, globularidad neurocraneal y aparato

masticatorio, ha permitido comprender los mecanismos del cambio evolutivo en sentido

estricto (Gonzalez-José et al., 2008). De esta manera, es posible apreciar que el proceso
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(hominizacién) que separé a lo australopitecos robustos (Paranthropus) de los graciles y de
los primeros Homo, hace unos dos y medio millones de afios, habria dado lugar a una
divergencia adaptativa que comprende el crecimiento del crdneo encefalico (Gonzélez-José
et al., 2008).

El linaje directo que llevaria a la evolucion de los humanos es un topico con fuertes
debates, sobre todo por la poca cantidad de informacion que se tiene de algunos
especimenes tempranos. Unas siete especies pueden ser consideradas integrantes del género
Homo: Homo habilis, Homo rudolfensis, Homo ergaster, Homo erectus, Homo
heidelbergensis, Homo neanderthalensis y Homo sapiens.

Homo habilis cuyo primer ejemplar fue descubierto en Olduvai Gorge, Tanzania es una
especie con problemas en cuanto a su clasificacion taxonémica debido a una combinacion
de caracteres morfologicos craneales arcaicos y derivados. OH-7 es el espécimen holotipo
de habilis, del cual fue posible distinguir: menor grado de dimorfismo sexual de los
caninos, ausencia de megalodoncia de los dientes postcaninos y grandes incisivos. Ademas,
la amplia capacidad craneal (entre 590 a 710 centimetros cubicos) ha permitido formular
gue ésta es una de las especies de mayor tamafio relativo de cerebro con respecto a
cualquier hominido de mas de dos millones de afios (Figura 3). Adicionalmente, el patrdn
de alometria (proporcionalidad entre tamafio encefalico y talla corporal) del Homo habilis,
en comparacion con cualquier otro primate no-humano, es considerablemente distintivo.
Los cambios morfoldgicos en capacidad craneana en los H. habilis, se encuentran
acompafiados por un acortamiento y aumento de la anchura de la base del craneo vy el
posicionamiento méas anterior del foramen magnum. Asi mismo, la region facial demuestra

una proyeccion con menor convexidad y reorientacion de las arcadas cigomalares que
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producen una menor proyeccién del tercio medio facial (Leakey et al., 1964; Leakey et al.,
1971).

La descripcion del Homo de Dakar procedente de Bouri, Middle Awash en Etiopia ha
permitido establecer con claridad el grado de variacion y conocer muchas de las
caracteristicas, en sentido amplio, de la primer especie del género Homo que migro fuera de
Africa hace aproximadamente 1.8 millones de afios: Homo erectus (Gilbert et al., 2003).

H. erectus es una crono-especie que habitd el mismo periodo que otros homos y
australopitecos, pero puede considerarse lo suficientemente diferenciada de sus
contemporaneas debido a que se observan rasgos claramente modernos, ademas debido a la
bastedad de sus areas de distribucion geogréafica (Africa, Europa, Asia y Australia). Estos
hominidos poseen complejos morfoldgicos y clinas genéticas que demuestran una amplia
diversidad intraespecifica (Gilbert et al., 2003). En este sentido, ha sido posible apreciar
que las poblaciones africanas de H. erectus se encuentran con un grado de separacion
considerable respecto a las asiaticas, mientras que los procedentes de Indonesia y Dmanisi
se ubican en un cluster intermedio (Baab, 2008). Estos grupos separados geografica y
temporalmente, demuestran aspectos craneales diferenciados, los grupos de Asia
generalmente presentan mayor altura craneal, torus supraorbital relativamente més estrecho
y mayor proyeccién posterior del neurocraneo. Mientras que un torus arqueado, expansion
frontal, disminucion en la longitud de la sutura parietomastoidea, mayor altura de la escama
temporal, importante constriccion postorbital, mayor proyeccion y posicionamiento
posterior del proceso entoglenoideo y auricular; caracterizan a los ejemplares procedentes

de Africa y las islas del Pacifico (Baab 2008).
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Como parte de la tendencia a la encefalizacion, Homo erectus comprende la mayor
inflexion en la distribucion debido a un aumento de la capacidad craneana, la cual mide
entre 900 a 1350 centimetros cubicos. Adicionalmente, en esta especie es posible evaluar
un aumento considerable del tamafio corporal. Homo erectus son extremadamente
importantes para comprender la evolucion del craneo de las poblaciones humanas
modernas. Es durante el periodo en que vivié H. erectus (Pleistoceno medio) donde se
desarrolla la particular postura erguida de los humano modernos, las caracteristicas
craneales modernas comienzan a desarrollarse y se produce un aumento significativo en el

tamano del cerebro.
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Figura 3. Disminucion del dimorfismo sexual del tamafio corporal (absoluto) en el género
Homo. Es posible apreciar que entre 2.5 y 1 millon de afios, las especies pertenecientes al
género Homo presentan una disminucion importante de la diferenciacion de la talla de
machos en comparacion con las hembras. Dicha disminucion de la diferenciacion entre
sexos, es mas evidente en las especies pertenecientes a la tribu Hominini y se nota
claramente en los humanos anatdmicamente modernos. El grado marcado de dimorfismo
sexual en gorila y chimpancé, permite pensar que dicha caracteristica se trata de un caracter
innovado del género Homo cuyo estado ancestral (dimorfismo reducido) puede ser
rastreado en algunos integrantes del género Australopithecus.

El craneo humano posee una arquitectura morfolégica compleja, producto de la unién de

diversos huesos y su morfologia adulta es el resultado de una larga trayectoria ontogenética
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(Enlow, 1998). La cabeza es estructuralmente compleja debido a que comprende una
amplia variedad de tejidos y 6rganos en un espacio restringido comparativamente pequefio.
En un ser humano adulto, estas estructuras incluyen 22 huesos (que se derivan de cientos de
centros de osificacion), 32 dientes, un numero amplio de musculos, el cerebro (que en si
mismo se encuentra compuesto de muchas unidades), los ojos, los bulbos olfatorios, los
organos del equilibrio, los 6rganos de audicidn, la faringe, diversas glandulas, asi como
nervios, venas, arterias y los senos que suministran el drenaje e inervan estas estructuras.
Fisioldgicamente, la cabeza participa en una amplia gama de funciones, incluyendo la
percepcidn, la cognicidn, la memoria, la visién, el gusto, el olfato, el oido, el equilibrio, la
masticacion, la deglucion, la vocalizacion, la respiracion y la termorregulacion (Lieberman
2011b).

El craneo estd compuesto, durante todo el desarrollo ontogenético, por un conjunto
relativamente independiente de unidades organizadas de manera jerarquica, cuyo tamafio y
forma se corresponden a la funcién de los tejidos y cavidades a los que sirven de soporte y
proteccion (Pucciarelli, 2008). De esta manera, a cierto nivel, el crdneo comprende tres
conjuntos 0 mdédulos anatomicos funcionales principales: la bdveda craneal, el craneo-
facial o viscerocraneo y la base craneal (Gonzalez-José, 2003; Martinez-Abadias, 2007;
Quinto, 2010; Lieberman 2011a; Ferrera, 2011; Paschetta, 2012; de Azevedo, 2013;
Martinez-Abadias, et al., 2013).

La particular caracteristica de la cabeza del género Homo, al poseer un tamafio
desproporcionado de la region neurocraneal (en relacion al resto del craneo y del cuerpo), a
nivel evolutivo puede ser vista como un producto que ha acumulado muchas adaptaciones

que pudieron ser la respuesta a diversos eventos selectivos. En los hominidos, durante los
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ultimos 2.5 millones de afios, una trayectoria al aumento en el tamafio de la capacidad
craneal ha sido evaluada como una tendencia evolutiva.

La participacion de algunas estructuras, como la corteza prefrontal, en comportamientos
como el lenguaje y la socializacion auténtica apoyarian la idea de la evolucion adaptativa
del neurocraneo humano. No obstante, la velocidad de crecimiento diferencial (crecimiento
alométrico) de las diversas partes del cuerpo, pudo haber jugado un papel importante en el
tiempo y modo en que se producen los acontecimientos del desarrollo (heterocronia)
(Martinez-Abadias et al., 2013). Cambios significativos de los patrones alométricos del
crecimiento del craneo humano en relacion a los de chimpancés pueden ser responsables de
una parte importante de la variacion de los craneos adultos de estas dos especies
(Lieberman, 2011a) (Figura 4).

De esta manera, los cambios evolutivos implicados en el proceso que llevé a la
diferenciacion craneal de los humanos anatdbmicamente modernos, aungue no en su
magnitud, también puede considerarse como el producto de modificaciones graduales
(selectivamente neutros) resultado de un numero reducido de alteraciones en el desarrollo
(Lieberman, 2011a; Martinez-Abadias et al., 2013).

La globularidad de la bdveda craneal es al parecer independiente de los otros caracteres
como la reduccion de la proyeccion de la cara, un arco supraciliar mas pequefio, una base
craneal mas flexionada, y una base craneal anterior mas larga; y una fosa canina mas
pronunciada. Lo cual, puede reflejar no solo los cambios en la forma del cerebro, sino que
también podria reflejar las interacciones entre el tamafio del cerebro con respecto a la

anchura y longitud de la base del craneo (Lieberman, 2011a).
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Figura 4. Analisis de morfometria geométrica de craneos de chimpancé y gorila. Se
representa la relacion existente entre una medida de escalamiento de la forma craneal
general con respecto al tamafio global del craneo. La medida de la forma utilizada aqui
(componente principal coman) explica aproximadamente el 65 por ciento de la varianza
total de la forma en la muestra, que incluye a los adultos, subadultos y juveniles de cada
especie (agrupados por edades en las zonas sombreadas). La pendiente de la relacion entre
el tamafio y la forma en los gorilas, sin incluir los machos adultos, es casi la misma que en
los chimpancés. Sin embargo, a partir de los 6 afios (mas 0 menos) y a mayor tamafio, los
gorilas tienden a diferenciarse de la forma de los chimpancés, de ahi la semejanza general
de forma entre un chimpancé macho adulto (izquierda) y un gorila macho juvenil (derecha)
(Modificada de Lieberman, 2011a).

En particular, las principales autapomorfias craneofaciales que distinguen a los humanos
anatdbmicamente modernos parecen reflejar dos grupos de cambios integrados: la
globularidad neurocraneal y la retraccion de la cara. La retraccion facial, a su vez, puede ser

vista en funcion de un aumento en la flexion y longitud de la base craneal anterior y una

reduccion de la porcion facial superior. Comparaciones ontogenéticas de humanos
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modernos, arcaicos y chimpancés sugieren que esta serie de modificaciones pueden deberse
a cambios morfo-genéticos tempranos ocurridos incluso en etapa prenatal (Lieberman, et
al., 2004). Dicho de otra manera, el origen de la forma craneana humana no requirio
muchas modificaciones independientes, sino que se produjo a través de algunos cambios
ontogénicamente relacionados en el desarrollo craneofacial temprano. Obviamente, muchos
genes estan involucrados en el origen de la forma craneofacial humana, pero desde un
punto de vista de la biologia del desarrollo, estos genes son responsables de un ndmero
limitado de cambios autopomorficos (variantes derivadas) en los humanos modernos
(Lieberman, et al., 2004) (Figura 5).

Aunque las diferencias de la morfologia del esqueleto post-craneal entre las diversas
especies del género Homo son considerables (por ejemplo la proporcion entre miembro
superior e inferior, la morfologia de los huesos de la pelvis o la estructura vertebral), la
cabeza también muestra altos niveles de capacidad evolutiva en una escala de evolucion
menor. Por ejemplo, una gran proporcion de las diferencias anatomicas entre las especies
de hominidos (especie mas estrechamente relacionada con un ser humano que a un

chimpanceé) estan en estructuras ubicadas por encima del cuello.
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Figura 5. Principales cambios craneofaciales en evolucion humana en el contexto de una
filogenia Hominini hipotética (las lineas punteadas indican relaciones evolutivas no
confirmadas). El crdneo humano es una estructura anatémica clave dado los cambios
dramaticos propios del linaje humano. Cuando se compara con otros hominidos (no-
humanos), la forma del craneo es marcadamente distinta. Tal grado de diferenciacion
morfologica se ha producido en un periodo de tiempo relativamente corto; desde la
divergencia del ultimo ancestro comun, lo cual sugiere que han actuado ciertos procesos
selectivos fuertes sobre la morfologia craneal. No obstante, otros procesos selectivamente
neutrales (como por ejemplo la migracion y la deriva génica) tienen un efecto sustancial
sobre la variacion del craneo, sobre todo en términos evolutivos recientes (Modificada de
Lieberman, 2011b).
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Los niveles de integracion en el craneo son altos pero extremadamente variables dentro y
entre especies. De ahi la importancia de considerar algunos de los cambios principales de la
morfologia craneo-facial humana a lo largo de la evolucion, particularmente las ocurridas
alrededor de la divergencia entre los humanos y el linaje de los chimpancés (hace
aproximadamente 6-8 millones de afios). Uno de los cambios craneo-faciales mas
importantes ocurridos en el género Homo comprende el aumento del tamafio del cerebro
(acompafado de la reduccion del tamafio de los dientes y del prognatismo facial). Los
chimpancés poseen un volumen endocraneal de aproximadamente 400 centimetros cubicos
y los hominidos tempranos, como los australopitecos, poseen un volumen ligeramente
mayor (400 a 580 cc), pero la mayor transformacion ocurrié hace aproximadamente dos
millones de afios con el origen del género Homo cuéndo el volumen endocraneal inicia su
incremento de manera sustancial en términos de su tamafio relativo. De esta manera, un
punto de vista desde la perspectiva genética, el crecimiento del craneo sugeriria que la
encefalizacion en los humanos requirié pautas selectivas para las diversas estructuras éseas
del créneo para lograr el acomodo del aumento del tamafio del cerebro (Lieberman, 2011b).
Lieberman (2011b) resumen una serie de mecanismos epigenéticos que debieron estar
relacionados a la encefalizacion: el primero de este conjunto de mecanismos, relacionado
con los efectos de la presion intracraneal que causan un crecimiento superior, lateral y
posterior de la caja craneal generando tension sobre la duramadre y que expresa factores de
sefializacion como los del FGF2 que activan osteoblastos en las suturas o en sus
precursores: las fontanelas. El segundo mecanismos de integracion epigenética es la flexion
de la base craneal. Una base craneal con mayor flexion, permite acomodar un cerebro mas

grande relativamente. Finalmente, el incremento del tamafio cerebral en los humanos,
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debido a que la cara crece hacia abajo y de manera ventral, una base del craneo y
neurocraneo mas anchos también conduce a un rostro mas amplio, sobre todo en las partes
superior alrededor de las 6rbitas, pero también en la porcion media e inferior de la cara.

En términos funcionales, los mamiferos altamente encefalizados, como los hominidos
mediante estos mecanismos epigenéticos, han sido capaces de adaptarse a poseer cerebros
mas grandes y obtener beneficios en términos de aptitud sin que por ello sean realizados

cambios mecénicos sustanciales (Lieberman, 2011b).

UN MODO INTEGRATIVO DE EVOLUCION DE CARACTERES

Un punto de vista integrativo de la evolucion de caracteristicas anatdbmicamente modernas
del Homo sapiens considera que el conjunto de rasgos definitorios como cuerpos grandes y
elongados, piernas alargadas, cerebro de tamafio desproporcionado, dimorfismo sexual
reducido, mayores aptitudes carnivoras y ritmos del desarrollo Unicos (por ejemplo, una
ontogenia ampliada y mayor longevidad), asi como la fabricacion de herramientas y
aumento en la socializacién y cooperacién, pudieron haber evolucionado separadamente a
partir de diversas pautas adaptativas (Anton et al., 2014).

Aungue pudo haber existido multiples modos de bipedalismo entre los primeros hominidos
(Haile-Selassie et al., 2012), las facultades para una postura bipeda eficiente se presentan
en especies no-Homo (mas o menos hace 3.4 millones de afios) en especies como
Ardipithecus y Australopithecus, pero un analisis cuidadoso permite observar que todos los
primeros Homo difieren de los australopitecos en poseer una complexién media y el

cerebro de mayor tamafio (Anton et al., 2014).
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La evidencia que permite inferir un aumento de tamafio corporal y de la plasticidad en el
desarrollo a partir de las pautas de variacion en el tamafio corporal al interior de los taxones
(como seria el caso del género Homo) también permite pensar que existe mayor flexibilidad
adaptativa. Es decir, debido a que hay un aumento en el tamafio promedio del cuerpo desde
Australopithecus en direccion hacia los Homo tempranos, asi como también es posible
apreciar un aumento en la variacion intrataxon, sin duda, ello permite pensar que se trata
del reflejo de la suficiencia nutricional resultante del uso de herramientas, la cooperacion
social y una dieta de mayor calidad (Anton et el., 2014) y que a su vez, dichas condiciones
permiten un mayor rango de flexibilidad de adaptacién fenotipica en respuesta a
circunstancias ambientales cambiantes. Ahora bien, debido a que el tamafio medio del
cerebro también demuestra un incremento en tendencia hacia los Homo tempranos (H.
habilis y H. erectus) es bien sabido que existe un mayor requerimiento de energia total y/o
una reduccién en la asignacion de energia para otras funciones, como el sistema
inmunolégico, la locomocién bipeda eficiente, un crecimiento mas lento y una
reproduccion retardada (Aiello y Dean, 1990). Debido a los prolongados periodos
ontogenéticos necesarios para el crecimiento de las crias (con mayor masa corporal) los
Hominidos con cerebros grandes (més de 700 cc de tamafio promedio) presentan
restricciones en la reproduccion, en cuanto a la posibilidad de mantener tasas de
crecimiento demogréafico lo suficientemente rdpidas como para mantener cifras de
poblacién sin mayor cuidado cooperativo que proporcionaria recursos adicionales para la
madre. Por lo tanto, el aumento en el cuerpo y en el tamafio promedio del cerebro de
Australopithecus al Homo temprano es consistente con una mejoria del riesgo de

mortalidad y aumento de la suficiencia nutricional (Antén et al., 2014). El efecto de la
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mediacion cultural y la construccion de nichos debieron jugar un papel relevante en la
evolucion de adaptaciones bioldgicas (como poseer un cerebro tan grande) de los Homo
tempranos.

La idea de un conjunto integrado de caracteristicas en los primeros Homo ha sido pensado
para comprender la adaptacion de los Homo sapiens, entre lo cual puede incluirse
caracteristicas como la reduccion de la cara y de los dientes, un aumento sustancial en el
tamario del cerebro, las proporciones del cuerpo que se caracterizan por una extremidad
inferior alargada respecto de la superior, morfologia funcional de la mano, la dependencia
de la fabricacion de herramientas y la cultura con capacidades incipientes de idiomas, la
expansion de la dieta carnivora persistente y la caza sistematica, las caderas estrechas con
restricciones para el nacimiento y un ritmo de crecimiento prolongado (altricial) (Anton et
al., 2014) (Figura 6).

Los patrones de variacion craneofacial sugieren que su evolucion estuvo sujeta a algunos de
los procesos y restricciones de la evolucion genética. Siendo posible evaluar en la
morfologia craneofacial caracteres selectivamente neutros, adaptaciones a escala media y
rasgos altamente modificados por aclimataciones y restricciones en el desarrollo.
Particularmente en el estudio del craneo humano, entender algunos eventos evolutivos
involucrados en los procesos de especiacion de la tribu Hominini resulta especialmente
importante debido a que permite tener una idea de los estadios sobre los cuales ocurrieron
la evolucién de los rasgos distintivos de la cabeza humana (los cuales van en un rango
amplio desde neurocraneo amplio, dientes anteriores pequefios y nariz protruida)
(Lieberman, 2011a). Los primeros homininos probablemente difirieron de un ancestro

comun (Last Common Ancestor) por la reorientacion de la cabeza dada por el
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posicionamiento del cuello en un eje vertical y por la disminucién del tamafio del aparato
masticatorio en relacién al aumento del area de oclusion y grosor del esmalte. No obstante,
otros cambios como el aumento del tamafio del cerebro, cabezas mayormente balanceadas,
dientes pequefios y caras frontales pudieron evolucionar mas tardiamente. Al final, con el
surgimiento de la especie Homo sapiens, pudieron ocurrir posteriormente otros rasgos
como la globularidad neurocraneal, disminucion en el tamafio facial y su retraccion
(Lieberman, 2011a).

La cabeza humana de acuerdo a las mdltiples funciones que envuelve (como son su
participacién en la respiracion, termorregulacion, vocalizacion, locomocién, vision,
masticacién, deglucién, olfato, audicion y balance), asi como también por la amplia y
diversa cantidad de elementos que la componen (mddulos) y el grado de interaccion de los
componentes (tanto funcionales como del desarrollo) permite el establecimiento de
diferentes inferencias sobre su evolucion, debido a que el funcionamiento de la cabeza no
se debe a su complejidad, sino a la manera en que los diversos modulos se integran de
manera compleja en forma especial (Lieberman, 2011a). Es decir, sabemos que las
caracteristicas fenotipicas de un organismo no puede ser explicada por la informacion
contenida en los genes de manera direccionada, debido a que los fenotipos complejos deben
ser entendidos como producto de factores genéticos y ambientales actuando conjuntamente.
De esta manera el enfoque de genes candidatos, que se limita a un andlisis de
polimorfismos de un solo nucleétido (SNP) ha sido suplantado por el enfoque de los

estudios de asociacion de genoma completo (GWAS) (Marian, 2012).
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Figura 6. Linea del tiempo para un conjunto de caracteristicas anatomicas, de
comportamiento y ciclos de vida que se consideran asociados con el origen temprano del
género Homo o con los Homo erectus, la evidencia fosil junto con los modelos
interpretativos extraidos de la biologia del desarrollo, la biologia comparativa y la ecologia
del comportamiento permiten establecer perspectivas refinadas de la variacion morfologica
y el ritmo del cambio evolutivo en el clado Homo (modificada de Anton et al., 2014).

Tomando en cuenta que en los fenotipos complejos es posible afirmar al menos algun grado
de componente genético, aunque no puedan ser modelados sobre las proporciones
mendelianas en las genealogias, estos fenotipos pueden tener un control génico subyacente
relativamente simple. De ahi es posible entender que la integracion morfoldgica, y
particularmente la de la cabeza, ocurre a través de la accion de un gen actuando en estado

de pleiotropia sobre diversos tejidos, o a través del desequilibrio de ligamiento, cuando

diversos genes que se encuentran cercanos entre ellos en un mismo cromosoma son
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responsables de cierta proporcion de la variacion fenotipica (Lieberman, 2011a). La
integracion morfoldgica, en sentido amplio, permite a la cabeza de un individuo crecer y
tener una fisiologia pero también tiene implicaciones para el cambio a nivel poblacional y
por lo tanto en la evolucion (Lieberman, 2011a). De esta manera, la integracion
morfolégica puede ser entendida como una propiedad emergente de la interaccion
genotipo-fenotipo mas la accion aleatoria ambiental y que se encuentra altamente
restringida por fuerzas evolutivas que le dan estabilidad (particularmente en el desarrollo).
Muy probablemente el plan corporal de integracion modular de la cabeza humana se ha

mantenido en estado selectivamente neutral en la historia evolutiva reciente.
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Medidas e ideas.
La craneologia y su contexto
tedrico en México

INTRODUCCION

El presente texto tiene la finalidad de presentar un analisis somero del desarrollo de
craneologia en México tratando de entretejer el contexto tedrico relacionado a los avances
de esta linea de estudio.

La pertinencia del trabajo radica en que el lector podra encontrar que retomamos la critica
que se ha realizado de la perspectiva tipologista albergada en la craneologia clasica y al
mismo tiempo se opta por un enfoque donde esta particular estructura morfoldgica es
considerada como un caracter cuantitativo susceptible de ser analizado desde la perspectiva
de la genética cuantitativa y de poblaciones.

Asi, este apartado, estid estructurado de tal manera que, inicialmente, se menciona
brevemente el contexto en que la antropologia incorporé la morfometria para consolidar un
paradigma descriptivo y se hace mencion de algunos de los mas importantes precursores
que dictaron las diversas técnicas para estudiar cuantitativamente el craneo. Aqui se trata,

sobre todo, el momento en que se generaron las diversas convenciones para estandarizar los

63



criterios de cuantificacion. Argumentamos que esto ocurrio en un contexto donde la ciencia
y el desarrollo industrial influenciaron para que las técnicas métricas, en cualquier ambito,
produjeran estandares para su aplicacién en el marco internacional.

Posteriormente, hacemos un detallado balance sobre los avances de la antropologia fisica
en México; tratando la relacion de la craneologia antropolégica con el desarrollo historico
de la disciplina.

En la bibliografia, se cuentan con trabajos previos donde se plantea, de igual manera que en
este texto, realizar el balance de la craneologia en México; ademas de tratar el tema de la
historia de la antropologia fisica mexicana. Este texto retoma los aportes dados por otros
investigadores pero incorpora los avances actuales. En este contexto, de especial
importancia es el apartado final, donde se plantean las consideraciones respecto a las
perspectivas actuales del estudio del craneo desde el punto de vista de la antropologia
fisica. Se menciona la manera en que afectd a la disciplina la implementacion de una
técnica de vanguardia, como lo es la morfometria geométrica y no solamente en cuanto a la
posibilidad de realizar estudios con mayor precision, sino que, en el texto discutimos que
ello ha venido a transformar los objetivos de estudio de la craneologia antropoldgica
mexicana retomando el enfoque evolucionista inicial.

Como lo sostienen diversos autores, consideramos que la morfometria geométrica ha
encontrado un campo fértil en los estudios de variabilidad biolégica humana, antropologia
fisica, primatologia y paleoantropologia, debido a que esta es una potente herramienta para
el estudio de las formas organicas; incorporando el andlisis conjunto de la forma y el
tamafo. La incorporacién de la morfometria geométrica en antropologia fisica se dio de

manera inmediata; difundiéndose en unos cuantos afios desde un pequefio grupo de
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investigadores en Viena, Austria (Viena workshop on geometric morphometrics) liderados
por Lesslie Marcus en 1999 hasta difundirse en diversos centros de investigacion y
laboratorios de todo el mundo.

Bookstein y sus colaboradores (2004) ofrecen una breve explicacidn para entender la fuerte
relacién de la morfometria geométrica con la antropologia fisica, asegurando que una de las
principales razones concierne a la historia intelectual de la disciplina. Mencionan que los
antropélogos migramos desde las perspectivas racioldgicas-tipologistas en busca de un
contexto tedricamente conceptualizado. La antropologia fisica comenzé a utilizar maltiples
variables en los analisis de las estructuras del cuerpo; con la creencia que ello permitiria
maximizar la cantidad de informacién captada a partir de las mediciones. Y sostienen que
el éxito de la morfometria geométrica en la disciplina, entre otras cosas, se debe a que esta
técnica, hace énfasis en caracteres cuantitativos de la forma logrando obtener mejores
descriptores, asi como las combinaciones Optimas de datos que eliminen informacion
reiterativa (en términos matematicos) y realizar ajustes propios (geométricos) para

representar las estructuras de manera dindmica (Bookstein, et al., 2004).

SOBRE LAS MEDIDAS

Las Medidas actuales constituyen tan s6lo un denominador comun para todas las cosas. La
vigencia del sistema métrico apenas cuenta con una genealogia de siglo y medio. El
desarrollo del sistema metrolégico estuvo dictado, evidentemente, por condiciones
historicas particulares. En situaciones diferentes, es socialmente necesaria la diversa

graduacion de las mediciones (Kula, 1980).
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El pensamiento cuantitativo es una clase especializada de pensamiento abstracto. Es
necesario contar las cosas cuando se es ignorante de su identidad individual, cuando el
namero es excesivo o cuando las cosas, por ser idénticas, carecen de identidad individual
(Jiménez, 2006). La magnitud de la unidad de medida no tiene importancia, lo que si la
tiene es su inalterabilidad.

En las sociedades de cazadores recolectores y agricultores incipientes el prototipo de la
cuantia es establecido a partir de asociar un elemento diverso con las estructuras
anatomicas del cuerpo (sistema antropométrico-subjetivo). En los grupos dependientes del
comercio y pre-industrializadas las mediciones se objetivizan a partir de la produccion y
actividad humana (sistema métrico-objetivo) ya en la época industrial las condiciones
sociales requerian que las mediciones se volvieron universales, dejando su arraigo relativo
cultural para convertirse en escala de todas las cosas (sistema métrico decimal).

Tras la primera “Conferencia General de Pesas y Medidas” celebrada en Paris en 1889 se
adopto el Sistema Métrico Decimal (SMD) para establecer diferentes escalas de medicion.
Ahi se formaliz6 que un prototipo de metal compuesto por la aleacion de platino e iridio
seria el patron de referencia de la unidad basica de la masa; misma que debia ser
cuantificada en kilogramos. De igual manera se definié que el metro, patron de referencia
de la unidad de longitud, equivaldria a la diezmillonésima parte del cuadrante del meridiano
terrestre (actualmente la distancia recorrida por la luz en vacio durante 1/299.792.458
segundo) y se establecié que la unidad de la capacidad seria el litro correspondiente al
decimetro cubico de agua pura bajo ciertas condiciones de humedad y temperatura.

Francia fue el pais promotor de la elaboracion del Sistema Métrico Decimal; a través de la

Conferencia General de Pesas y Medidas se consolidd la Oficina Internacional de Pesas y
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Medidas (Bureau International des Poids et Mesures) en Sevres, Paris lugar donde hoy en
dia se resguardan los prototipos de referencia metrolégicos.

Actualmente el Sistema Internacional de Unidades (SI) establece las unidades de medida en
las que se basa el SMD. Las unidades basicas de medida establecidas por el SI son: metro,
kilogramo, segundo, ampere, kelvin, mol y candela; mismas que definen propiedades como
longitud, masa, tiempo, intensidad de corriente, cantidad de sustancia e intensidad luminosa

respectivamente.

CONVENCIONES ANTROPOMETRICAS

La época del establecimiento de las diferentes convenciones para la medicion de las cosas
no fue ajena a la antropologia.

Las raices de la antropometria antropoldgica puede ser rastreada varios afios atras, pero su
desarrollo lo podemos encontrar con Peter Camper y Johann Friedrich Blumenbach en
Holanda, Francia y Alemania; y posteriormente Andres Retzius en Suecia, con Paul Broca
y sus colaboradores cercanos como Topinard, Manouvrier, Bertillon en Francia, con
Scmidth, Welcker, Ranke, Virchow y en Alemania, Flower y Davis en Inglaterra, Gruber y
Anuctchin en Rusia, Kollamn y Rudolf Martin en Suiza y con Giuseppe Sergi en ltalia
(Hrdlicka, 1939).

Una primera propuesta para el desarrollo de un sistema de unificacion de las medidas
antropomeétricas fue realizada por Hermann von Ihering en las dos Gltimas décadas del siglo
XIX. Kollman, Ranke y Virchow tomaron la propuesta de Inhering y la presentaron en
1882 en el 13° Congreso General de la Sociedad Antropoldgica Alemana (Hrdlicka, 1939);

culminando con la celebracion de la Convencion de Frankfurt (Frankfurther
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Verstandigung) en 1884 donde formalmente se adoptaron los criterios para unificar las
mediciones lineales, angulares e indices de la anatomia de un crdneo humano (Lestrel,
1997).

En 1892 con la celebracién del 12° Congreso Internacional de Antropologia Prehistorica y
Arqueologia llevado a cabo en Moscu se hombraron dos comisiones con el propdsito de
revisar la unificacion de los métodos antropométricos, no obstante, este interés no fue
resuelto sino hasta 1906 en la reunién de antropdlogos del X111 Congreso Internacional de
Antropologia Prehistorica y Arqueologia realizado en Mdénaco donde se propuso una larga
lista de mediciones para consolidar la Convencion Internacional para la Unificacion de
Medidas Craneomeétricas y Cefalométricas. El trabajo extensivo de revision de las medidas
de la cabeza corporal, se vio complementado seis afios después, en 1912, con la
Convencién Internacional para la Unificacion de las Medidas Antropométricas para

Realizarse en Sujetos Vivos (Hrdlicka, 1939).

DESARROLLO DE LA ANTROPOLOGIA FISICA EN MEXICO

Diversos autores han realizado la documentacion para detallar el desarrollo histérico de la
antropologia fisica en México (Leon, 1919; Comas, 1970; Sandoval, 1982; Villanueva,
1982; Serrano y Villanueva, 1988; Lopez-Alonso, et al., 1993; Villanueva, et al., 1999;
Vera, 2003; Lizarraga, 2003; Lizarraga, 2004).

En general, se han bosquejado cuatro periodos o etapas de desarrollo de la antropologia
fisica mexicana caracterizados por eventos criticos que han afectado la totalidad del &mbito

de la disciplina (conjunto de teorias, métodos y técnicas).
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Podemos identificar el primero de estos periodos surgido a partir del interés instaurado por
parte de médicos, naturalistas e historiadores (generalmente extranjeros) para el estudio del
hombre americano. El segundo periodo, que corresponde el momento en el cual se crea la
seccion de antropologia fisica en el Museo Nacional y se genera el interés por formar un
cuerpo académico que se encargara del estudio de los grupos indigenas del pais. El tercer
periodo en el que se da un fuerte auge por parte de diversos sectores sociales por hacer de la
antropologia un instrumento nacionalista; dandose asi la profesionalizacién de la
antropologia en México. Y por ultimo, el cuarto periodo, en el cual la antropologia fisica
sufre una diversificacion y ampliacién en cuanto a su campo de estudio, aspectos teoricos,

aspectos técnicos, aplicacion, relacion con otras disciplinas, etcétera.

Periodo preformativo o de antecedentes

Villanueva y colaboradores (1999) llaman periodo preformativo a aquella etapa que
demarca el surgimiento de la antropologia fisica en México, es decir, el momento en que se
realizan los primeros esfuerzos por estudiar al hombre bajo la influencia del cientificismo
decimondnico del siglo XIX. “Este periodo -preformativo- se caracteriza por la notable
influencia de la escuela francesa de antropologia [...] que asume matices racistas”
(Villanueva, et al., 1999:99).

“La Comision Cientifica de México creada en Francia en 1864 incluy6 en su programa las
investigaciones antropométricas y la relacion de restos 6seos humanos antiguos y modernos
de los mexicanos” (Leon, 1919:230).

Por su parte Lopez-Alonso y colaboradores (1993) llaman a esta misma etapa como de

antecedentes la cual comprende los primeros estudios antropoldgicos realizados en México,
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producto de la tendencia colonialista y expansionista de paises europeos y de los Estados
Unidos de América (Lopez-Alonso, et al., 1993).

En esta etapa podemos destacar antecedentes claramente visibles que influenciaron a la
formacion de la antropologia fisica en México, entre los cuales, estan en primer instancia la
formacion de entidades académicas agremiadas como la Sociedad de Antropologia de Paris,
el triunfo definitivo de la teoria bioldgica de la evolucién propuesta por Darwin y el arraigo
del positivismo en las ciencias naturales (Lopez-Alonso, et al., 1993). Se puede decir, que
esta etapa de antecedentes de la antropologia fisica mexicana estd caracterizada por la
influencia del enfoque racioldgico propio del siglo XIX.

“La Comisidn Cientifica Mexicana despert6 gran interés por la osteologia antropoldgica en
muchos profesionistas del pais: médicos, naturalistas y gedlogos” (Romano, 1996:36). Para
finales del siglo XIX se crea en nuestro pais la Seccion de Antropologia Fisica del Museo
Nacional (1887) y se instaura el Gabinete de Antropologia Fisica Criminal en la
Penitenciaria de Puebla (1891) (Lépez-Alonso, et al., 1993). Dicha Seccion se cred por
iniciativa del entonces director del Museo Nacional, Jesls Sanchez, quedando a cargo de la
misma Francisco Martinez Calleja (Romano, 1996:37), sin embargo, no fue hasta 1895 que
se dio un nuevo impulso a la Seccion guedando como responsables Ricardo Cicero y
Alfonso Herrera, quienes se dieron a la tarea de conseguir materiales antropoldgicos para
exhibirlos durante la décima primera reunion del Congreso Internacional de Americanistas

celebrado en la Ciudad de México.
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Periodo formativo

Villanueva y colaboradores (1999) llaman periodo formativo, aquel que comprende el
desarrollo de las actividades llevadas a cabo en el Museo Nacional y que corresponde con
el nombramiento en 1900 de Nicolas Ledn como ayudante naturalista del Departamento de
Antropologia Fisica de dicho museo (Villanueva, et al., 1999). En esta época se puede
destacar la estrecha relacion cientifica que Ledn establecio con Ales Hrdlicka (Villanueva,
et al., 1999:100), misma que se ve reflejada en la opinion que €l tenia sobre dicho

investigador:

“este sabio [Hrdlicka], con desinterés poco comun, se prestd a perfeccionar y
aumentar mis conocimientos en la antropometria y osteometria, dandome por
algunas semanas lecciones y ensefianzas practicas” (Leon, 1919:233).

Nicolas Ledn siguiendo la tradiciéon de su época y quiza influenciado por Hrdlicka y otros
promotores del coleccionismo se dio a la tarea de conformar y acrecer series de restos
0seos, momias, tzanzas (cabezas reducidas), cerebros y otras curiosidades. Pero Leén no
formd dichas colecciones como un simple aficionado, sino con objetivos clasificatorios
propios de un naturalista; sus cédulas de catalogacion osteoldgica contenian: procedencia,
etnia, inventario general, descripcion morfoscopica y parametros métricos del craneo. El
mismo disefio de la cédula, permite darnos cuenta de su intencion por observar “signos
especiales de las razas”, al mismo tiempo que demuestra su vocacion por “ejecutar las
mediciones con arreglo a las instrucciones clasicas de la escuela de Broca” (Ledn,

1919:242).
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“En esta época debe destacarse también la obra de Frederick Starr, quien a la vuelta del
siglo XX realizé el primer estudio antropométrico extensivo en poblacion indigena
mexicana” (Villanueva, et al., 1999:100).

Ademaés se destaca la obra de Francisco Martinez Baca, sobre antropologia criminal en la
Penitenciaria de la Ciudad de México (Villanueva, et al., 1999).

Estos dos personajes, Nicolas Ledn y Francisco Martinez Baca representan los dos pilares y
antecedentes para delimitar la instauracion de la antropologia fisica en México en la Gltima
década del siglo XIX y principios del siglo XX.

Posterior al fallecimiento de Nicolas Ledn, en 1929, se inicia una nueva etapa en la
antropologia fisica mexicana [...] Daniel F. Rubin de la Borbolla reinicia las labores del
Departamento de Antropologia Fisica, el cual organiza con criterios mas actualizados en
cuanto a la investigacion osteoldgica y aumentan las colecciones osteoldgicas (Romano,
1996:38).

Para el inicio del siglo XX, Manuel Gamio encabeza el periodo de institucionalizacion
nacionalista que caracteriza gran parte de la antropologia mexicana de la actualidad.

Con el proyecto interdisciplinario encabezado por Gamio en Teotihuacdn, se puede
considerar el surgimiento de la antropologia y sus subdivisiones disciplinarias como ahora
lo percibimos.

Para esta época datan los primeros restos 6seos obtenidos mediante registro arqueoldgico
sistematico, derivados del proyecto de Teotihuacéan dirigido por Manuel Gamio.

Es posible detectar en este periodo una fuerte influencia de Franz Boas en México, dejando
atras la influencia de la escuela francesa y cambiando por la Escuela Internacional de

Arqueologia y Etnografia (Lopez-Alonso, 1993).
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“El pensamiento indigenista experimenta entonces una pujante proyeccion, colocando las
bases de una nueva etapa en el desarrollo de la antropologia en México y coadyuvando a su
institucionalizacién en la cual la antropologia fisica asumird su identidad profesional

definitiva” (bio-cultural) (Villanueva, et al., 1999:101).

Periodo moderno o de consolidacion

A partir de la tercera década del siglo XX y durante toda la etapa post-revolucionaria en
México, los estudios de la poblacion indigena del pais se convirtieron en el principal interés
por parte de los estudiosos de la diversidad humana.

Este periodo llamado moderno (Villanueva, et al., 1999) o de consolidacion (Lopez-
Alonso, et al., 1993) se identifica por la profesionalizacion de la antropologia mexicana que
se logré mediante la creacion del Instituto Nacional de Antropologia e Historia (INAH) y la
Escuela Nacional de Antropologia e Historia (Villanueva, et al., 1999).

En la esfera académica la contribucion de la antropologia europea se hace presente con la
incorporacion a la antropologia de dos notables investigadores inmigrantes de Italia y
Espafia Ada D’Aloja y Juan Comas respectivamente (Villanueva, et al., 1999:101) los
cuales participan en la formacion de la primera generacion de antropdlogos fisicos
egresados de una escuela nacional (Lopez-Alonso, et al., 1993).

En esa etapa se retoma la influencia de la escuela europea de antropologia, dando un fuerte
impulso biotipologista (Lopez-Alonso, et al., 1993.), pero por otro lado Juan Comas
durante su trayectoria académica genera una vasta obra en contra de las teorias
reduccionistas racioldgicas, abriendo el campo a discusiones biol6gicas evolutivas,

incorporando conceptos tedricos vanguardistas para dar cuenta de la biodiversidad humana.
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Posterior a la formacion de las primeras generaciones de antropélogos surgen diversos
proyectos impulsando lineas de investigacion sobre crecimiento infantil, psicobiologia,
demografia, y se amplia notoriamente el trabajo en osteologia. Para mediados del siglo XX
Javier Romero funda el Laboratorio Psicobioldgico del Heroico Colegio Militar donde se
hacen perfiles somatométricos de los cadetes y del personal militar y en los afios 60’s
Johana Faulhaber comienza con los estudios longitudinales del crecimiento en nifios
mexicanos (Villanueva, et al., 1999).

Es importante notar que en esta etapa se consolida la division usada hasta la fecha para
delimitar las lineas de investigacion en poblaciones prehispanicas y contemporaneas, lo
cual gener6 el enfoque llamado histdrico-cultural (L6pez-Alonso, et al., 1993).

En este periodo, entre 1950 y 1955, se realizaron los primeros estudios de genética de la
poblacion mexicana llevados a cabo con participacion de antropologos fisicos (Lopez-

Alonso, et al., 1993).

Periodo contemporaneo o de diversificacion

El periodo llamado contemporaneo se caracteriza por la impugnacion de la ideologia del
Estado en la practica antropoldgica estimulado la discusion de las bases teoricas de la
disciplina, fomentando asi que las investigaciones sean menos descriptivas y mas analiticas.
También llamado periodo de diversificacion, esta delimitado por el movimiento estudiantil
de 1968, mismo que estimul6 la toma de conciencia y reconocimiento de la existencia de
problemas de primera importancia en el quehacer antropoldgico (LOopez-Alonso, et al.,

1993:122).
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En este periodo comienza una fuerte tendencia a encontrar areas de aplicacion de los
distintos saberes de la antropologia fisica, haciendo mas extensa la disciplina, en cuanto a
los lugares y la cantidad de antropdlogos fisicos o bioldgicos que la practican. En este
periodo se consolida la Direccién de Antropologia Fisica del INAH como entidad nacional
y se crea el Instituto de Investigaciones Antropoldgicas de la Universidad Nacional
Auténoma de México, pudiendo asi incursionar en nuevos campos de estudio que antes no
habian sido explorados.

En esta etapa la antropologia fisica se inclina hacia aspectos sociales, con una fuerte
tendencia hacia la orientacion materialista, lo cual se aprecia en “un buen numero de
trabajos de investigacion por el uso de categorias marxistas, con el proposito de encontrar
explicacion a los problemas de diversificacion fenotipica de la poblacion, al tratar de
integrar las manifestaciones de los fendmenos biolégicos a las situaciones sociales
vigentes” (Lopez-Alonso, et al., 1993:122).

De igual importancia, en esta etapa ocurre una apertura hacia el contexto internacional,
volviendo la mirada hacia Estados Unidos de América y Europa, pero en esta ocasion, para
gue varios investigadores realicen cursos de grado y especializacion fuera del pais,

rompiendo asi con la tendencia de profesionalizacién local.

LAS MEDICIONES DEL CRANEO EN MEXICO

La craneologia es una de las técnicas mas antiguas en el estudio de la antropologia fisica.
En las Primeras Instrucciones para la Investigacion Antropoldgica en México de 1862 el
comité de la Sociedad de Antropologia de Paris considerd algunas observaciones

antropoldgicas de caracteres fisicos morfoscdpicos y métricos del créneo.
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El rigor con el que se redactaron las Instrucciones para las observaciones antropoldgicas, no

le piden nada a un marco metodoldgico actual, lo cual queda denotado en la siguiente cita:

“Las instrucciones etnoldgicas no son suficientes; no basta con proporcionar a
los viajeros las nociones que les son necesarias para distinguir, antes de
describirlas, las razas de uno u otro pais. Es preciso también darles los medios
para recoger sus observaciones de acuerdo con las necesidades de la ciencia y
para ello hay que proporcionarles los medios de estudio, los procedimientos de
investigacion seguros y faciles, métodos generales y uniformes aplicables a
todos los casos particulares. Esta es la finalidad de las Instrucciones generales
que se nos ha encargado preparar [...]” (Broca, citado por Comas; 1962:14).

Cuando Quatrefages dicto las Instrucciones para las observaciones de antropologia fisica
para la Comision Cientifica Francesa en Meéxico (1864), dio un fuerte énfasis al andlisis
craneologico, menciona que: “La cabeza en particular ha de estudiarse con el mayor
cuidado, examinando de modo independiente cara y craneo, comparandose despues uno
con otro a fin de establecer su armonia o desarmonia; cada rasgo especial debe ser indicado,
etcetera” (Comas, 1962:34).

Seguido a los intentos fallidos de las comisiones francesas, los estudios de Nicolas Leon a
finales del siglo XIX y principios del siglo XX representan los mejores intentos por
estudiar las caracteristicas fisicas craneales de los indigenas de México. Leon en sus
catalogos de colecciones osteoldgicas realizo excelentes bases de datos métricos y de
observaciones morfoscopicas, no obstante, se interesd en demasia por ejemplares
patoldgicos; prestando poca atencion a la variabilidad normal del craneo.

El final del siglo XIX culmino sin grandes aportaciones de la craneometria, sin embargo, a
mediados del siguiente siglo se dio un fuerte impulso por el estudio de la prehistoria de

America; dando como resultado el descubrimiento de hallazgos como el del ejemplar
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procedente de Tepexpan, a partir del cual, se realizaron trabajos descriptivos de la
morfologia craneal de la poblacién mas antigua de México (De Terra, et al., 1949). Sequido
a este trabajo, Romano (1953) analizé los restos 6seos humanos subfdsiles de Santa Maria
Aztahuacéan, lztapalapa, D.F. y presentd una nota preliminar sobre el estudio de la
morfologia craneal de estos ejemplares, que corresponden a los primeros grupos humanos
gue poblaron la Cuenca de México.

A la mitad del siglo XX se produjeron varios trabajos que revolucionaron los estudios de
craneometria en México. El trabajo de Romano (1956) presentado como tesis de maestria,
sobre los restos 6seos humanos de la cueva de La Candelaria es, sin duda, el trabajo mas
sobresaliente en esta década; cuya importancia radica, principalmente, en la perspectiva
comparativa dada al estudio. En su trabajo, Romano analiza cincuenta y tres parametros
métricos (alturas, anchuras y curvas) de la region facial, base y neurocraneo, siguiendo los
estandares marcados en el acuerdo de Mdnaco de 1906 y otros descritos por autores como
Martin, Hrdlicka y Weindenreich. Romano emplea el Coeficiente de Divergencia
Tipoldgica (Coeficiente de Semejanza Racial) como estrategia analitica y compara la
muestra de estudio con series del Noroeste de México, Baja California y Suramérica
(Paltacalo, Ecuador, Lagoa Santa y Confins, Brasil). Tras su andlisis, Romano advierte que
las semejanzas observadas en estas poblaciones deben ser explicadas por constituir, todos
estos grupos, una poblacion natural que compartié una historia biol6gica comin (Romano,
1956; Romano, 2005).

En 1955 Javier Romero, present6 un trabajo que fue el resultado de la clase que impartia en
la Escuela Nacional de Antropologia e Historia sobre métodos y técnicas de analisis en

antropologia fisica. Su trabajo titulado “Ensayo de geometria craneana”, es uno de los
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primeros intentos de estandarizacion de la técnica craneométrica en México de acuerdo a la
usanza del momento.

Durante las siguientes tres décadas, desde mediados de los afios 60’s y hasta entrados los
afios 80°s, se produjo un amplio nimero de trabajos que emplean la craneometria como
técnica de estudio. En estos trabajos, dominan los objetivos descriptivos a partir de medidas
directas e indices, tratando poblaciones prehispanicas de los diferentes horizontes
temporales y de diversas regiones mesoamericanas (Lépez-Alonso, 1965; Medina, 1965;
Lagunas, 1967; Comas, 1968; Romano, 1970; Wiercinski, 1971; Gill, 1971; Serrano, 1972;
Comas y Serrano, 1973; Romano, 1974; Comas, et al., 1981; Salas, 1982; Serrano y
Ramos, 1984; Garza, 1985; Bautista, 1986).

Posteriormente, en los afios 90°’s se generaron inquietudes por realizar estudios de
craneometria desde otras perspectivas, unos que tratan el analisis de morfologia funcional
(Fernandez, 1991) y otros que tratan aspectos metodoldgicos (Garza y Del Olmo, 1990), asi
como aplicaciones interespecificas (Vera y Guzman, 1995).

En esta misma década se realiza el primer estudio de craneometria en México donde se
aplican técnicas estadisticas multivariadas (Analisis de Componentes Principales) en
poblaciones de la época prehispanica y colonial (Castrején, 1996).

En los inicios del siglo XXI, Pucciarelli y colaboradores estudiaron muestras de la época
preceramica de México. Ellos presentaron un analisis donde se aplican parametros métricos
tradicionales, indices volumétricos e indices morfo-funcionales, técnicas de analisis
derivados de la estadistica multivariada y conceptos de la genética de poblaciones; para asi
explicar la estructura y diversificacion evolutiva de las poblaciones antiguas de México

(Pucciarelli, et al., 2003; Pucciarelli, et al., 2006).
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Bautista y Pijoan (2003), también, analizaron los créneos precerdmicos de México,
aplicaron pruebas de hipotesis para comparar diversos parametros métricos e indices y los
compararon con series craneales de época contemporanea.

Posteriormente, Monterroso (2005) estudié craneos procedentes de la Cueva del Tecolote,
Hidalgo. En su estudio, compard los ejemplares de la Cueva con otros del contexto interno
y externo mesoamericano utilizando los datos de las series de Howells. Monterroso aplico
Anélisis Canonico Discriminante y de Componentes Principales.

En fechas recientes Terrazas y Benavente (2006) analizaron tres craneos procedentes de
cuevas de Quintana Roo realizando un exhaustivo andlisis descriptivo y posteriormente
Romano y sus colaboradores (2007) presentan el estudio de la composicion de la varianza

de poblaciones del Norte de México.

LAS PERSPECTIVAS DE ESTUDIO DEL CRANEO EN MEXICO

En las diversas etapas de desarrollo de la antropologia fisica mexicana las posturas tedricas
han dependido considerablemente de factores externos, en gran medida por la influencia de
antropologos migrantes del extranjero. Asi vemos que en sus mas tempranos origenes la
antropologia fisica mexicana estuvo influenciada por la Sociedad de Antropologia de Paris,
posteriormente (en el periodo formativo) la disciplina se vio altamente afectada por la
escuela norteamericana, principalmente por la actuacion de Ales Hrdlicka y Franz Boas y
en el periodo de consolidacién se da un fuerte aporte de inmigrantes desterrados de Europa
y exiliados en México. En el periodo contemporaneo nuevamente la escuela norteamericana
influencié a nuestra disciplina en México, generando asi lo que se conoce como la nueva

antropologia fisica de enfoque bio-social o bio-cultural.
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Particularmente, el derrotero seguido por la osteologia (entiéndase los estudios de
caracteres cuantitativos) no ha sufrido grandes variaciones en cuanto a sus aspectos
metodoldgicos.

En la craneologia antropoldgica los mayores aportes se dieron en los afios cincuenta y
sesenta del siglo XX; tras la aplicacién de métodos estadisticos y un enfoque comparativo.
En esta etapa el mayor exponente de la craneologia antropoldgica en México es Arturo
Romano Pacheco, quien marca una nueva tendencia en cuanto a los estudios del craneo
basada en un enfoque comparativo y poblacional.

Es preciso decir que desde mediados del siglo XX la craneologia en México era una
herramienta cotidianamente utilizada por los antropélogos fisicos, aunque no era comun el
abordaje matematico riguroso de la informacion obtenida y, en gran medida, a pesar de los
avances dados en cuanto a la metodologia se trata, la perspectiva tedrica dada en los
estudios conservaban gran parte de las ideas fundamentales de la raciologia de épocas
anteriores.

Por otro lado, el mismo hecho de que la craneologia antropoldgica haya sistematizado sus
técnicas tempranamente (desde el siglo X1X) favorecid que se dogmatizaran muchos de sus
procedimientos, favoreciendo que se perdiera el porqué de la aplicacion de dichas técnicas.
De esta manera, se han generado profundas y arraigadas tradiciones de cranedlogos en
México cuya aportacion radica en la descripcion de datos obtenidos en un sinfin de series

esqueléticas de diversa procedencia y temporalidad.
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Figura 1. Esquema del estudio de craneometria, analisis de caracteres morfoldgicos
craneales no-métricos, odontometria y variables morfolégicas dentales no-métricas de
acuerdo a los periodos de desarrollo de la antropologia fisica mexicana.

Notese el desarrollo temprano y continuidad seguida por la craneometria y el fuerte
desarrollo de las otras técnicas a partir del periodo contemporaneo o de diversificacion de la
antropologia (afios sesentas y ochentas del siglo XX). A pesar del amplio desarrollo de la
craneometria a lo largo de la historia de la antropologia fisica la perspectiva tipologista es
conservada hasta la actualidad. En otros ambitos como la antropologia dental, en cambio,
perspectivas comparativas y no clasificatorias son tomadas en cuenta desde su
implementacién en la antropologia fisica a mediados del siglo XX. En el esquema, continuo
y discontinuo se refiere a la manera de medirse en unidades decimales o como
observaciones dicotomicas. Tomado de Gomez-Valdés, 2009.

A pesar de los avances logrados en todo el campo epistemoldgico de la antropologia fisica,
como lo afirman Villanueva y sus colaboradores (1999) y Lopez-Alonso y otros (1993),
aln se conservan componentes de paradigmas anteriores (sobre todo del paradigma
racioldgico-tipologista), ademas que se han retenido elementos teéricos sin problematizar,

siquiera, los fundamentos que le dan verdad. Este conservadurismo, en ocasiones suele
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estar arraigado en los discursos antropoldgicos a pesar de las amplias declaratorias en
contra del reduccionismo; siendo en realidad muy pocos los trabajos en México que
cuentan con un marco conceptual tedrico evolucionista.

Vemos que existe una especie de didlogo de sordos entre los principales estudiosos de la
morfologia humana, quedando limitados los trabajos: en un caso a las descripciones o la
caracterizacion fisica de grupos humanos y en otro a los estudios de biodistancia, dejando
de lado el objetivo general de estudio de la antropologia fisica: la variabilidad bioldgica
humana como proceso evolutivo. Esta situacién, no sélo ha favorecido un vacio en el
entendimiento de la historia bioldgica de los grupos humanos, sino que ha impedido que se
aborden temas diferentes como: asimetria fluctuante, integracion morfoldgica, alometria y
heterocronia, modularidad, sistemética y filogenética, entre otros temas, que permitirian
ampliar el campo de accion de la antropologia fisica y retroalimentaria a la disciplina con
un marco de conceptos para fortalecer nuestros discursos.

Ahora bien, en los Gltimos cinco afios se ha dado una produccion cientifica importante en
cuanto al estudio del craneo humano en México, implementado el enfoque de la
morfometria geométrica como técnica que sintetiza el analisis de la forma y el tamafio de
manera conjunta (Gonzalez-José, et al., 2003; Martinez-Abadias, et al., 2006; Gonzélez-
José, et al., 2006(a); Gonzalez-José, et al., 2006(b); Quinto-Sanchez, 2007; Hernandez, et
al., 2007; Meza, 2008; Goémez-Valdés, 2009 y Quinto-Sanchez, 2010). Los avances
logrados en antropologia fisica en los ultimos afios, dado el enfoque de la morfometria
geométrica, no radican en cuanto a emplear una técnica novedosa, sino a la transformacion
del conjunto de ideas relacionadas al estudio de las formas organicas y en particular al

estudio del craneo humano, en esta ocasion bajo el enfoque de la genética de poblaciones,
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la genética de los caracteres cuantitativos y el estudio de la estructura e historia de las
poblaciones. Es importante notar que esta nueva aproximacion de estudio del craneo ha
sido promovida, nuevamente, por investigadores extranjeros pero en esta ocasion
procedentes de Latinoamérica; como lo son Héctor Pucciarelli, de la Universidad Nacional
de La Plata y Rolando Gonzélez-José del Centro Nacional Patagonico en Argentina y
Europeos como Neus Martinez-Abadias y Miquel Hernandez de la Universidad de
Barcelona; algunos de ellos quienes dictaron el primer curso de morfometria geométrica
aplicada a la antropologia fisica en México en el afio de 2004 en las instalaciones de la

Direccién de Antropologia Fisica del INAH.

CONSIDERACIONES FINALES

La percepcion de la diversidad biolédgica de las poblaciones humanas ha seguido diversos
senderos en cuanto a la manera de analizarse e interpretarse; pasando desde el
reduccionismo tedrico hasta las perspectivas holisticas comparativas.

A las ciencias antropolégicas le ha costado grandes esfuerzos aceptar la pertenencia de
nuestra especie al mismo universo que el resto de los miembros del reino animal; hemos
hecho grandes esfuerzos por distinguirnos de los demdas animales gracias a nuestra
particular caracteristica cultural. Es por ello que las ciencias antropolégicas adolecieron,
durante muchos afios, de interpretaciones biologicistas que permitieran interpretar nuestra
propia diversidad.

La aceptacion de la evolucion como proceso es algo que, en las diferentes esferas sociales
de las culturas de occidente se da por hecho, no obstante, como recurso explicativo en la

antropologia es poco empleado. Todos o casi todos los antrop6logos, sabemos de nuestra
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relacién de ancestria con todo el género Homo, igualmente, todos consideramos que somos
una especie con antecedentes remotos y todos aceptamos nuestra cercania genética con
otras especies del orden primate. Sin embargo, no todos recurren a explicaciones
evolucionistas para la comprension de la biodiversidad humana.

Es de esperarse que posterior a la teoria de Darwin a mediados del siglo XIX, las distintas
disciplinas de la biologia; particularmente la antropologia, adoptaran los postulados de la
teoria de evolucion por seleccion natural, sin embargo, en la propia historia de la ciencia
vemos que esto no ocurrié asi, y no fue hasta entrado el siglo XX cuando ocurrié la sintesis
que permitié comprender, no sélo el mecanismo regulatorio de la biodiversidad (seleccion
natural), sino todos los mecanismos mayores de produccion de biodiversidad
(recombinacion, deriva génica, mutacién, etc.) y que, a su vez, se cre6 el marco
metodoldgico para sistematizar la informacién de la diversidad (leyes de la herencia,
genética de poblaciones, técnicas estadisticas, modelos evolutivos, etc.).

La aceptacion del evolucionismo en términos darwinianos en la antropologia fue un
acontecimiento que implicéd cambios importantes en los paradigmas del siglo XIX.
Actualmente, los abordajes metodoldgicos para el andlisis de la biodiversidad humana
pueden ser divididos en dos grandes grupos: los que estudian los fenotipos (forma, tamario
y estructura) y los que tratan los genotipos (sistemas sanguineos, factores antigénicos y de
inmunidad y el ADN), en cualquiera de los casos existe un marco de conceptos y elementos
metodoldgicos de los cuales echar mano.

En general se atribuye distinta resolucion analitica a los caracteres del fenotipo,

dependiendo de la susceptibilidad que tienen a las presiones ejercidas por el ambiente y la
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capacidad que tienen de representar la variabilidad genética de una poblacion, es decir, la
factibilidad de trasformar un elemento morfoldgico en una unidad sensible de variacion.

El modelo mas sencillo para explicar la diversidad fenotipica humana contempla que la
totalidad de ésta en una poblacion, depende de la interaccion de un componente genético
mas otro ambiental. Se entiende que el componente genético es derivado del pool génico
total o genotipo y el ambiental de las presiones adaptativas ejercidas por el medio (Falconer
y Makay, 2005). EI pardmetro especifico para identificar el primer componente consiste en
los niveles de heredabilidad de un caracter y el segundo depende factores estocasticos.

Se ha visto que los marcadores bioldgicos (continuos y discontinuos) presentan altos
niveles de covariacién entre ellos, se mantiene el caracter polimérfico de nuestra especie al
observar los niveles de variabilidad en conjuntos numerosos de marcadores Yy
contrariamente, los niveles de variabilidad disminuyen drasticamente si se observan
algunos caracteres independientemente (Gonzalez-José, et al., 2004b).

Cuando las poblaciones humanas son puestas a prueba en cuanto a la asociacion entre la
similitud de rasgos, tienden a mostrar patrones similares, dado que existe cierta estabilidad
de los marcadores genéticos-poblacionales y este comportamiento es debido a presiones de
seleccién interna, que estd modulada por la necesidad de co-adaptacion entre caracteres
(Gonzalez-José, et al. 2004b).

La relevancia de un enfoque conceptual derivado de la Teoria Genética Poblacional para
abordar la variacion biolGgica, reside en que la atencién se centra en la varianza
polimorfica, es decir, en la variacion intrapoblacional, y no sobre la variacion politipica,

aquella existente interpoblacionalmente (Gonzales-José, 2006), debido a que la variacion
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morfoldgica dentro de grupos es mayor que la variacion genética total y esto se mantiene de
manera covariante entre rasgos.

Teniendo en consideracion que todos los integrantes de nuestra especie compartimos una
historia biolégica comudn, -mas o menos reciente- la exploracién de la biodiversidad
humana a partir de descriptores “tipo” u “holotipo”, como lo puede ser a partir de la
clasificacion de los indices craneales clasicos, carece de cualquier sentido bioldgico
evolutivo; obscureciendo la variabilidad mas que coadyuvar a su comprension.
Gonzélez-José (2006:133) menciona que: los métodos numéricos y estadisticos
desarrollados en la Gltima década dejan la puerta abierta a una aproximacion al estudio del
craneo fundamentada sélidamente en la teoria genético-poblacional. La importancia de
estos avances radica en que se trata de cambios conceptuales y no necesariamente
tecnoldgicos.

“Asi las mediciones y observaciones tradicionales que se pueden realizar sobre una muestra
de craneos son ahora utilizadas no como una mera buasqueda de tipos raciales definidos con
fines clasificatorios, sino como una herramienta para estimar el parentesco entre las
poblaciones y comparar niveles de variabilidad. Esto constituye un cambio de paradigma
per se, y aun cuando el objeto de estudio es el mismo, lo que ha cambiado es la
interpretacion del investigador frente a é1” (Gonzalez-José, 2006:134).

Bajo el enfoque de la morfometria clésica los antrop6logos estudiaban el craneo desde
perspectivas no genéticas, tradicionalmente los restos esqueléticos se concebian como una
via para conocer algunas caracteristicas fisicas de los distintos grupos humanos, sin
embargo, actualmente esto es considerado Unicamente como un paso previo al analisis

evolutivo (Quinto-Sanchez, 2010).
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El desarrollo de las técnicas de morfometria geométrica y su pronta incorporacion en la
antropologia fisica ha venido a dotar a las ciencias bioldgicas (incluida la antropologia
fisica) de un nuevo bagaje para el desarrollo de investigaciones bajo la dptica evolucionista.
Aquellos que todavia tenemos interés por el estudio de los caracteres cuantitativos del
craneo, podemos afirmar que en esta época estan dadas las condiciones para retomar el
camino del estudio del cambio evolutivo (macro, meso y micro) [...] desempolvemos aquel

libro de EIl Origen y digamos feliz cumpleafios Charles Darwin.
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Correlaciones espurias
de la morfologia de la cara con la
conducta humana?

INTRODUCCION

La genética tiene un papel central en el comportamiento humano, tanto como en cualquier
otro carécter complejo. Cuando una correlacién, en términos estadisticos, se encuentra dada
por la casualidad (no-causalidad) puede llamarsele correlaciones espurias (Pearson, 1897).
La diferencia entre reduccionismo teorico y reduccionismo metodoldgico ha sido explicado
en la biologia a partir de la falta de causalidad en el efecto que tiene una variable sobre otra
(Mayr, 2000). Este reduccionismo ha sido criticado desde la formulacion misma de la
estadistica moderna con Karl Pearson y Ronald Fisher bajo la idea que la correlacién no
implica causalidad.

Desde que fue publicado el trabajo de Franz Joseph Gall (1835), ha habido un interés en la

exploracién de métodos destinados a predecir el comportamiento, moral, ético, o el estado

! Parte de este trabajo ha sido previamente publicado: Gémez-Valdés J, Hiinemeier T, Quinto-Sanchez M,
Paschetta C, de Azevedo S, et al. (2013) Lack of Support for the Association between Facial Shape and
Aggression: A Reappraisal Based on a Worldwide Population Genetics Perspective. PLoS ONE 8(1): 52317.
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emocional de una persona a partir de su apariencia fisica en general, y de su forma
craneofacial en particular.

Dado que la forma de la cabeza es un elemento que permite tener una aproximacion de la
forma del cerebro, se desprende de esta perspectiva que la moral de un individuo se podria
predecir por la forma de su cabeza. Bajo la perspectiva de Gall, las facultades morales e
intelectuales de una persona eran innatas y determinadas por los 6rganos del cerebro (por
ejemplo, el tamafio y la forma del cerebro). Este programa de investigacion alcanzd su
maximo esplendor durante el Siglo XIX bajo el sello de la frenologia, y se revitalizé a
principios del positivismo del Siglo XX como un intento de resolver casos criminolégicos.
El defensor méas prominente de esta escuela fue Cesare Lombroso, quien argumenté que los
delincuentes se distinguen de los no delincuentes por un conjunto de anomalias fisicas, que
recuerda a las etapas primitivas humanas ancestrales (Lombroso, 1876).

Tras el advenimiento del paradigma de la genética de poblaciones se proveyd un nuevo
escenario para el analisis de los patrones evolutivos y del desarrollo de la variacion
craneofacial humana. Las ciencias antropoldgicas y del comportamiento han proporcionado
suficiente informacién que permite entender que no hay ninguna conexion directa entre el
comportamiento y la apariencia fisica.

A pesar de que probablemente los cambios en el comportamiento facilitaron el éxito
evolutivo de los primeros homininos, el comportamiento es un fenotipo muy complejo y
plastico que puede ser reconfigurado rapidamente a través de la educacion y otras practicas
socio-culturales (Abbink, 1999; Travis, 2003; Peskin y Newell, 2004; Jablona y Lamb,
2005; Scout et al., 2010). Ademas, se ha demostrado que las funciones neuronales y

cerebrales son particularmente susceptibles a la plasticidad (Cicchetti y Curtis, 2006).
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Recientemente, una serie de articulos cientificos han pretendido demostrar que un rasgo
facial en particular (la relacion entre el ancho y lo alto de la cara) predice si un vardn
demuestra conductas poco éticas. A partir de estudios experimentales realizados en
jugadores de hockey sobre hielo y en estudiantes universitarios, se asevero que los varones
con caras méas anchas en relacion a la altura eran percibidos por los demés como maés anti-
éticos y se demostrd que tenian tendencia a hacer trampa en un juego de dados (Haselhuhn
y Wong 2012). Pero, ¢como habria evolucionado entonces este comportamiento? Los
autores especularon que la supuesta relacion entre estos rasgos faciales y el
comportamiento anti-ético podrian haber sido seleccionados en combinacidén con rasgos
seleccionados sexualmente como la agresion y la dominancia. Asi, si las mujeres habrian
preferido a los hombres dominantes, lo que explicaria la correlacion entre algunos rasgos
faciales y el comportamiento anti-ético. En otras palabras, los autores sugieren que esta
forma facial habria estado sometida a seleccion sexual.

De esta manera, diversos autores han desafiado la idea que la conducta pude ser vista como
un rasgo complejo y altamente plastico (Thonhill y Gangestad, 1999; Weston et al., 2004;
Weston et al., 2007; Carre y MacCormick, 2008; Carre et al., 2009; Haselhun y Wong,
2012) y sugieren que algunos rasgos faciales simples pueden ser utilizados para predecir la
conducta agresiva, poco-ética y otro tipo de comportamientos. En particular, uno de estos
articulos (Haselhuhn y Wong, 2012) reporta de que los hombres con valores més altos de
fWHR (indice facial; relacion entre la anchura y altura facial) son mas propensos a
desarrollar un comportamiento poco-ético mediado por un sentido psicolégico del poder.
Segun estos autores, los hombres con mayor indice facial se sienten mas poderosos, que

conduce directamente a comportamientos menos éticos, incluyendo la mentira y la trampa
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(Haselhuhn y Wong, 2012). En estas investigaciones se sugieren que el dimorfismo y la
seleccion sexual serian responsables de una correlacién entre el fWHR y la agresion
(Thonhill y Gangestad, 1999; Weston et al., 2004; Weston et al., 2007; Carre y
MacCormick, 2008; Carre et al., 2009). Como la agresion ha sido asociada positivamente
con la eleccion de pareja (Haselhuhn y Wong, 2012) y el comportamiento poco ético, la
seleccién sexual positiva para el indice fWHR deben ser considerados entonces como una
sefial fiable de la dominacion masculina. Si esta preferencia por los varones con valores
elevados de fWHR ocurri6 en cualquier momento durante la evoluciéon humana moderna, el
resultado esperado es un alto grado de dimorfismo sexual para este caracter (fWHR) en
todo el mundo y los hombres con valores altos pertenecientes a poblaciones con altos
niveles de agresividad interpersonal deberian presentar mayores valores del indice facial.
Otro resultado esperado es una correlacion positiva entre el fitness masculino y fWHR, lo
que indica que los hombres con mayor indice facial tienen mayor éxito reproductivo.

Incluso cuando trabajos presentan evidencia contradictoria sobre el supuesto caracter
adaptativo de la variacion del fWHR (Ozener, 2011; Lefevre et al., 2012; Deaner et al.,
2012; Kramer et al. 2012; Stirrat y Perrett, 2012; Stirrat et al., 2012), seria necesario probar
gue esto es constante en las poblaciones de todo el mundo, poblaciones de diversas
culturas, para de esta manera medir el dimorfismo sexual del fWHR en grupos que
muestran diferentes niveles de violencia interpersonal, y, ademas, para evaluar las
asociaciones entre los supuestos fitness masculino y el indice facial. Para este proposito, es
especialmente Gtil dar un abordaje que incluya una perspectiva intercultural, sobre todo en
sociedades tradicionales (Puts, 2010). Por lo tanto, los objetivos de este trabajo son poner a

prueba el grado de dimorfismo del fWHR intrapoblacionalmente y entre poblaciones (a
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nivel mundial), lo cual, permitird evaluar en un rango amplio y basado en la genética
cuantitativa y de poblaciones, la hipétesis nula de asociacion entre los niveles de agresion y
los valores del fWHR.

Ademas, este estudio permitira verificar si los hombres con mayor fWHR presentan valores
de fitness superiores. Para ello, la estrategia de muestreo tiene como objetivo maximizar la
cobertura de poblaciones de diferentes culturas, estatus socio-econdémicos, grupos
linglisticos y procedentes de regiones geograficas distintas. De este modo, se incluyeron
siete bases de datos que abarcan 4,960 individuos de 94 poblaciones de todo el mundo
moderno.

En resumen, la estrategia de analisis de este trabajo fue disefiada exclusivamente para poner
a prueba las expectativas tedricas derivadas de las explicaciones adaptativas previamente
establecidas pero dejando de lado el enfoque especifico-poblacional y desde un punto de
vista intercultural. Es importante tener en cuenta que la seleccion tanto, intra como
intersexual, fue propuesta para explicar de manera putativa la funcion adaptativa del indice
fWHR, y por lo tanto, en cualquiera de los dos escenarios (seleccion intra e intersexual) se
entiende que el dimorfismo masculino significativo ha sido producido efectivamente por la

adaptacion.

MATERIALES Y METODOS

Composicién de la muestra

Para maximizar el nimero de poblaciones muestreadas y alcanzar grandes tamafios de
muestra, en el analisis se han utilizado bases de datos previamente publicadas que

comprenden diversos tipos de datos crudos como son: medidas craneofaciales lineales y
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coordenadas de landmarks en 2D y 3D tomadas de craneos aridos. Hemos tomado como
requisito para considerar cada base de datos que fuera posible calcular el fWHR
directamente o un buen estimador aproximado. Es importante tomar en cuenta, que aungue
en algunos casos se ha utilizado un aproximado al indice facial, en todos los casos esto es
antropométricamente mas adecuado que los resultados que se logran a partir de fotografias
no orientadas (Carre y McCormick, 2008; Carre et al., 2009; Deanes et al., 2012;
Haselhuhn y Wong, 2012; Stirrat y Perrett, 2012), donde no es posible controlar el paralaje
y se introducen errores de medicion dependiendo de la postura de la cabeza (Kramer et al.,
2012; Lefevre et al., 2012); como lo han hecho Haselhuhn y Wong (2012) donde no se ha
tenido en cuenta controlar el eje vertical y horizontal de la posicion de la cabeza con
relacién al eje de paralaje de la cAmara.

Debido a las diferencias sutiles en la medicion o definiciones de cada una de las bases de
datos, éstas se analizaron por separado. Sin embargo, todas las bases de datos cuentan con
medidas que permiten la definicién general del indice fWHR (la relacion de anchura
bicigomatica con la altura nasion-prostion). La composicion de la muestra y los detalles
especificos de cada base de datos se proporcionan en la Tabla 1, mientras que la
informacion etnografica se proporciona en la Tabla S1. Es importante tener en cuenta que
se utilizan dos bases de datos (México y Hallstat) para fines especificos: la base de datos
mexicana fue utilizado para probar las diferencias entre los grupos en diferentes niveles de
violencia interpersonal, mientras la base de datos Hallstatt se utilizd para estimar la

correlacion entre los valores del indice fWHR Yy el fitness masculino.
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Para cada base de datos, se calcularon una cantidad variable de indices segun las formulas
tradicionales (véase la Tabla 1). Estos indices representan los aspectos generales de la

forma del craneo, asi como estructuras localizadas (nasal, orbital, alveolar, etc.).

Tabla 1. Bases de datos utilizadas en este estudio.

Promedio de Promedio de Promedio de FST
Numero de Tamario de dimorfismo global (min-dimorfismo WHR masculino (min-méx) Fst WHR
Base de datos Tipo de datos poblaciones muestra indices méx) * (p-valor) 3 masculino

2412 WHR, CI, CHLI, CBHI, CTl, Gl, JFI, Ol, NI, GP
Howells Medidas craneales 26 (1156/2256) 1.048 (0.0872-2.265) 1.006 (0.076)  0.281 (0.0166-0.400) 0.166

WHR, CI, CHLI, TI, OI, NI, NI, FVI, ANVI,
23 440 (143/297) MNVI, PNVI, OTVI, OVI, RVI, MVI, AVI, NFI, 1038 (0.614-1.916) 1016 (0.080)  0.173(0.122-0.296)  0.126
Pucciarelli Medidas craneales ANMI, MNMI, PNMI, TMI, OMI, RMI, MMI, AMI
Coordenadas dos- 19 580 (278/302) WHR: Cl. CHLI, CBHL NI 1016 (0.838-1157) 1020 (0.082) 0199 (0.134-0.307)  0.134
2D dimensionales
Coordenadas tres- 13 782 (3g/401) WHR Cl, CHLI, CBHI, CTI, Gl NI, GP 1.002 (0.994-1.009)  1.004 (0.970)  0.223(0.042-0.408)  0.078

3D dimensionales
WHR, CI, CHLI, CBHI, CTI, GI, JFI, Ol, NI

Patagonia Medidas craneales 8 260 (149/111) 1.021(0.860-1.383)  1.002(0.731)  0.057 (0.009-0.164)  0.014
Ciudad de México WHR
poblacién genertal g
(Coleccion-UNAM) y 4 163 (0/163) 0.014 (0.000-0.074) 0.074
penitenciaria Medidas craneales

Coordenadas tres- 1 206 (117/179) WHR 1001 (0.956-1.038)  1.038 (0.002)

Hallstat dimensionales

T Calculado entre todos los indices y todas las poblaciones.

2 Calculado entre todas las poblaciones.

3 Calculado entre todos los indices.

Definicion de indices: WHR: indice facial, anchura bicigomatica/altura nasion prostion; Cl:
indice cefélico, anchura craneal maxima/longitud craneal méxima x 100; CHLI: indice de
longitud-altura craneal, altura (de bregma a basion o porion)/longitud craneal maxima x
100; CBHI: indice de anchura-altura craneal, altura craneal méxima/anchura craneal
maxima x 100; CTI: indice craneal transverso, anchura bicigomatica/anchura craneal
méaxima x 100; GI: indice gnatico, longitud basion-prostion/longitud basion-nasion x 100;
JFI: indice jugofrontal, anchura frontal minima/anchura bicigomatica x 100; Ol: indice
orbitario, altura orbital maxima/anchura orbitaria maxima x 100; NI: indice nasal, anchura
nasal maxima/altura nasal x 100; GP: proyeccion glabelar, longitud glabela-
opistocranio/longitud nasion-opistocranio; NVI: indice volumétrico neurocraneal; FVI:
indice volumétrico facial; NFI: indice neurofacial; ANVI: indice volumétrico anteroneural;
MNVI: indice volumétrico medioneural; PNVI: indice volumétrico posteroneural; OTVI:
indice volumétrico otico; OVI: indice volumétrico Optico; RVI: indice volumétrico
respiratorio; MVI: indice volumétrico masticatorio; AVI: indice volumétrico alveolar;
ANMI: indice morfométrico anteroneural; MNMI: indice morfométrico medioneural;
PNMI: indice morfométrico posteroneural; OTMI: indice morfométrico 6tico; OMI: indice
morfométrico éptico; RMI: indice morfométrico respiratorio; MMI: indice morfométrico
masticatorio; AMI: indice morfometrico alveolar.

Para ver el listado de la composicion de las muestras de cada una de las poblaciones que
integran las bases de datos ver Gomez-Valdés, et al. (2014).
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Evaluacion del dimorfismo sexual fWHR a nivel mundial y poblacional
Se calcul6 una estimacion global del dimorfismo sexual como la relacién entre los valores
promedio del sexo masculino en relacion al de las mujeres para cada indice. Los valores
estadisticos de significancia del dimorfismo sexual para cada indice en cada base de datos
se evaluaron mediante la prueba t-student para muestras independientes. De esta manera, la
significancia del dimorfismo sexual se evalud a nivel de poblacién y dentro de cada base de
datos. Para analizar la particion de la varianza poblacional entre los diferentes indices, se
analizaron los valores Fst del sexo masculino y femenino de cada indice (Relethford et al.,
1997). El indice de fijacion Fst, es una medida de la proporcién de la diversidad que puede

ser atribuida a las diferencias existentes entre las poblaciones (Relethford et al., 1997).

Evaluacion del dimorfismo sexual del indice fWHR en los grupos con diferentes niveles de
violencia interpersonal

Como se menciond, fueron establecidas particiones de la base de datos en subconjuntos
basados en registros etnograficos de acuerdo a los niveles de violencia interpersonal
(Pinker, 2011), con la intencién de comparar en estos grupos el dimorfismo sexual de
fWHR.

En primer lugar, se compararon las diferencias del dimorfismo sexual entre poblaciones,
para lo cual fueron analizadas todas las poblaciones del mundo que se encuentran bien
documentadas en cuanto a los niveles de violencia interpersonal o informacién etnografica
sobre la presencia de juegos o rituales de lucha (Murdoch, 1967).

Los etnografos y otros estudiosos, han estimado el nivel de violencia letal como un aspecto

de la pauta general de agresion o conflicto intra e inter grupal en las sociedades humanas
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modernas y antiguas. Los porcentajes de muertes en la guerra y las tasas de homicidio son
los indices cuantitativos méas frecuentemente utilizados con estos fines. En una reciente
compilacion, Pinker (2011) mostré que el porcentaje de muertes en casos de guerra de
sociedades de cazadores-recolectores ndmadas y recolectores-horticultores pre-estatales son
de 12% y 22%, respectivamente, mientras que para las sociedades estatales los porcentajes
son normalmente mé&s bajos. En consecuencia, los diferentes sistemas de organizacion
social presentan diferentes patrones de violencia en términos amplios. Por lo tanto, cuando
fue posible, hemos clasificado las poblaciones dentro de cada base de datos como:
cazadores-recolectores (HG), agricultores (F) y sociedad estatal (SS), con el fin de
comprobar si el dimorfismo sexual del fWHR es mayor en los tipos de sociedad que
muestran niveles mas altos de violencia interpersonal. Dichas comparaciones se limitan a
las bases de datos: Howells, Pucciarelli, 2D, 3D y bases de datos de México, mientras que
el conjunto de datos patagonica no se incluy6 en este analisis, ya que esta representado
exclusivamente por grupos de cazadores-recolectores némadas.

Adicionalmente, con el fin de evaluar las diferencias entre grupos, con diferentes niveles de
violencia interpersonal, se realiz6 un andlisis basado en la base de datos de México. Con
ello se probd directamente las diferencias en las puntuaciones del indice facial entre la
Coleccion de craneos de presos de la Penitenciaria de Lecumberri de la Ciudad de México
condenados por delitos de nivel variable de agresion inter-personal (homicidio, robo y
faltas menores) (Bautista y Pijoan, 1998) y una muestra comparativa de craneos de
personas no condenadas que pertenecen a la misma poblacién urbana (Gomez-Valdés,

2012).
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Célculo del fitness en la muestra de Hallstat

Por ultimo, se realizé el andlisis de regresion y correlacién con los valores del fWHR vy la
medicién del fitness reproductivo masculino, para lo cual se utilizd una muestra de la
poblacién austriaca de Hallstatt de la cual se conoce su pedigree o genealogia. Esta muestra
de craneos, ofrece una oportunidad U(nica para calcular los parametros genéticos
cuantitativos de la forma del craneo (Martinez-Abadias et al., 2009; Martinez-Abadias et
al., 2012). Los créaneos de la coleccion de Hallstatt estan individualmente identificados y a
través de los registros parroquiales es posible reconstruir las relaciones genealdgicas de
parentesco bioldgico entre individuos; asi como también es posible calcular las mediciones
individuales de éxito reproductivo. Para la estimacion de las medidas de fitness, se ha
reconstruido las genealogias de la poblacion de Hallstatt a partir de los registros de
nacimientos, matrimonios y defunciones desde 1602 hasta el afio de 1900. De esta manera
se incluyeron un total de 18134 individuos. Sélo fueron tomados en cuenta los individuos
con historias de vida completas, que se casaron por lo menos una vez y que sobrevivieron a
la edad adulta y la reproduccion (N = 2549). A partir de ello se calcul6 el fitness, como vida
util de éxito reproductivo (LRS, numero de hijos producidos que alcanzaron los 15 afios de
edad). De esta manera 179 hombres presentaban datos del indice facial y, a su vez,

informacidn sobre su vida reproductiva.

RESULTADOS
Nuestros resultados sobre el dimorfismo sexual en el fWHR y otros indices a escala
mundial se presentan en la Tabla 1 y Figura 1. Ademas, en la Figura S1 se muestra una

comparacion del dimorfismo sexual del fWHR especificamente para cada poblacion a partir
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de cada base de datos. Los resultados presentados en la a Figura 1 y Tabla 1 muestran
claramente que el fWHR se encuentra entre los indices menos dimorficos en todas las bases
de datos, y que las diferencias sexuales no son significativas a p=0,05, excepto para la
muestra de Hallstat, que muestra dimorfismo de manera significativa. Ademas, solo siete de
las 89 comparaciones (7.86%) produjo valores del indice facial significativamente mayores
en hombres que en mujeres (Figura S1).

Es importante tener en consideracion que tras aplicar la correccion de Bonferroni todas las
comparaciones se convirtieron en no significativas. Los valores bajos del indice de fijacion
Fst en términos globales obtenidos para el fWHR (0.014-0.166) en comparacién con otros
indices (Tabla 1) indican que el patron de variacion dentro y entre grupos es similar a los
gue podrian obtenerse en estimaciones basadas en DNA neutro, proteinas, enzimas y
grupos sanguineos (Relethford y Harpending, 1991), en lugar de lo que se espera de un

marcador sometido a una fuerte seleccion sexual.
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Figura 1. Dimorfismo sexual en los indices craneales incluido el fWHR. Grafica de cajay
bigotes del dimorfismo sexual a nivel mundial calculados a través de las diferentes bases de
datos. Los indices que difirieron significativamente entre sexos (después de la prueba t-
student para muestras independientes) se muestran en color gris sélido. A) base de datos
Howells; b) base de datos de Pucciarelli, ¢) base de datos 2D morfometria geomeétrica, d)
base de datos 3D morfometria geométrica, e) los grupos de la base de datos patagonica. El
cuadrado dentro de las cajas representa la mediana y la caja se ajusta al rango
intercuartilico los bigotes representan los valores minimo-maximo. Modificada de: Gomez-
Valdés et al. (2013).
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Los resultados relativos a las comparaciones del grado de dimorfismo del fWHR en grupos
con niveles variables de violencia interpersonal agresion documentados etnogréficamente y
la comparacion del fWHR en individuos con diferentes niveles de violencia que fueron
condenados en la Penitenciaria de Lecumberri con respecto a los no procesados de la
misma poblacidon se presentan en la Figura 2a y b respectivamente. Los resultados indicaron
gue no hay tendencia de los cazadores-recolectores y/o agricultores incipientes para
desarrollar una mayor dimorfismo del fWHR (Figura 2a). Esto sugiere que esta
caracteristica no fue seleccionada en los hombres de sociedades donde la conducta agresiva

se puede visualizar con restricciones minimas.
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Figura 2. Dimorfismo sexual del fWHR a través de las categorias socio-culturales.
Gréficas de cajas y bigotes de a) dimorfismo sexual del fWHR en muestras pertenecientes a
tres categorias socio-culturales: HG: cazadores-recolectores; F: agricultores; SS: sociedades
estatales. b) Los valores del fWHR de los hombres de la poblacion general de México (GP),
y los hombres procesados por homicidio (H), robo (R) y otras faltas menores (O). El
cuadrado dentro de las cajas representa la mediana y la caja esta ajustada al rango
intercuartilico, los bigotes representan los valores minimo y maximo. Modificada de:
GOmez-Valdés et al. (2013).

100



Una comparacion mas directa realizada en la base de datos de México demostrd que el
fWHR no es significativamente mayor en los hombres de acuerdo a las decisiones de la
fiscalia de delitos de nivel variable de agresion interpersonal en comparacién con la

poblacion general (Figura 2b).

Hallstat
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r = 0.0211; r=0.1451; p = 0.0526

27t e

WHR

LRS

Figura 3. Regresion del WHR sobre el fitness, que se estima como la duracién de tiempo
de la vida reproductiva (LRS, el nimero de nifios que crecen hasta la edad adulta).
Modificada de: GoOmez-Valdés et al. (2013).

Por ultimo, la regresion del fWHR con relacion al fitness estimada a partir de los datos de

Hallstat como el éxito reproductivo a lo largo de la vida (LRS, nimero de hijos producidos

101



y criados hasta la edad adulta) (Andersson, 1994; Jones et al., 2005) proporcioné una
correlacion no significativa entre el indice facial y el fitness masculino en esta poblacion
(Figura 2c¢). Ademas, es de considerar que la variacion del fWHR explica s6lo una porcion

baja de la del fitness (R*=0.0211%) (Figura 3).

DISCUSION

Estudios previos que evaltan la relacion entre el fWHR vy la agresividad sugieren que en si
este indice no es responsable del comportamiento si este es tomado en cuenta como un
fenotipo, pero podria encontrarse en una relacion de co-variacion con otros rasgos como el
nivel de testosterona (Archer, 2006; Pound et al., 2009). Independientemente de este
aspecto, relevante pero a menudo pasado por alto, la opinién general es que los
comportamientos que normalmente se asocian con la agresividad y sus derivaciones, como
el comportamiento no-ético, son mas prominentes en los hombres que en las mujeres. Las
presiones de seleccion sexual para los rasgos que promueven el éxito en ciertos fenotipos
en competencia, es particularmente importante en ambientes ancestrales, podrian haber
beneficiado a un hombre como un aliado o en la eleccion de pareja y pueden explicar el
predominio de la conducta agresiva en los hombres (Price et al., 2011). Por lo tanto, los
rasgos fisicos de los hombres sélo podian predecir las acciones inmorales si también se
asociaron con la seleccion sexual.

Sin embargo, un nimero amplio de estudios demuestran que el indice fWHR no es un rasgo
dimorfico sexual (Ozener, 2011; Kramer et al, 2012; Lefevre et al., 2012), y que el indice
facial no esta relacionada con la agresion (Ozener, 2011; Deanes et al., 2012). Este trabajo

apoya a los anteriores mencionados en varios aspectos. En primer lugar, debido a que los
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tamafos de muestras son mas grandes que los estudios previos es posible garantizar una
mayor potencia estadistica, y por lo tanto, los resultados respecto al dimorfismo sexual
pueden ser tomados en cuenta como mas confiables. En segundo lugar, se ha adoptado una
estrategia de muestreo en todo el mundo, centranda en poblaciones geografica y
culturalmente delimitadas, y no en grandes agrupaciones continentales (por ejemplo,
Europeo, Africano, etc.) En tercer lugar, tanto el alcance de este trabajo, asi como los
analisis realizados se basaron estrictamente en las expectativas de la genética de
poblaciones con respecto a los caracteres cuantitativos sometidos a la seleccion sexual. En
cuarto lugar, se ofrece un enfoque mas amplio de la forma craneofacial mediante la
inclusion de un mayor namero de indices, cuyo comportamiento en términos de dimorfismo
sexual potencialmente podria estimular futuros estudios. En quinto lugar, se han combinado
muestras de diferentes culturas con una revision cuidadosa de los registros etnograficos que
contribuye a un modelo formal de la violencia interpersonal desarrollada por Pinker (2011),
con el fin de probar la hipdtesis nula de mayor dimorfismo sexual del fWHR en contextos
mas agresivos. Por ultimo, se presenta una evaluacién estadistica de la asociacién entre el
fitness y el fWHR, que sirve como una evaluacion directa y potente de la posible presion de
seleccion sexual en el pasado.

Los resultados demostraron que el fWHR es un predictor poco potente de la conducta
agresiva, o al menos, que la seleccion sexual ha sido lo suficientemente débil como para
dejar una sefial en los patrones de variacion facial humana entre y dentro de los sexos y las
poblaciones. Podrian probarse modelos mas complejos de la seleccion sexual (Andersson,
1994; Jones et al., 2005) para explorar si los patrones de variacion del fWHR encajan en

modelos donde los machos han sido favorecidos de manera positiva por la seleccion
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mostrando asi valores mas altos del indice facial (f'WHR o indirectamente un rasgo
correlacionado con niveles mas altos de testosterona), pero de este modo los resultados
muestran que en el escenario mas simple de la seleccidon sexual, las predicciones de
dimorfismo sexual significativo de fWHR (es decir, el dimorfismo sexual méas pronunciado
en las sociedades que presentan mayores niveles de violencia interpersonal, y un mayor
fitness en los hombres con mayores valores de fWHR) no han sido corroborados por los
analisis en ejemplos de poblaciones de todo el mundo.

A partir de los resultados obtenidos se pueden desprender discusiones adicionales relativas
a las comparaciones del dimorfismo del fWHR en grupos etnograficamente documentados
con niveles variables de violencia interpersonal y la comparacién del fWHR en individuos
procedentes de la penitenciaria de Lecumberri que fueron catalogados de acuerdo al tipo de
delito con los no procesados, y estos resultados también subrayan que el fWHR no se
asocio significativamente con el comportamiento agresivo. A pesar de que se necesita
precaucién con clasificaciones generales de los tipos de sociedad y las estimaciones
correspondientes de la violencia interpersonal, este tipo de informacion se puede utilizar
para probar como el fWHR varia en poblaciones con influencia variable de factores socio-
culturales de control y la prevencion de las formas mas extremas de la violencia (Bowels,
2009). Lo anterior, podria ser sostenido siempre que los hombres que muestran mayores
puntuaciones de fWHR obtuvieran mejores valores de fitness, lo cual desencadenaria un
proceso de seleccidn sexual del indice facial y, esto conlleva a que el fWHR sea mayor en
los grupos donde la violencia inter-personal no esta amortiguada por las normas sociales.
Sin embargo, con base a los resultados de este trabajo no es posible apoyar dicha opinién.

Debido a que los analisis muestran que no existe una asociacion estadisticamente
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significativa entre el fWHR y el fitness masculino, aunque se observo dimorfismo sexual

significativo en la poblacion de Hallstat.

Implicaciones evolutivas y sociales de la evaluacién del fWHR

Para comprender plenamente la variacion inherente del fWHR en las poblaciones humanas,
hay que recordar que este indice es un atributo del créneo, el cual es una estructura
compleja con un patron penetrante de integracion morfoldgica que restringe su evolucién a
lo largo de las lineas de menor resistencia evolutiva (Schluter, 1996). Por lo tanto, las
hipdtesis de adaptacidn con respecto a un rasgo especifico, como un indice facial sencillo,
no pueden ser probadas sin tener en cuenta la respuesta correlacionada de rasgos integrados
genéticamente, epigenéticamente, funcionalmente y por el desarrollo. Una investigacién de
genética cuantitativa reciente (Martinez-Abadias et al., 2012) demostré que la linea de
menor resistencia evolutiva para la poblacion de Hallstatt estd conformada por una
retraccion de la cara inferior, una expansion de la boveda craneal anterior, una rotacion
hacia adelante y hacia arriba del foramen magnum, asi como una flexion alrededor de la
parte anterior de la base del craneo. Es probable que estas restricciones han operado en todo
el mundo a nivel de especie, ya que los patrones de covariacion son altamente conservados
en humanos modernos (Gonzalez-José et al., 2001). Ninguna de las limitaciones detalladas
anteriormente implica la relacién entre la anchura y la altura facial, lo que sugiere que si
fWHR fue efectivamente sometido a la seleccion sexual, la fuerza de la seleccion no era lo
suficientemente fuerte como para funcionar con las direcciones de desviacion de las lineas
de menor resistencia evolutiva. En otras palabras, los patrones de covariacion genética no

predicen los cambios evolutivos sencillos que implican la variacion del fWHR.
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En resumen, se argumenta que los estudios a pequefia escala pueden sugerir que el fWHR
es un rasgo formado por la seleccién sexual, no obstante, un enfoque de la genética
poblacional de la variacion del fWHR en las poblaciones humanas modernas a nivel
intercultural en todo el mundo muestra claramente que este rasgo no presenta ningun tipo
de huella esperada del funcionamiento de la selecciéon sexual durante el curso de la
evolucion humana. Una posible explicacion de estos resultados es que los repertorios
conductuales son fenotipos altamente moldeables y que los entornos socio-culturales los
afectan de manera notable (Abbink, 1999; Jablonka y Lamb, 2005). Mas aun, este tipo de
asociaciones casuales pueden darse debido a los pequefios tamarios de las muestras; lo cual
representa un factor importante de confusion en este tipo de analisis.

Ademas, es posible sugerir que los analisis realizados en muestras especificas, muy
localizadas y cuando se analiza la correlacion entre atributos fisicos y comportamientos
especificos deben incorporar y controlar las medidas especificas del contexto socio-cultural
con el fin de proporcionar un enfoque mas realista de la complejidad de las manifestaciones
conductuales. Por ejemplo, los andlisis sobre distintas poblaciones (Ozener, 2011; Deaner
et al.,, 2012; Kramer et al., 2012; Lefevre et al., 2012) contradicen gran parte de las
expectativas de la hipdtesis adaptativas esperadas en los trabajos de Thonhill y Gangestad
(1999), Weston et al. (2004), Weston et al. (2007), Carre y MacCormick (2008), Carre et
al. (2009) y Haselhun y Wong (2012); lo cual, demuestra que el fWHR no es sexualmente
dimorfico y no estd relacionado con el comportamiento agresivo (Ozener, 2011). Por
ultimo, otra observacion importante para los estudios del indice fWHR vy el
comportamiento agresivo es que todos estos parten de la suposicion de que las

clasificaciones del observador, de los sujetos que son propensos a la agresién, se basan en
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caras neutrales, pero hay que tomar en cuenta que la exposicion fotogréafica es realizada
apenas en unos pocos milisegundos. Sin embargo, se necesita informacion basica acerca de
cémo las calificaciones del observador varian en condiciones mas realistas, incluyendo la
exposicion a caras no neutrales.

Dado que la supuesta existencia de una relacion significativa (estadisticamente demostrado
y con base cientifica) entre los atributos faciales y rasgos de comportamiento (moral y
ética) puede tener efectos sociales (por ejemplo, las decisiones de un juez, las politicas de
admision en un empleo, operaciones policiales, etc.), se sugiere que en los futuros analisis,
encaminados a detectar las relaciones entre atributos faciales y comportamientos, se deben
reforzar los controles interculturales, incluir muestras longitudinales y poseer un fondo

solido basado en la genética de poblaciones.
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Polimorfismos del gen Receptor 1
del Factor de Crecimiento de |los
Fibroblastos (FGFR1) y variacion
craneofacial?

INTRODUCCION

Uno de los objetivos mas importantes de la genética es el entendimiento de como el
genoma contribuye a para la configuracion de determinados fenotipos de un organismo
(Lee, et al., 2008). Los rasgos complejos, de los cuales su expresion depende de factores
genéticos y no-genéticos (ambientales y del desarrollo), pueden ser explicados a nivel
molecular a partir de la hipdtesis del efecto de genes principales, segun la cual la evolucion

morfologica es producida por la accion de un pequeiio numero de mutaciones de gran

2 Parte de este trabajo ha sido previamente publicado: Gomez-Valdés, J.A., Hinemeier, T., Contini, V.,
Acufia-Alonzo, V., Macin, G., Ballesteros-Romero, M., Corral, P., Ruiz-Linares, A., Sanchez-Mejorada, G.,
Canizales-Quinteros, S., Martinez-Abadias, N., Salzano, F.M., Gonzalez-José, R. and Bortolini, M.C.
Fibroblast growth factor receptor 1 (FGFR1) variants and craniofacial variation in Amerindians and related
populations. American Journal of Human Biology. 25:12-19 (2013).
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efecto en genes estructurales o regulatorios (Nei, 2007). Sin embargo, una considerable
proporcién de la variacion morfoldgica normal puede ser atribuida a varios genes de menor
efecto, asi como otros factores no-genéticos (Lawson, et al., 2006; Roseman et al., 2010).
Ademas de ello, puede ser tomado en cuenta que algunos genes pueden tener un efecto
redundante de manera significativa, ya que las mutaciones en diferentes genes a menudo
pueden conducir a fenotipos similares (Kim et al., 1998).

Diversas investigaciones en modelos animales, asi como también clinicas, evolutivas y de
experimentacioén in vitro, han revelado el rol de los genes FGF/FGFR en el desarrollo de
los vertebrados (Bobick, et al., 2007; Eames and Schinder, 2008; Muenke, et al., 1994;
Rice et al., 2003; Tapadia et al., 2005; Wilkie, 1997). La importancia de los genes
FGF/FGFR en el crecimiento craneofacial humano ha sido sugerido posterior a la
identificacion de nutaciones en genes del FGFR en pacientes que padecen algunos
sindromes que involucran la craneosinostosis (Cooper, 1999; Martinez-Abadias et al.,
2011). Pero, solo se cuenta con un antecedente del estudio de la influencia de las
mutaciones de FGFR en la variacion craneofacial normal humana.

Coussens y Van Dall (2005) secuenciaron por completo el gen FGFR1 en individuos sanos
de cuatro grupos humanos: afroamericanos, asiaticos, caucasicos y aborigenes australianos.
A partir de 17 SNPs las autoras pudieron inferir nueve haplotipos comunes, tres de los
cuales son los mas comunes en todas las poblaciones. Coussens y Van Dall (2005) también
identificaron, dos haplotipos tag-SNPs (rs4647905 y rs3213849) responsables del mas del
85% de la diversidad de este gen en cada poblacién y que el alelo rs4647905C esta
asociado con una disminucion del indice cefalico (IC; razon porcentual de la anchura

respecto a la longitud cefalica en el plano horizontal). Teniendo en cuenta que 1C>81 son
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normalmente asociados a craneos braquicéfalos y 1C<75.9 con formas dolicocéfalas
(Coussens y Van Daal, 2005).

El principal objetivo de este trabajo es evaluar la contribucién de los polimorfismos del gen
FGFR1 en la variacion normal craneofacial. Primeramente se estudio la distribucion de las
frecuencias alélicas y haplotipicas del gen FGFR1 en 136 individuos de origen indigena y
mestizo, para detectar posible asociacién entre las variantes del FGFR1 y diversas
mediciones e indices craneales. Adicionalmente, se han estudiado en otros 197 individuos
procedentes de diferentes continentes como: Africa, Asia, Europa y América, con el
propdsito de expandir el conocimiento de la distribucion genética de dichos polimorfismos.
Por diversas razones relacionadas a la historia evolutiva de cada poblacién las frecuencias
alélicas pueden variar dependiendo la poblacion humana que se trate y por ende los niveles
de desequilibrio de ligamiento (LD; una condicion en la cual las frecuencias de los
haplotipos en una poblacion se desvian de los valores que tendrian si el alelo en cada locus
se combinaron al azar). En términos generales, ha sido posible evaluar que las poblaciones
africanas son las que presentan los niveles més bajos de LD mientras que los nativos
americanos presentan altos valores de desequilibro de ligamiento (Lonjou, et al., 2003).

Las poblaciones latinoamericanas pueden presentar particulares patrones de LD debido a la
composicion genética que las caracteriza la poseer diferentes contribuciones genéticas de
los grupos continentales ancestrales, como son: indigenas nativos de América, Europeos y
Africanos (Salzano y Bortolini, 2002). Ademas, es importante destacar que una variante
SNP podria estar asociada con un fenotipo no porque es bioldgicamente funcional, sino

porque esta se encuentra casualmente en LD con el alelo.
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MATERIALES Y METODOS

Poblaciones de estudio

Los datos craneofaciales y del FGFR1 fueron obtenidos para 136 individuos de una
poblacién totonaca del municipio de Tepango de Rodriguez en la Sierra Norte de Puebla
(n=83), asi como también de individuos mestizos de la Ciudad de México (n=41) y de
Tepango (n=12).

Para evaluar la distribucion de los haplotipos del FGFR1 en otras poblaciones humanas, se
obtuvieron datos genéticos de 107 individuos pertenecientes a cinco poblaciones indigenas
de América, como son: Kayapo, Kaingang, Xavante, Yanomama y Baniwa y que habitan la
Amazonia brasilefia. Ademas se han analizado 39 europeos (Espafia), 26 africanos sub-
saharianos y 25 esquimales de Siberia.

Todos los voluntarios mexicanos, participaron en la investigacion mediante la firma de un
consentimiento informado aprobado por el Comité de Etica de la Facultad de Medicina de
la Universidad Nacional Auténoma de México (Numero de proyecto: 008-2010). Asi
mismo, las autoridades locales han proporcionado su apropiacion para llevar a cabo nuestra
investigacion y mediante el apoyo de un traductor hemos explicado los intereses de nuestro
proyecto a los voluntarios. Ademaés, se ha contado con la aprobacion ética de la Comision
Etica Nacional de Brasil (CONEP Resolucion No. 123/98) para las muestras de Brasil y
Siberia, asi como también los comités de: (a) Hospital Robert Debré, Paris, Francia
(muestras de Africa); y (b) Universidad de Antioquia, Medellin, Colombia (muestras de
Europa). Para los casos de voluntarios analfabetos, se obtuvieron los consentimientos
informados individual y colectivamente por medios orales de acuerdo al Protocolo de

Helsinki. Los comités de ética, han aprobado ambos tipos de consentimientos, oral y
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escrito, asi como el uso de estas muestras en investigaciones de genética poblacional y de

corte evolutivo.

Pruebas de laboratorio

Fueron analizados dos SNPs (rs4647905G/C y rs3213849C/T) los cuales representan mas
del 85% de la variabilidad haplotipica del gen FGFR1 y que fueron descritos por Coussens
y Van Dall (2005), ademaés se analizaron otros tres SNPs (rs2293971G/A, rs2304000G/C y
rs930828A/G) que se encuentra ubicados en sitios polimdrficos cercanos. Para ello, se
utilizaron ensayos TagMan (Applied Biosystems) que utilizan sondas disefiadas para
hibridarse dentro de una regién de DNA amplificada por un conjunto especifico de primers
lo cual es logrado gracias a la expresién génica en la PCR (reacciéon en cadena de la
polimerasa) en tiempo real. Las fases de haplotipos, que indican la combinacion de alelos
de diferentes loci en el mismo cromosoma fue inferida con el programa BEAGLE 3.3.2
(Browning y Browning, 2007) y el anélisis de desequilibrio de ligamiento (LD) fue

realizado con el paquete Haploview 4.1 (Barret, et al., 2005).

Mediciones craneo-faciales

Utilizando los compéas de corredera y de ramas curvas se obtuvieron nueve mediciones
craneofaciales absolutas o lineales: longitud de la cabeza (GOL), anchura de la cabeza
(XCB) altura de la cabeza (VTH) anchura frontal minima (MFB) anchura bicigomatica
(Z2YB) anchura bigoniaca (GOB), altura nasal (NLH) anchura nasal (NLB) y altura facial
(NGH). Con el propdsito de minimizar el error las mediciones antropométricas fueron

adquiridas por un solo observador (JAGV). Basados en las mediciones directas, fueron
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calculados diez indices craneofaciales. Estos diez indices representan aspectos generales de

la forma de la cabeza, asi como algunas estructuras especificas faciales y de la boveda. El

procedimiento antropomeétrico fue realizado siguiendo las recomendaciones de Comas

(1983). Las medidas, indices morfométricos derivados y su clasificacion se encuentran

descritos en la Tabla 1.

Tabla 1. Medidas e indices utilizados en este estudio.

Cédigo  Medida Descripcion

GOL Longitud de la cabeza (g-op) Longitud de glabela al opistocranio
XCB Anchura de la cabeza (eu-eu) Anchura entre eurion y eurion

VTH Altura craneal (v-t) Altura de vertex a tragion

MFB Anchura frontal minima (ft-ft) Frontotemporal derecho e izquierdo
ZYB Anchura bicigomética (zy-zy) Anchura de zigion derecho a izquierdo
GOB Anchura bigoniaca (go-go) Anchura de gonion derecho a izquierdo
NLH Longitud nasal (n-sn) Longitud de nasion a subnasal

NLB Anchura nasal (al-al) Anchura de alar derecho a izquierdo
NGH Altura facial (n-gn) Longitud de nasion a gnation

Cédigo  Indice

Cl indice Cefalico a XCB/GOL* 100

TFI indice Transverso Frontoparietal b MFB/XCB*100

PI indice Propsopico ¢ NGH/ZYB*100

JMI indice Jugomandibular d GOB/ZYB* 100

JFI indice Jugofrontal e MFB/ZYB* 100

CFlI indice Transverso Céfalofacial ZYB / XCB * 100

NI indice Nasal f NLB/NLH*100

NFI indice Nasofacial g NLH/NGH *100

Clasificacion

- O QO T 9

Dolicocefalia (75.9 o menos), Mesocefalia (76 a 80.9), Braquicefalia (81 o mas)
Estenometiopia (68.9 o menos), Metriometopia (69 a 70.9), Eurimetopia (71 o mas)
Euriprosopia (83.9 o0 menos), Mesoprosopia (84 a 87.9), Leptoprosopia (88 o mas)
Estrecho (74.9 o0 menos), Medio (75 a 79.9), Ancho (80 o mas)

Estrecho (74.9 o0 menos), Medio (75 a 79.9), Ancho (80 o mas)

Leptorrino (69.9 o menos), Mesorrino (70 a 84.9), Platirrino (85 o mas)

g Corto (37.9 o menos), Intermédio (38 a 45.9), Largo (46 0 mas)

Para facilitar la consulta de las mediciones e indices se han conservado sus siglas en inglés.
Para el caso de las mediciones directas se ha utilizado las siglas de Howells (1989), no
obstante la técnica antropométrica utilizada ha sido la descrita por Comas (1983).
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Analisis de datos

Es importante mencionar que, todas las medidas fueron estandarizadas con el propdsito de
remover los efectos de las diferencias entre sexos y tamafio, para lo cual, se ha seguido los
procedimientos descritos respectivamente en Ackerman et al., (2006) y Jungers, et al.,
(1995).

En un primer paso, se realizd una estimacion de las diferencias morfologicas entre los
sujetos que pertenecen a los grupos totonaca y mestizos de Tepango y de la Ciudad de
México, para lo cual, fue realizada una matriz basada en las distancias de Mahalanobis. Lo
anterior, permitié verificar los criterios de agrupacion de las muestras y de esta manera se
pudo evaluar que las diferencias en la forma de la cabeza facilitan la agrupacion de los
individuos mestizos de Tepango y de la Ciudad de México.

Posteriormente, se realizo el Andlisis de Componentes Principales (PCA por sus siglas en
inglés) que permitié evaluar la variacion cefalométrica entre individuos, poblaciones y
genotipos. Este andlisis, fue realizado toda vez que se habian removido los efectos del sexo
(dimorfismo) y el tamafio (alometria). EI analisis PCA permite la reduccion de los datos
métricos a un numero menor de dimensiones y la correlacion de cada variable original en
las componentes principales sucesivas puede proporcionar pistas con respecto a las
diferencias regionales entre los modulos craneales (facial y bdveda). Ademas, fueron
empleadas las variables craneométricas estandarizadas para construir los indices
cefalométricos y para realizar el analisis de asociacion génica. De esta manera, la
asociacion entre SNPs comunes y fenotipos craneo-faciales fue puesta a prueba utilizando

un Modelo Lineal Generalizado (GLM por sus siglas en inglés), asumiendo un modelo de
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efecto aditivo, para cada poblacién por separado y, ademas, considerando a las poblaciones
agrupadas. También se calculo el estadistico F, que determina la razon de verosimilitud de
la varianza explicada por los residuales de la suma de los cuadrados. El analisis GLM fue
realizado independientemente en el conjunto de las nueve medidas absolutas/lineales y en
el de los diez indices craneo-faciales. Por su parte, los valores del coeficiente de
determinacion R? fueron tomados en cuenta como la proporcion de la variabilidad de los
fenotipos craneofaciales que es debida a la variacion de los SNPs. Por altimo, utilizando
gréaficas de barra y de regresion lineal, hemos representado la distribucion de las medidas e
indices para cada poblacion y genotipo. Todos los andlisis estadisticos fueron realizados

utilizando el paquete SPSS 17.0 (www.spss.com).

RESULTADOS

La Tabla 2 muestra los resultados de las frecuencias de los haplotipos en africanos,
europeos e indigenas del Sur y Mesoamérica, asi como las dos poblaciones mestizas de
México. Fueron encontrados quince haplotipos y cuatro de estos (h1, h3, h4 y h6) exhiben
una prevalencia, en general, entre el 3% y 55%, mientras que los once restantes muestran
frecuencias <1.2%. El haplotipo mas frecuente hl, se encontré presente en todas las
muestras. Los suramericanos tienen un valor promedio de hl (67%) y que es practicamente
idéntico al de los africanos y esquimales. Sin embargo, los totonacos muestran una
frecuencia mucho menor (47%), similar a lo que ocurre con los mestizos de Tepango (46%)
y de la Ciudad de México (34%); ademas de los europeos (54%). Los segundos y terceros
haplotipos més frecuentes (h3 y h4) tampoco muestran diferencias interpoblacionales muy

particulares, pero el h6 se encontré solo en esquimales, amerindios y en mestizos de
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Tepango. Los haplotipos hl1l, h12, h1l4 y hl5 fueron observados exclusivamente en los
totonacos y el h7 fue detectado s6lo en dos de las tribus del Sur de Ameérica (Xavante y
Baniwa).

Cuando fueron comparadas las poblaciones europeas, nativas americanas, esquimales,
africanas y mestizas en cuanto a los patrones de LD, se detectaron los dos bloques que
previamente habian reportado Coussens y Van Dall (2005) en europeos. De igual manera
ocurrio esto en las poblaciones mestizas de México. Por otro lado, los grupos del sur de
América, mostraron un solo bloque en desequilibrio de ligamiento, mientras que los
africanos no muestran un patrén claro (Figura 1); lo cual es de esperar dada la particular y
distintiva historia demografica y evolutiva de esa poblacion (Amorim, et al., 2011).
Ademas, fue posible evaluar que cuando las poblaciones mexicanas son tomadas en cuenta
por separado, se observan dos bloques en LD tanto en totonacos como en mestizos (Ciudad
de México y Tepango), corroborando la idea de que rs4647905 y res3213849 son dos
haplotipos tag-SNPs (Coussens y Van Dall, 2005).

Las distancias de Mahalanobis calculadas a partir de toda la informacion de forma de la
variacion craneofacial evidencié una distancia significativamente diferente (p<0.05) entre
los mestizos, tanto de la Ciudad de México y Tepango, con respecto de los individuos
totonacos, mientras que las distancias entre las dos poblaciones mestizas no son
significativas. Por tal motivo, los subsecuentes analisis fueron realizados considerando dos
conjuntos de poblaciones, mestizos (compuesto por Tepango y Ciudad de México) e

indigenas (totonacos de Tepango).
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Figura 1. Patron de desequilibrio de ligamiento (LD) entre poblaciones. a=europeos,
b=africanos, c=nativos americanos, d=mestizos de México, e=mestizos de Tepango y
f=totonacos.

La Figura 2 muestra las dos primeras componentes principales (PC), mismas que reunieron
el ~59% de la variacién total de las variables originales con el efecto del sexo y el tamafio
removidos o estandarizados. Seis de las variables originales (anchura, longitud y altura de
la cabeza, anchura bicigomatica, altura facial y anchura nasal) se encuentran
correlacionadas con las dos primeras PC. Sin embargo, no es visible un patrén claro entre

estos caracteres y las poblaciones o genotipos testeados.
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Figura 2. Primeras dos componentes principales que representan la variacion acumulada de
las variables cefalométricas originales toda vez que el efecto del sexo y el tamafio han sido
removidos. Variabilidad acumulada PC1=46.75% vy PC2=11.8%. PC1l explica
principalmente la variacion respectiva a la anchura, longitud y altura de la cabeza y la
anchura bicigomatica; mientras que la PC2 explica los cambios relacionados a la altura
facial y de la nariz. Las poblaciones estan identificadas por simbolos y los genotipos por
colores: sin relleno corresponde a los homocigotos del alelo ancestral, heterocigotos estan
marcados en color gris y los simbolos color negro corresponden a los homocigotos del alelo
derivado en el caso de los SNPs rs4647905 y rs3213849.
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Tabla 2. Distribucion de frecuencias haplotipicas entre poblaciones

ID Haplotipo® Frecuencia Frecuencia por poblacién (nimero de cromosomas)
Nativos americanos Mestizo mexicano
Africano (52) Eskimo (50) Europeo (78) Kayapo (44) Xavante (38)  Baniwa (40)  Kaingang (48) Yanomama (44)  Totonaco (166)> Tepango (24)° México (82)2
hl  GCGCA 0.555556 (370) 0.673 (35) 0.660 (33) 0.538 (42) 0.659 (29) 0.816 (31) 0.675 (27) 0.646 (31) 0.568 (25) 0.470 (78) 0.458 (11) 0.341 (28)
h2  CCGCA 0.012012 (08) 0.077 (04) 0.040 (02)  0.026 (02) 0 0 0 0 0 0 0 0
h3 GCGTG 0.177177 (118) 0.173(09)  0.180 (09)  0.154 (12)  0.023 (01) 0.105 (04) 0.200 (08) 0.083 (04) 0.182 (08) 0.181 (30) 0.042 (01) 0.390 (32)
h4 CGACA 0.171171 (114)  0.038 (02) 0.040 (02)  0.179 (14) 0.273 (12) 0 0.050 (02) 0.271 (13) 0.227 (10) 0.205 (34) 0.292 (07) 0.220 (18)
h5 GGGCA 0.003003 (02) 0.038 (02) 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0
hé  GCGTA 0.027027 (18) 0 0.040 (02) 0 0 0 0.050 (02) 0 0.0227 (01) 0.0542 (09) 0.167 (04) 0
h7  GCGCG 0.009009 (06) 0 0.040 (02) 0 0 0.079 (03) 0.025 (01) 0 0 0 0 0
h8  GGACA 0.012012 (08) 0 0 0.051 (04) 0.045 (02) 0 0 0 0 0.012 (02) 0 0
h9  CCGTG 0.006006 (04) 0 0 0.051 (04) 0 0 0 0 0 0 0 0
h10 CGGCA 0.006006 (04) 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0.049 (04)
hll CGATA 0.010511 (07) 0 0 0 0 0 0 0 0 0.0422 (07) 0 0
hl2 CGATG 0.003003 (02) 0 0 0 0 0 0 0 0 0.012 (02) 0 0
hi3 CGGTG 0.003003 (02) 0 0 0 0 0 0 0 0 0.006 (01) 0.042 (01) 0
h14 GCACA 0.001502 (01) 0 0 0 0 0 0 0 0 0.006 (01) 0 0
hl5 CCACA 0.003003 (02) 0 0 0 0 0 0 0 0 0.012 (02) 0 0
LEl orden de los loci: rs4647905 rs2304000 rs2293971 rs3213849 rs930828;

2 Poblaciones con datos cefalémetricos y datos de FGFR1 disponibles.
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No se encontrd asociacion entre el SNP rs4647905 y el indice cefalico (CI), en
contraposicion con los resultados reportados por Coussens y Van Dall (2005) (Tabla 3). Sin
embargo, existe una tendencia en ambas poblaciones a mostrar una disminucion en el
indice cefélico en individuos homocigotos para el alelo C (Figura 3). La Unica asociacion
que fue encontrada considerando el SNP rs4647905 (asi como los otros dos polimorfismos
en LD rs2304000 y rs2293971) fue el indice cefalico vertical (VCI) en el grupo mestizo
(Tabla 3). Por otra parte, los polimorfismos rs3213849 y rs930828 mostraron valores
estadisticamente significativos que permiten asumir asociacion génica con el indice cefalico
transverso (TCI) en la poblacién mestiza. La asociacion antes descrita, entre el rs4647905 y
el VCI, se mantiene cuando ambos grupos (mestizos y totonacos) son analizados
conjuntamente, lo cual no se cumple en el caso de los otros dos polimorfismos y el TCI.
Interesantemente, cuando las dos poblaciones fueron analizadas conjuntamente, fue posible
observar asociacion estadisticamente significativa entre el polimorfismo rs3213849 y el Cl
(valores bajos de CI en presencia del aleo T; Tabla 3; Figura 3). Es importante hacer notar,
que no fue encontrada ninguna asociacion en la poblacion totonaca de Tepango.

En otro sentido, cuando realizamos el andlisis GLM utilizando las nueve mediciones
cefalométricas lineales/absolutas, fue posible observar una asociacion estadisticamente
significativa entre la longitud de la cabeza y cuatro polimorfismos (rs4647905, rs2304000,
3213849 y rs930828) de los cinco analizados en las poblaciones mestizas, asi como
también entre dos marcadores (rs3213849 y rs930828) con la altura de la cabeza en la
misma poblacién (Tabla 4). La asociacion entre la longitud de la cabeza y los cuatro
polimorfismos, mencionados anteriormente, es mantenida cuando los dos grupos (mestizos

e indigenas totonacos) son evaluados conjuntamente. No obstante, en este nuevo andlisis no
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fue encontrada evidencia estadistica que sugiera asociacion génica en la poblacion totonaca.
Sin embargo, el coeficiente de determinacién (R?) indica una alta contribucién de los SNP

rs4647905 (15%) y rs3213849 (9%) en la variabilidad de la longitud de la cabeza en los

mestizos.
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Tabla 3. Asociacién de polimorfismos del gen FGFR1 e indices cefalicos en poblaciones mexicanas.

Mestizos rs4647905
rs2304000
rs2293971
rs3213849
rs930828

Totonaco rs4647905
rs2304000
rs2293971
rs3213849
rs930828

Combinado  rs4647905
rs2304000
rs2293971
rs3213849
rs930828

F
2.0515
2.1181
0.5356
3.1573
3.1573
0.2094
0.2094
0.2094
2.2266
2.2266
1.9071
1.9166
0.7371
3.3282
3.3282

Cl
P-valor
0.1392
0.1309
0.5886
0.0511
0.0511
0.8115
0.8115
0.8115
0.1395
0.1395
0.1525
0.1511
0.4804
0.0389
0.0389

Los resultados del analisis del

F
0.7630
0.7840
1.5855
0.0838
0.0838
0.9632
0.9632
0.9632
0.0008
0.0008
0.4505
0.4111
0.6557
0.0695
0.0695

Tl
P-valor
0.4716
0.4621
0.2150
0.9197
0.9197
0.3860
0.3860
0.3860
0.9774
0.9774
0.6383
0.6638
0.5208
0.9329
0.9329

F
0.7880
1.3819
3.0638
0.5652
0.5652
0.9795
0.9795
0.9795
0.2103
0.2103
0.9397
1.0730
2.3274
0.6700
0.6700

Pl
P-valor
0.4603
0.2605
0.0556
0.5718
0.5718
0.3800
0.3800
0.3800
0.6478
0.6478
0.3933
0.3449
0.1015
0.5134
0.5134

JMI
F P-valor
0.3378 0.7150
0.3638 0.6969
0.5574 0.5762
0.2466 0.7824
0.2466 0.7824
0.1534 0.8581
0.1534 0.8581
0.1534 0.8581
0.0327 0.8569
0.0327 0.8569
0.3223 0.7251
0.3539 0.7026
0.4560 0.6348
0.3357 0.7154
0.3357 0.7154

JFI

F
0.4949
0.5513
1.6827
0.5096
0.5096
0.3966
0.3966
0.3966
0.0004
0.0004
0.2661
0.3144
0.5000
0.3493
0.3493

P-valor
0.6126
0.5797
0.1962
0.6038
0.6038
0.6739
0.6739
0.6739
0.9848
0.9848
0.7668
0.7308
0.6077
0.7058
0.7058

CFI
F P-valor
0.4639 0.6315
0.6758 0.5133
0.6734 0.5145
0.2091 0.8120
0.2091 0.8120
0.4649 0.6299
0.4649 0.6299
0.4649 0.6299
0.0042 0.9487
0.0042 0.9487
0.1223 0.8850
0.1088 0.8969
0.0522 0.9492
0.2556  0.7748
0.2556  0.7748

F
0.1039
0.1724
0.5175
0.0004
0.0004
1.1490
1.1490
1.1490
0.0034
0.0034
0.2933
0.4539
0.7948
1.2505
1.2505

Modelo Lineal Generalizado (GLM) son presentados posteriormente
estandarizadas para el sexo y el tamafio. Todos los valores significativos (p<0.05) estan marcados en italicas y negritas. Cl=indice cefélico,
Tl=indice transverso fronto parietal, Pl=indice prosopico, JMI=indice jugomandibular, JFl=indice jugofrontal, CFl=indice transverso
cefalofacial, NI=indice nasal, NFI=indice nasofacial, VCI=indice vertico cefalico y TCl=indice transverso cefalico.

NI
P-valor
0.9015
0.8422
0.5992
0.9996
0.9996
0.3221
0.3221
0.3221
0.9534
0.9534
0.7463
0.6361
0.4538
0.2897
0.2897

a que

NFI

F P-valor
0.5662 0.5713
0.5508 0.5799
0.7799  0.4640
0.6031 0.5511
0.6031 0.5511
0.6672 0.5160
0.6672 0.5160
0.6672 0.5160
0.2981 0.5866
0.2981 0.5866
0.9594 0.3857
0.9883 0.3749
1.0042 0.3691
1.0391 0.3566
1.0391 0.3566

VCI
F P-valor
44239  0.0170
46698  0.0138
3.8910  0.0269
0.3090 0.7356
0.3090 0.7356
0.6403  0.5298
0.6403  0.5298
0.6403  0.5298
1.3131  0.2552
1.3131  0.2552
42186  0.0167
42142 0.0168
3.3339  0.0387
0.3844  0.6816
0.3844  0.6816

TCI
F P-valor
0.3153 0.7310
0.3479  0.7079
1.7462  0.1849
6.7894  0.0025
6.7894  0.0025
0.6611 0.5191
0.6611 0.5191
0.6611 0.5191
0.2395  0.6259
0.2395  0.6259
1.1696  0.3136
1.1394  0.3231
1.7500 0.1778
2.1933 0.1156
2.1933 0.1156

las medidas cefalicas fueron
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Tabla 4. Asociacion de polimorfismos del gen FGFR1 y mediciones cefalicas en poblaciones mexicanas.
GOL XCB VTH MFB ZYB GOB NLH NLB NGH
F P-valor F P-valor F P-valor F P-valor F P-valor F P-valor F P-valor F P-valor F P-valor
Mestizos rs4647905 55114 0.0069 0.0166 0.9836 0.5215 0.5968 1.1624 0.3210 0.5971 0.5543 0.5606 0.5744 0.1971 0.8218 0.3606 0.6991 1.0408 0.3607
rs2304000 5.7958 0.0054 0.0096 0.9904 0.5447 0.5834 1.1854 0.3141 0.9534 0.3923 0.8224 0.4452 0.4937 0.6133 0.3456 0.7095 1.3900 0.2585
rs2293971 23518 0.1056 0.1537 0.8580 1.2911 0.2840 14626 0.2414 1.1895 0.3128 15633 0.2195 0.5588 0.5754 0.6051 0.5499 25822 0.0857
rs3213849 34670 0.0389 1.0162 0.3693 3.6034 0.0345 0.1872 0.8299 3.0131 0.0581 14394 0.2467 0.3050 0.7385 0.2917 0.7483 0.4189 0.6601
rs930828 34670 0.0389 1.0162 0.3693 3.6034 0.0345 0.1872 0.8299 3.0131 0.0581 1.4394 0.2467 0.3050 0.7385 0.2917 0.7483 0.4189 0.6601
Totonaco rs4647905  0.6250 0.5378 0.1082 0.8976 0.3408 0.7123 1.0430 0.3572 0.1020 0.9032 0.0823 0.9211 0.3821 0.6836 0.7849 0.4596 1.8833 0.1588
rs2304000 0.6250 0.5378 0.1082 0.8976 0.3408 0.7123 1.0430 0.3572 0.1020 0.9032 0.0823 0.9211 0.3821 0.6836 0.7849 0.4596 1.8833 0.1588
rs2293971  0.6250 0.5378 0.1082 0.8976 0.3408 0.7123 1.0430 0.3572 0.1020 0.9032 0.0823 0.9211 0.3821 0.6836 0.7849 0.4596 1.8833 0.1588
rs3213849 13616  0.2467 0.9027 0.3449 0.1025 0.7496 0.7700 0.3828 0.6313 0.4292 0.1865 0.6670 0.3294 0.5676 0.3734 0.5429 0.0021 0.9640
rs930828 13616  0.2467 0.9027 0.3449 0.1025 0.7496 0.7700 0.3828 0.6313 0.4292 0.1865 0.6670 0.3294 0.5676 0.3734 0.5429 0.0021 0.9640
Combinado  rs4647905 5.1460 0.0070 0.0430 0.9579 09712 0.3813 0.4728 0.6243 0.0984 0.9063 0.4147 0.6614 0.1310 0.8773 0.2885 0.7498 2.3636  0.0980
rs2304000 5.2154 0.0066 0.0487 0.9525 0.9253 0.3990 0.4173 0.6597 0.1372 0.8719 0.5808 0.5609 0.3028 0.7393 0.3260 0.7223 2.4687 0.0886
rs2293971  2.7588 0.0670 0.1800 0.8355 1.1557 0.3180 0.4454 0.6415 0.1177 0.8891 0.9422 0.3924 0.4186 0.6589 0.5889 0.5564 3.6674  0.0282
rs3213849  4.8418 0.0093 0.7739 04633 1.0124 0.3661 0.1689 0.8448 1.7375 0.1799 1.2567 0.2880 0.9505 0.3891 0.4807 0.6194 0.2088 0.8118
rs930828 48418 0.0093 0.7739 0.4633 1.0124 0.3661 0.1689 0.8448 1.7375 0.1799 1.2567 0.2880 0.9505 0.3891 0.4807 0.6194 0.2088 0.8118
Los resultados del anélisis del Modelo Lineal Generalizado (GLM) son presentados posteriormente a que las medidas cefalicas fueron
estandarizadas para el sexo y el tamafio. Todos los valores significativos (p<0.05) estdn marcados en italicas y negritas. GOL=longitud de
la cabeza (g-op), XCB=anchura de la cabeza (eu-eu), VTH=altura de la cabeza (v-t), MFB=anchura frontal minima (ft-ft), ZYB=anchura

bicigomatica (zy-zy), GOB=anchura bigoniaca (go-go), NLH=altura nasal (n-sn), NLB=anchura nasal (al-al) y NGH=altura facial (n-gn).
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Figura 3. Grafica de barras mostrando la relacion entre la longitud de la cabeza y los
genotipos de los SNPs rs4647905 y rs3213849. Los resultados se muestran para cada
poblacion.
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DISCUSION

Debido a que FGF/FGFR tienen un papel crucial en el desarrollo de las estructuras
craneofaciales, es valido suponer que algunas variantes en estos genes pueden estar
asociadas con la variacion normal en las poblaciones humanas. Como antes ha sido
mencionado, Coussens y Van Dall (2005) realizaron el primer estudio buscando asociacion
y reportaron que en individuos europeos y asiaticos el alelo rs4647905C se encuentra
asociado con una disminucion del indice cefalico. Aunque nuestros resultados no muestran
asociacion significativa entre el Cl y el SNP rs4647905, nosotros hemos podido notar una
reduccion del indice cefalico en los individuos homocigotos que portan la mutacién
derivada de este marcador. Ademas de ello, parece que esta es una tendencia para los
sujetos rs4647905CC a presentar una cabeza mas angosta transversalmente y elongada en
sentido antero-posterior (dolicocefalia). Este efecto, se ve particularmente en el grupo
mestizo, mientras que en los totonacos es menos pronunciado. Estos resultados, son
corroborados mas aun en el analisis de asociacion, el cual muestra que en el grupo mestizo
la asociacién entre rs4647905 y la longitud de la cabeza es altamente significativa
(p=0.007). Lo cual sugiere, que el efecto de este SNP en la morfogénesis de la cabeza esta
relacionada principalmente con la longitud del neurocraneo ya que los individuos que
portan el genotipo CC tienen una cabeza considerablemente mayor en su longitud antero-
posterior (Figura 3). Ademas, nosotros hemos podido ver que el SNP rs3213849 también
presenta un efecto en el indice cefalico. Cl disminuye con la presencia del alelo
rs3213849T, probablemente relacionado también a la influencia en la longitud absoluta de
la cabeza (Figura 3). Con lo anterior es posible sugerir que esta combinacion de alelos

promueve un cierre prematuro de la sutura sagital del craneo.
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En conclusién, se ha podido observar que el polimorfismo comin de FGFR1 puede tener
un papel importante en la variacion normal de la cabeza humana, principalmente debido a
su influencia en la longitud neurocraneal, lo que a su vez afectaria otras medidas
cefalométricas lineales/absolutas (0 cualidades morfol6gicas) debido a la naturaleza
penetrante de la integracion morfoldgica que caracteriza al craneo humano (Martinez-
Abadias, et al., 2011). Nuestros datos, revelan que algunas variantes del FGFRL,
especialmente la rs4647905, puede tener un efecto mayor o principal en la variacion
morfoldgica normal de la cabeza humana; corroborando la proposicion de Nei (2007). Sin
embargo, solo realizando estudios funcionales podré ser revelado si los SNPs estudiados
aqui tienen un efecto causal o si estan en patrones de LD desconocidos con verdaderas
variantes causales. La importancia de considerar los pardmetros de la poblacion en los
estudios de esta naturaleza es clara, debido a las diferencias encontradas entre los mestizos
y las poblaciones indigenas, asi como los estudiados por Coussens y Van Dall (2005).
Aungue algunas de estas poblaciones presentan los mismos dos bloques de LD y otras
similitudes considerando los SNPs del FGFR1, no podemos descartar que las variantes de
otros genes asociados con el desarrollo craneofacial pueden afectar a nuestros resultados,

sobre todo considerando las diferencias en la composicion genética de las poblaciones.
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Cambios craneofaciales
posterior al mestizaje
en México

INTRODUCCION

La importancia del estudio de la variabilidad craneal para la inferencia de la historia y
estructura de poblaciones ha quedado demostrada en diversos trabajos (Relethford y Less,
1982; Relethford y Blangero 1990; Relethford y Harpending, 1994; Gonzélez-José, 2006;
Mielke, et al., 2006; Relethford, 2007, por citar algunos).

En particular la variacion fenotipica craneal humana ha sido ampliamente utilizada para
llevar a cabo estudios de corte genético poblacional, ademéas de mecanismos adaptativos y
evolutivos en general (Gonzélez-José et al., 2004). De tal manera, se entiende que la
morfologia craneal puede ser tomada en cuenta como un buen estimador de la historia
bioldgica de las poblaciones del pasado de las cuales no queda mas que sus restos
esqueléticos (Relethford, 2007).

Gonzalez-José y colaboradores (2004) han demostrado que las poblaciones humanas
modernas muestran un patron comun y estable de correlacion y varianza/covarianza entre
caracteres morfologicos craneales y sugieren que probablemente esto se deba al efecto de la
integracion morfologica. De esta manera sugieren que las diferencias morfologicas

existentes entre poblaciones son altamente coincidentes con las genéticas, debido a una alta
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configuracién genética de la integracion morfologica de las estructuras del créneo. La
integracion morfolOgica craneal, estaria dada por el efecto pleiotrdpico de genes esenciales
o0 por la accion de maltiples polimorfismos en desequilibrio de ligamiento (Gonzalez-José,
et al., 2004).

La posibilidad de explorar la manera en que el crdneo humano responde a ciertas
predicciones de la genética clasica, ofrece una oportunidad para comprender mecanismos
como la integracién, morfogénesis y plasticidad de fenotipos complejos (Martinez-Abadias,
et al., 2005).

Basados en herramientas de la genética de caracteres cuantitativos es posible detectar
ciertas desviaciones de la variabilidad esperada fenotipicamente, de la misma manera que
ocurre con los genotipos (como en el caso del principio del equilibrio Hardy-Weinberg).
Bajo esta perspectiva, Martinez-Abadias y colaboradores (2005) han propuesto que el
contacto entre los colonos espafioles y los nativos americanos, puede ser considerado un
buen escenario para poner a prueba los efectos de un proceso micro-evolutivo en la
evolucion fenotipica de la morfologia craneofacial humana. Agregando que, la teoria
clasica de la genética cuantitativa predice que cualquiera que sea el modelo de la estructura
poblacional, el flujo de genes tiene el efecto de homogeneizar la composicién genética. Si
el flujo de genes es el Unico factor de operacion, a continuacién, cualquiera de las dos
poblaciones se convergen a las mismas frecuencias alélicas, por lo general, un promedio de
las frecuencias génicas iniciales. El flujo génico tiene los mismos efectos en los rasgos
cuantitativos como en los genes de un solo locus: la migracion reduce las diferencias entre
los grupos, pero aumenta las diferencias a su interior (Martinez-Abadias, et al., 2005).

La historia posterior al mestizaje por la que atravesaron las poblaciones de México, han

seguido diferentes caminos. Rubi-Castellanos, et al., (2009), analizando polimorfismos
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genéticos (Short Tandem Repeats) sugieren que gran parte de la estructura genética que
puede ser observada en las poblaciones actuales puede ser explicada por un patrén de
variacion que refleja la densidad demografica regional de los grupos que habitaron
Mesoamérica en la época prehispanica. En este sentido Houges y colaboradores (2013)
recientemente han probado que los patrones de diversidad craneofacial de las poblaciones
contemporaneas de México, reflejan este mismo patron de estructuracién poblacional.
Observando una clina en los aportes de ancestria mayormente europea al norte del pais e
indigena hacia el sur. En ambos trabajos (Rubi-Castellanos et al., 2009; Houges et al.,
2013) se considera que la densidad demografica en la época prehispanica juega un papel

importante en la expresion de dichos patrones de variacion de la estructura poblacional.

12 mil afios de evolucion craneofacial en el Valle de México

A pesar de que se cuenta con amplia informacion sobre los primeros pobladores del
continente americano, y particularmente de los que habitaron en épocas tempranas el Valle
de México; mucha de ésta tiene que ver con vestigios materiales y ha sido abordada desde
el punto de vista de la arqueologia o la prehistoria.

Lo anterior ha implicado que se sepa poco sobre el tiempo y modo de algunos procesos
micro-evolutivos, como los patrones de dispersion humana (Reich, et al., 2012). No
obstante, a partir del modelo de las dos componentes poblacionales (TCS por sus siglas en
inglés Two Components Settlements) (Neves et al., 1999; Pucciarelli et al., 2003; Gonzélez-
José et al., 2003) se ha podido distinguir dos megapoblaciones continentales, que
comprenden grupos derivados amerindios y paleoamericanos que se entiende son el
resultado de dos eventos de migracion independientes o, en otro sentido, derivados por

evolucion local (Gonzélez-José, et al., 2001).
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Luego de que se postulara un origen alternativo para los primeros pobladores americanos
diferente al seguido por los amerindios, se ha considerado que los paleoamericanos, en
conjunto con algunas poblaciones de las Islas del Pacifico, podrian compartir un ancestro
comun en el sudeste asiatico (Neves et al., 1999; Pucciarelli et al., 2003; Gonzalez-José et
al., 2003).

A lo anterior se debe agregar que algunos grupos aislados retuvieron, hasta tiempos tardios,
una morfologia ancestral relacionada con la megapoblacién paleoamericana. Este evento,
puede ser explicado por una convergencia adaptativa, como la respuesta morfoldgica a
ciertos tipos de ambiente, no obstante, ha sido mejor explicado debido a que dichas
semejanzas son debidas a una plesiomorfia (Gonzélez-José et al., 2003). De esta manera, se
puede entender que cuando se observan los remanentes de la componente paleoamericana
en grupos recientes, sobre todo en zonas geograficamente aisladas (como los Pericues de
Baja California), el flujo génico restringido podria haber permitido la persistencia de rasgos
ancestrales, tanto a nivel genético como fenotipico (Gonzalez-José, et al., 2003).

Respecto a las cualidades morfoldgicas propias de los grupos paleoamericanos, en términos
generales, se puede decir que poseen craneos relativamente de mayor tamafio, con un
alargamiento del neurocraneo, abarcando una proyeccion de la region glabelar y una ligera
disminucion del prognatismo (Gonzalez-José, et al., 2003; Romano, et al., 2007).

Al analizar los procesos microevolutivos e historia biolégica de poblaciones antiguas
mexicanas a través del craneo, Quinto-Sanchez (2010) observd que las poblaciones de la
época pre-ceramica presentan una disrupcion en cuanto a la continuidad de la forma craneal
generalizada con respecto a los grupos que les sucedieron, encontrando asi, algunos
patrones de agrupacion fenotipica, el ancestral (paleoamericano), prehispanicos, colonial y,

por Gltimo, modernos. Esto cobra relevancia debido a que las poblaciones prehispanicas del
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Centro de México se encontrarian en un gradiente de variacion con un amplio traslape entre
grupos, aunque, al analizar la varianza fenotipica se menciona que los grupos mas
tempranos (menores a 7mil afios) muestran patrones compatibles con un modelo de elevada
intensidad en el flujo génico y con una alta variabilidad intrapoblacional (Quinto-Sanchez,
2010). Con ello, se puede pensar que la intensidad de las dindmicas poblacionales ocurridas
tempranamente en la época prehispanica pudo haber tenido un efecto que minimizo las
diferencias entre poblaciones.

Gonzaélez-José y colaboradores (2007) evaluaron los cambios en el fenotipo craneofacial de
los grupos que habitaron el Valle de México en la transicion del Cléasico-Posclésico. Lo
cual estaria en concordancia con la idea que los reacomodos de las poblaciones
mesoamericanas al final del Clasico (200 al 900 d.C.), fue acompafiado de importantes
transformaciones que afectaron a la biologia de los grupos humanos. De esta manera fue
evaluada una disrupcion en los fenotipos craneofaciales, debido no tanto a las migraciones
de pobladores pertenecientes al grupo linglistico Uto-Azteca que se relacionan a las
poblaciones del postclasico tardio, sino a un aumento en la diversidad intra-poblacional.
Indicando relativamente poco flujo genético entre los grupos del Clasico y Posclasico, asi
como un modesto contacto interregional entre el Norte y el Centro de México para las
épocas mas tardias. Todos estos resultados apuntan que la transicion morfoldgica pudo
iniciarse después de la caida de los centros hegemdnicos del Valle de México a través del
flujo génico con el exterior y con la entrada de grupos foraneos (Hernandez, et al., 2007).
Dichos cambios morfoldgicos craneales, comprenden una mayor amplitud palatina, mayor
altura orbitaria y menor prognatismo facial (Gonzélez-José, et al., 2007), ademas de poseer

mayor altura neurocraneal y menor longitud craneofacial (Hernandez, et al., 2007).
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La colonizacién espafiola del Valle Central de México representa un escenario ideal para el
estudio de cambios morfologicos promovidos por el flujo génico.

Respecto a los cambios morfoldgicos craneofaciales ocurridos posterior al mestizaje, dado
el desbordamiento de espafioles y posterior conquista de América, Martinez-Abadias, et al.,
(2005) mencionan que en su forma mas simple, se puede considerar una prediccion de que
un grupo mestizo presentara valores fenotipicos que se encuentran intermedio a los grupos
parentales. Al analizar los cambios en la forma craneal entre dos grupos ancestrales,
espafoles y mexicas, y dos diacrénicos mestizos, correspondientes a los periodos coloniales
temprano y tardio. Sus resultados muestran que, en términos generales, los cambios
observados se ajustan a las expectativas tedricas de la genética cuantitativa. Sin embargo,
cuando se tienen en cuenta las estructuras craneales de manera regionalizada,
principalmente la facial, se detectan desviaciones del patron esperado.

Los datos craneométricos reflejan patrones genéticos de variacion que permiten estimar que
la variacién entre poblaciones comprende una cantidad baja de la diversidad biolégica total.
De esta manera, se entiende que el papel limitado de la seleccion natural en la variacion
morfolégica craneal, permite que el craneo sea utilizado para estudiar la estructura genética
poblacional, permitiendo tomar en cuenta la variacion craneal como una extension de la
investigacion genética (Hughes, et al., 2013).

De este modo, también la morfologia craneal ha sido utilizada para el estudio de la
estructura genética de la poblacién mexicana contemporanea, pudiendo observar tendencias
semejantes a las que pueden ser obtenidas con marcadores moleculares (autosémicos y del
cromosoma-Y) (Rubi-Castellanos, et al., 2009) donde la proporcién de ancestria amerindia

incrementa de norte a sur.
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Bajo este enfoque, se ha logrado evaluar que la densidad demografica de los grupos
prehispanicos de México influencié diferencialmente en las distintas regiones geogréaficas
del pais, lo cual sugiere que la variacion craneométrica regional se encuentra bajo

diferentes pautas de estructuracion poblacional (Hughes, et al., 2013).

MATERIALES Y METODOLOGIA

En el presente trabajo se han analizado diversas series esqueléticas de grupos humanos del
Valle de México, incluyendo ejemplos de la época pre-ceramica (entre 12mil y 4mil afios
B.P.), Preclasico medio (1500 a.C. a 400 d.C.), Cléasico (200 d.C. a 900 d.C.) y Postclasico
(900 d.C. a 1500 d.C.). Con la intencion de contar con una secuencia cronoldgica, tanto de
la época prehispanica como Colonial, se ha incluido una coleccion que corresponde al
momento del contacto (mediados del Siglo XVI) (San Gregorio Atlapulco) y, también, se
han analizado craneos de series esqueléticas correspondientes a sujetos que habitaron la
cuenca de México durante los siglos XVII a la actualidad. Ademas se ha incluido una serie
de créaneos pertenecientes a la Coleccion-UNAM, de sujetos pertenecientes a la poblacion
contemporanea. Por ultimo, craneos procedentes de diversas regiones de Espafia, han sido
tomados en cuenta como grupo ancestral (o parental) de referencia, la Coleccion Wamba
que abarca individuos de diversas regiones de Espafia y de los siglos XVI al XVIIl y la
Coleccion del Museo de Antropologia de Madrid de la época contemporanea. La muestra
total incluye n=711 créneos adultos completos de ambos sexos (Tabla 1). Es importante
hacer mencion que un criterio de inclusion para los craneos de la época prehispanica de

México comprendid la ausencia o presencia realmente moderada de modelado cefélico.
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Tabla 1. Composicion de la muestra para cada periodo y sexo.

Poblacion Sitio Periodo Cronologia Sexo n Referencia
Fem Mas
Paleoamericanos  Cuenca de México Preceramico 12,000 A.P. 3 9 12 Este trabajo
° Tlatilco Tlatilco Preclasico 1300 a.C. - 100 a.C. 5 4 9 Martinez-Abadias, 2006
Q
c
‘8 Teotihuacana Teotihuacan Clasico 200 a.C. - 600 d.C. 9 5 14 Quinto-Sanchez, 2010
(2]
2
;Lf Toltecas Tula Epiclasico 600 d.C. - 1150 d.C. 1 7 8 Martinez-Abadias, 2006
Mexica Tlatelolco Posclasico 1200 d.C. - 1521 d.C. 17 21 38 Martinez-Abadias, 2006
Tepaneca Azcapotzalco Poscléasico 1200d.C. - 1521 d.C. 9 5 14 Martinez-Abadias, 2006
Nahuatl San Gregorio Atlapulco Posclasico tardio 1200 d.C. - 1521 d.C. 9 9 18 Este trabajo
o Mestizo-Indigena  San José de los Naturales Colonial Siglos XVII - XVIII 78 125 203 Este trabajo
E Mestizo Hospital de San Juan de Dios Colonial Siglos XVII - XVIII 9 22 31 Estetrabajo
g Mestizo La Soledad Colonial Siglos XVII - XVIII 19 21 40 Estetrabajo
£ Mestizo Pante6n de Santa Paula México Independiente Siglo XIX 7 6 13 Este trabajo
§ Mestizo San Andrés, Totoltepec México Independiente Siglo XIX 27 45 72 Este trabajo
Mestizo Cuenca de México (UNAM) Contemporaneo Siglo XX - XXI 25 49 74 Estetrabajo
Parental WAM Colonial Siglos XVI-XVII 34 68 102 Quinto-Sanchez, 2010
MAM Contemporaneo Siglo XX - XXI 21 42 63 Quinto-Sanchez, 2010
TOTAL 273 438 711

WAM=Coleccién Wamba y MAM=Coleccion Museo de Antropologia de Madrid, Espafia.
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La morfometria geométrica se define como el conjunto de métodos para la adquisicion, el
procesamiento y el analisis de las variables de forma que conservan toda la informacién
geométrica de las estructuras morfoldgicas. Con base a lo anterior, se desprende el principal
beneficio para el uso de métodos morfométrico geométricos y que consiste en que los
resultados de los andlisis se pueden mapear en el espacio fisico para lograr visualizaciones
atractivas e informativas que con frecuencia no son posibles con los métodos
morfomeétricos clasicos (Slice, 2005).

En la presente investigacion desde un enfoque morfométrico geométrico del craneo, se
utilizé un listado de landmarks modificando la propuesta de Gonzalez-José y Gonzalez-
Martin (2004) y Martinez-Abadias (2006 y 2007). Dichos landmarks, son homdlogos a los
puntos craneomeétricos tradicionales, de esta manera, fueron considerados un total de 82
landmarks que abarcan a los principales componentes del craneo (region facial,
neurocraneo y base).

Los datos de coordenadas tres-dimensionales de landmarks fueron adquiridos mediante un
digitalizador MicroScribe G2X (Inmersion Corporation Inc. ©) estableciendo como origen
de coordenadas el nasion (n). La direccion de la coordenada horizontal “x” se fijé en el
hormion (ho), la direccién del eje vertical “y” se establecié en el punto bregma (b) y la
direccidn de las coordenadas “z” fue asignada dejando la posicién que ajusta por omision el
programa MicroScribe Utility Software©. Asi, cada referente anatomico queda
univocamente determinado por las distancias del landmark a cada uno de los ejes.

De tal manera, en el semiplano de dos dimensiones los puntos del eje del hormion tienen
ordenada igual a 0 (ho,0) y los puntos del eje del basion abscisa igual a 0 (0,b), siendo este

un referente del eje medio o sagital del craneo, asi los landmarks pueden tomar valores
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positivos 0 negativos en x e y dependiendo de su posicidn; solo los puntos mas anteriores a
nasion como la glabela y el metopion pueden tomar valores positivos en las X, mientras que
los puntos respectivos a la regién facial y que se encuentran inferiores a nasion y anteriores
a hormion siempre tomaran valores positivos en X y negativos en y, mientras que los del
neurocraneo que se encuentre entre bregma y hormion sus valores en x e y siempre seran
positivos. Ademas, todos los landmarks que se encuentren fuera del plano sagital del
craneo y que corresponden al eje z cartesiano tomaran valor negativo hacia el lado derecho
y positivo hacia el izquierdo.

Mediante las coordenadas cartesianas de cada crdneo fue obtenida la matriz de landmarks.
De esta manera, la forma craneal de cada ejemplar es definida como una proyeccién de
cada uno de los puntos en un pseudoplano. Este espacio de configuracion es inaccesible
para su analisis por no poseer cualidades euclidianas; pero, al realizar una transformacién
de la matriz de landmarks centrando al origen todos los casos (escalamiento y rotacion) y
se calcula una configuracion de referencia y se adiciona el cuadrado de la diferencia de
cada landmark a la media de los casos a través de la distancia de Procrustes (rotacion) se
obtiene una nueva matriz (weight matrix) con las variables estimadoras de tamario (centroid
size) y variables estimadoras de forma (partial warps scores); los datos de la weight matrix
pueden ser proyectados a un plano tangente en un espacio euclidiano y los datos resultantes
pueden ser sometidos a los anélisis estadisticos convencionales (Bookstein, 1991; Dryden y
Mardia, 1998; Rohlf, 1999). A éste procedimiento se le conoce como Analisis Generalizado
de Procrustes (GPA por sus siglas en inglés).

El estimador de tamafio centroid size es igual a la raiz cuadrada de la suma de las distancias
al cuadrado desde un conjunto de landmarks al centroide. Los partial warps son valores

con los que cada individuo contribuyen a la variaciéon de la forma; luego de la rotacion,
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traslacion, escalamiento y proyeccion de la matriz de landmarks (Bookstein, 1991; Dryden
y Mardia, 1998).

Los datos resultantes en la matriz de configuracion o weight matrix son las nuevas variables
estimadoras de forma a traves de las cuales podemos realizar analisis estadisticos siempre y
cuando sean métodos invariantes a los efectos de tamafio (dado que no se emplea el
centroid size).

En el presente trabajo, a partir de los datos obtenidos en el GPA se llevé a cabo el Anélisis
de Componentes Principales (PCA por sus siglas en inglés). EI PCA fue utilizado como una
técnica exploratoria multivariante que permite reducir la dimensionalidad de los datos y
observar agrupaciones naturales. Adicionalmente se han obtenidos las parrillas de
deformacion (thin-plate splaines o TPS por sus siglas en inglés) que permiten representar
el cambio en la forma a lo largor de las Componentes Principales (PC). Para nuestro
trabajo, con el propoésito de disminuir cualquier fuente de error sisteméatico de medida y
particularmente, disminuir el efecto del modelado cefélico, presente exclusivamente en las
muestras de época prehispanica de México, ha sido utilizada la matriz de correlaciones para
el PCA.

Finalmente, con la intencion de contar con elementos que permitan realizar inferencias
sobre las diferencias entre grupos, se llevo a cabo el Andlisis de Variables Canénicas (CVA
por sus siglas en inglés) (analisis discriminante). EI CVA semejante a lo que ocurre con el
PCA, puede ser utilizado para reducir la dimensionalidad de los datos (variables
independientes) con el proposito de encontrar una serie de vectores que son combinacion
lineal de las variables originales y que resumen la maxima diferencia entre los grupos. El
CVA al emplear la matriz de distancias de Mahalanobis como un estimador insesgado que

depende de la varianza y covarianza de los grupos, permite contar con un criterio para la
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significancia de las diferencias entre grupos sin supuestos a partir de las funciones de
probabilidad. Por lo anterior el CVA, al igual de lo que ocurre en el PCA, puede ser
considerado un modelo libre de hipétesis.

Dos bases de datos con diferente niamero de landmarks han sido utilizadas: para el PCA,
con la intencidn de reflejar y describir la trayectoria del cambio craneofacial ocurrida
posterior al mestizaje en México se ha utilizado una proyeccion dos-dimensional de los
datos de once puntos sagitales del craneo (prostion, nasion, glabela, bregma, lambda,
opistocranio, inion, opistion, basion, hormion y espina-nasal posterior). Mientras que para
el CVA se incluyeron 39 landmarks que representan la morfologia craneal generalizada.

A partir de ello, se obtuvo la gréfica de dispersion de las dos primeras variables canonicas
(CV), adicionalmente a partir de la matriz de distancias de Mahalanobis un arbol de
relaciones fenéticas ha sido elaborado mediante el algoritmo UPGMA (Unweighted Pair
Group Method using Arithmetic Mean) y, ademas, con las probabilidades de pertenecer al
grupo posterior al andlisis discriminante se ha elaborado una gréafica que permite inferir la
estructuracion poblacional a partir de los cambios de la matriz genética del craneo.

Todos los analisis estadisticos han sido realizados utilizando los paquetes informaticos
PAST 1.97° (Hamer, et al., 2001) (www.nhm.uio.no/norges/past/) y STATISTICA 8.0°

(www.statsoft.com).

RESULTADOS

El Analisis de Componentes Principales (PCA) a partir de los datos morfométricos-
geométricos craneales derivados del Analisis Generalizado de Procrustes (GPA) en craneos
prehispanicos, coloniales y recientes de México y Espafia ha permitido contar con una

primera aproximacion hacia las principales agrupaciones naturales existentes entre
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poblaciones y realizar el analisis de las trayectorias del cambio morfoldgico del craneo
posterior al mestizaje.

En la Figura 1 es posible observar la dispersién de cada crdneo con relacién a las tres
primeras componentes principales. Aungque en su conjunto, éstas explican un porcentaje
bajo de la variabilidad original (50.6%), en general en grafico del PCA es posible apreciar
un grado elevado de traslape entre poblaciones cronoldgica y geograficamente separadas.
Esto puede ser entendido producto de cambios generalizados del craneo que se reflejan
como un promedio ponderado con igual carga de varianza (autovalores) en las
componentes. De esta manera, podemos ver que los grupos se solapan de manera
importante por el efecto de la primera componente principal (PC1). Aunque en las
componentes PC2 y PC3 existe una mayor separacion de los grupos, esto esta dado
principalmente por el efecto de las poblaciones ancestrales indigena prehispanicas y
europea (Wamba).

En la Figura 2 se ilustran las gradillas de deformacion (TPS) asociadas con cada
componente principal de la forma craneal sagital. De esta manera es posible evaluar que la
primera componente principal (PC1) refleja cambios de la morfologia craneofacial de
manera generalizada, observandose hacia los valores negativos una mayor proyeccion
glabelar, menor protrusion facial, aumento de la altura neurocraneal y flexionamiento de la
base con abultamiento de la regidén basal occipital (xifobasia), mientras que hacia los
valores positivos de la PC1 ocurre lo contrario, es decir, el tercio superior craneofacial
demuestra un aplanamiento al mismo tiempo que el tercio medio se protruye, ademas se

aprecia una disminucion de la altura craneal y del abultamiento de la base.
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Figura 1. Diagrama de dispersion de las
tres primeras componentes principales
(PC) que rednen en conjunto el 50.6%
de la varianza total de la morfologia
craneal generalizada a partir del Analisis
Generalizado de Procrustes. Contacto =
cruz azul; Colonial temprano = cuadrado
rojo sin relleno; Colonial medio =
rombo verde sin relleno; Colonial tardio
= tridngulo rosa son relleno; Reciente =
punto negro; Grupo ancestral americano
= cuadro gris relleno; Grupo ancestral
europeo = circulo marron sin relleno.
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Adicionalmente, el grafico de temperaturas, permite apreciar un cambio asociado a la
primera componente y que corresponde al alargamiento, en un sentido (hacia los valores
negativos de la PC1) o acortamiento en otro, (valores positivos) de la region occipital. En
conjunto, podemos entender lo anterior, como un cambio asociado a la primera componente
principal (PC1) que explica la variacion en cuanto la longitud neurocraneal, siendo los
ejemplos que se ubican hacia los valores negativos evidentemente més largos en relacion a
los valores positivos de la PC1. Asi mismo, el analisis de morfometria geométrica ha
permitido evaluar que este cambio se debe no s6lo a un efecto de aumento de tamario
encefalico en sentido anteroposterior, sino a un cambio morfolégico que se relaciona tanto
a la proyeccion de la region glabelar como a una mayor globularidad del occipucio. Por
otro lado, también se puede apreciar cambios faciales que se encuentran relacionados a los
neurocraneales, antes mencionados, siendo la region facial mas baja y retruida en la medida
que aumenta la longitud neural (Figura 2).

Aunado a lo antes descrito, las PC2 y PC3 han resumido cambios craneales regionalizados
relevantes. En el caso de la segunda componente (PC2), es posible apreciar una importante
variacion de la region iniaca, la cual comprende, hacia los valores positivos, un aumento de
altura craneal posterior dada por el elongamiento del hueso occipital, que puede ser
comprendido al observar mayor aplanamiento al mismo tiempo que cambia el valor de
angulacion del clivus occipital. Para el caso de la PC3, aunque el occipital presenta
importantes cambios regionalizados, éstos demuestran un efecto de aumento de altura de la

region lambdica hacia los valores positivos y una constriccion hacia los negativos.
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Figura 2. Morphing dos-dimensional a partir de las parrillas TPS del cambio morfol6gico
craneal resumido en las seis primeras Componentes Principales (PC).

Dicho de otra manera, aunque las PC2 y PC3 comprenden la variacion de la region
occipital, es posible apreciar un cambio en la parte mas baja de éste hueso (PC2) y otro
cambio en la parte superior del mismo (PC3) y que al parecer son independientes entre
ellos (Figura 2).

Al parecer, dichos cambios de la regién posterior craneal han sido resumidos con
autovalores que contribuyen en las componentes PC3 a PC5. Por otro lado, la varianza
residual en la PC6 explica los cambios de la region basilar craneal (Figura 2).

A partir de lo descrito anteriormente, se puede considerar que la poblacion ancestral
indigena americana, que se representa con craneos procedentes de Tlatilco (Preclasico),
Teotihuacan (Clasico), Tlatelolco y Azcapotzalco (Postclasico), en el Analisis de

Componentes Principales (PCA) se posicionan hacia los valores negativos de la PC1 y
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cubriendo casi la totalidad del rango de la PC2. Aunque se superpone a todos los ejemplos
de México, el traslape con la poblacion ancestral Europea o peninsular es menor. De esta
manera, podemos considerar que se caracterizan por ser craneos con mayor longitud en
sentido anteroposterior de la boveda craneal, altura de la boveda mayor y con region facial
retruida y de mayor altura. Por su parte, la poblacién ancestral peninsular (Espafiola),
representada en este trabajo mediante los craneos de las colecciones Wamba (WAM) y del
Museo Antropoldgico de Madrid (MAM) de la época Colonial (siglos XVI al XVII) y
Contemporanea (siglos XX al XXI) respectivamente, en el PCA es el grupo mas
diferenciado (hacia los valores positivos de la PC1) caracterizado por menor longitud del
craneo en sentido anteroposterior, bdvedas mas bajas (particularmente en la region
posterior neurocraneal), caras mas altas y protruidas y mayor expansion de la base craneal.
Es importante hacer notar que la poblacion ancestral amerindia, en la PC2 presenta un
rango de variacibn muy amplio que cubre casi la totalidad de las formas craneales
relacionadas a dicha componente y que corresponde a la altura craneal posterior (occipital);
mientras tanto, los craneos de las series Wamba y del Museo Antropoldgico de Madrid se
ubican, mayoritariamente, hacia los valores positivos de la PC2 y que corresponde a los
craneos con menor altura craneal posterior y mayor abultamiento de la base del hueso
occipital (xifobasia) (Figura 1).

Por su parte, todas las series mexicanas de las épocas posteriores al desbordamiento
hispanico, las cuales comprenden San Gregorio Atlapulco correspondiente al momento del
contacto (Siglo XVI), del periodo Novohispano San José de los Naturales (Siglos XVII al
XVIII) y San Juan de Dios (Siglos XVII al XVIII) y, por tltimo, San Andrés y Santa Paula
del periodo Independentista (Siglos XIX), se observan formando una agrupacion natural

entre ellas.
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Aungue el anélisis PCA, con fines ilustrativos ha sido presentado con la informacion de la
forma sagital del craneo, un andlisis detallado implementando los datos tres-dimensionales

presenta una dispersion semejante (Datos no mostrados).

CV(17.8%)

CV(73%)

Figura 3. Diagrama de dispersion a partir de las dos primeras variables canénicas (CV)
obtenidas a partir de la morfologia craneofacial de poblaciones mestizas del Valle de
México y poblaciones ancestrales prehispanicas de México y Coloniales y Recientes de
Espafia. Contacto = cruz azul; Colonial temprano = cuadrado rojo sin relleno; Colonial
medio = rombo verde sin relleno; Colonial tardio = tridngulo rosa son relleno; Reciente
punto negro; Grupo ancestral americano = cuadro gris relleno; Grupo ancestral europeo
circulo marrdn sin relleno.
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El anélisis discriminante de variables canonicas (CVA) es una transformacién de las
variables de forma obtenidas mediante el andlisis Generalizado de Procrustes de la
morfometria geométrica, a través del cual fue posible evaluar graficamente la maxima
separacién entre los grupos. Para este analisis, se utiliz6 un protocolo de 39 landmarks de
las regiones neurocraneal, facial y basilar del craneo. Luego del ajuste del GPA se realizo el
analisis de componentes principales (PCA) con el propdsito de contar con un nimero de
variables en el CVA que no superen al numero de casos. De esta manera fueron utilizadas
las primeras dieciséis componentes principales (PC) que reunen el 68.1% de la varianza
total dada por las variables originales. Las distancias fenotipicas representadas en el gréafico
de dispersion de las dos primeras CV (Figura 3), permite inferir las relaciones genéticas
entre los diferentes grupos indigenas (prehispanicos), mestizos posthispanicos de México
(contacto, colonia y de la época contemporanea) y Peninsulares (coloniales y recientes).
Hay un grupo conformado por la serie de San Andrés y Santa Paula, San Juan de Dios y los
craneos recientes de la Coleccion-UNAM que muestra una diferenciacion respecto a las
otras series craneales como San Gregorio Atlapulco y San José de los Naturales. A su vez,
los craneos de la poblacion prehispanica tienen una distancia de orden medio con respecto
al resto de los grupos mexicanos. Mientras tanto, la poblacion ancestral europea,
representada por las series Wamba y MAM, se distribuyen con una distancia considerable
de los grupos mexicanos (prehispanico, posthispanico y moderno) (Figura 3).

Las distancias de Mahalanobis han sido representadas en el &rbol UPGMA luego de realizar
10,000 permutaciones (Figura 4). Estos resultados son consistentes con lo obtenido en el
CVA, pudiendo observar un grupo conformado por las series de posthispanicas mas
tempranas como son San Gregorio Atlapulco (Contacto) y San José de los Naturales

(principalmente del siglo XVII y XVIII). A su vez, se puede apreciar que San Andrés y
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Santa Paula forman un conglomerado junto con San Juan de Dios y a su vez, éstas se
encuentran en un nodo agrupadas con la serie mexicana de la época contemporanea

(Coleccion-UNAM).
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Figura 4. Arbol UPGMA circular no enraizado producido a partir de la matriz de distancias
de Mahalanobis entre poblaciones cinco poblaciones mestizas y dos ancestrales. 10,000
permutaciones por bootstraping. CNTO=San Gregorio Atlapulco, Siglo XVI; COL1=San
José de los Naturales, Siglos XVII-XVIII; COL2=San Juan de Dios, Siglo XVIII; COL3=
San Andrés y Santa Paula, Siglo XIX; RECE=Coleccion-UNAM, contemporaneo. La
poblacidn ancestral europea se encuentra representada por grupos peninsulares de Espafia
de los siglos XIX y XX. Mientras que la poblacion ancestral amerindia corresponde a
grupos de los periodos preclasico, clasico y postclasico del Valle de México; como son
Tlatilco, Teotihuacan, Azapotzalco y Tlatelolco.
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Por otro lado, es posible apreciar que las poblaciones ancestrales, tanto la mexicana de
época prehispanica como la espafiola de Europa (colonial y contemporanea) constituyen
ramas sin anidar con el resto de las poblaciones (poblaciones outlier) (Figura 4).

Es relevante mencionar que se obtuvieron valores de probabilidad por encima del 89% en
todos los nodos del arbol, excepto en el caso de las series de San Gregorio y San José de los
Naturales (74%) que refleja una relacién entre poblaciones con probabilidad baja (Figura
4). No obstante es importante tener en cuenta que los arboles proporcionan un modelo
simplificado de la historia genética sin que por ello se entienda, necesariamente, haya
existido flujo de genes entre las poblaciones (Figura 4).

En lo que respecta al analisis de estructuras poblacionales, en este trabajo, partiendo de la
configuracién genética del craneo se considera posible inferir que las distancias fenotipicas
craneales y genéticas poblaciones se encuentran altamente correlacionadas, de esta manera
la inferencia de la estructura e historia genética poblacional es factible a partir de la
morfologia craneal generalizada. De este modo, la probabilidad estimada de ancestria en
cada craneo a partir de las probabilidades de pertenecer al grupo posteriores al analisis
discriminante, pueden permitir conocer el grado de estructuracion existente al interior de
las poblaciones. Como se muestra en la Figura 5, el componente amerindio (de la época
prehispénica) es mayor tanto en las poblaciones del momento del contacto (San Gregorio
Atlapulco) como en las mas tempranas de la época novohispana (San José de los
Naturales), no obstante, este componente se pierde hacia los grupos cronolégicamente mas
tardios. Es decir, en las poblaciones posteriores al Siglo XV1II el componente morfoldgico
craneal amerindio tiene menor contribucion en la estructura de las poblaciones,

observandose una distribucién particular tanto en San Juan de Dios como en San Andrés y
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Santa Paula. De esta manera, la distribucion aleatorizada de las probabilidades de
pertenencia al grupo en estas dos Ultimas poblaciones, permite pensar que existe un alto
grado de variabilidad bioldgica al interior de los grupos. Resulta de interés, que la
poblacién mexicana contemporanea presenta alta contribucion de los grupos coloniales
tardios, aunque es un grupo bastante homogéneo en la distribucion de sus probabilidades
(Figura 5).

En todos los grupos americanos la contribucion europea, inferida a partir de la probabilidad
de pertenecer al grupo posterior al andlisis discriminante del craneo, pude considerarse

minima; aunque ésta aumenta en los grupos coloniales tardios (Siglos XVI1I al XX).
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Figura 5. Estructura de poblaciones inferida a partir de la morfologia craneofacial de
poblaciones post-hispanicas desde el siglo XVI y hasta la época contemporanea en el Valle
de Meéxico. Las barras representan las probabilidades acumulativas individuales de
pertenencia al grupo posterior al analisis discriminante. La grafica muestra evidencia de
menor semejanza entre las poblaciones con respecto al distanciamiento temporal. No es
posible confirmar continuidad entre las poblaciones prehispénicas y las contemporaneas.
Un bajo componente ancestral europeo puede ser apreciado en todas las poblaciones
novohispanas y recientes de México.

148



DISCUSION

En nuestro trabajo, el patrén de estructuras poblacionales observado para el Valle de
México, contrasta con lo previamente descrito por Rubi-Castellanos et al (2009) y que
Hughes et al (2013) observaron regionalmente en México; estudiando la morfologia
craneal. Bajo estos postulados previamente descritos se ha supuesto que la densidad
demogréafica de los grupos prehispanicos de México influencié diferencialmente en las
distintas poblaciones contemporaneas que habitan las diferentes regiones geograficas del
pais, lo cual sugiere que la variacion craneométrica regional se encuentra bajo diferentes
pautas de estructuracion poblacional.

Nosotros hemos observado, en el Valle de México, un traslape moderado entre las
poblaciones prehispanicas con relacion a la de San Gregorio Atlapulco y que corresponde
al momento del contacto entre espafioles e indigenas (Siglo XV1).

No obstante, en las dos centurias posteriores, eventos poblacionales importantes ocurrieron
en el Valle de México. En primera instancia, se debe tomar en cuenta la recuperacion del
numero efectivo de la poblacion indigena, que comienza en el siglo XVII y para el siglo
XVIII correspondia a la poblacion mas numerosa (Cook y Borah, 1978). Esto conllevo
grandes migraciones, desde todo el pais, siendo la Ciudad de Mexico el centro hegemdnico
rector (Aguirre, 1982).

Ademas hay que tomar en cuenta que en los inicios del Siglo XIX una guerra que llevara a
la Nueva Espafia a su independencia, tuvo un impacto importante a nivel poblacional
(Morales 1978; Morales 1994). Por ejemplo, a partir de éste periodo se dejé de lado el

sistema social y politico de division basado en Castas. Ademas, en un lapso de tiempo
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relativamente corto otra guerrilla (Revolucién de 1910) causo la muerte entre el 8% vy el
10% de la poblacion local. La instauracién de los gobiernos postrevolucionarios, trajo
consigo politicas publicas que permitirian nuevos repartos de la tierra y reacomodos
demogréaficos importantes. Sustituyendo grandes regiones agricolas, con centros urbanos
semi-industrializados. Fomentando, la migracion de personas desde nucleos rurales hacia
congregaciones con mayor densidad demografica (Gutman et al., 2000; Mendoza y Tapia,
2010).

Por dltimo y no menos importante, segin Marquez-Morfin (2012) la desigualdad ante la
muerte en epidemias contacto-infecciosas diezmo a razdn del estatus socioecondémico a los
grupos de la Ciudad de México. Debido a la traza urbanistica de la Ciudad, las epidemias
del Coleray el Tifo en el Siglo XIX afectaron mayoritariamente a los grupos indigenas que
habitaban las zonas marginales de la Ciudad.

Aungue recientemente, Ruiz-Linares y colaboradores (2014) han reportado una alta
correlacion entre la ancestria y la morfologia craneo-facial en diferentes poblaciones de
Latinoamérica, al mismo tiempo, que se ha demostrado una correspondencia entre la
estructura poblacional y la densidad demografica de los grupos indigenas con respecto a su
contribucion en los mestizos, es importante hacer notar que en el Centro de México
diversos eventos historicos podrian estar relacionados con la pérdida de contribucion de
ancestria indigena de manera local. Con esta investigacién, hemos aportado datos que
permiten detallar, el efecto de diversos eventos historicos ocurridos durante los ultimos
cinco siglos de historia en la Ciudad de México en los patrones de estructuracion genética

poblacional recientes.
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EPILOGO

Los metodos numéricos y estadisticos desarrollados en la ultima década dejan la puerta
abierta a una aproximacion al material 6seo fundamentada solidamente en la teoria
genético-poblacional. Asi, las mediciones y observaciones tradicionales son ahora
utilizadas como una herramienta para estimar el parentesco entre las poblaciones y
comparar niveles de variabilidad (Gonzalez-José, 2006).

En la presente investigacion se han contrastado una serie de hipdtesis que permite entender
algunos procesos relacionados a la evolucion del craneo humano. Sobre la base de una
discusion teorica constituida en la genética de poblaciones, asi como de los postulados de la
regulacién genica del fenotipo a partir del genotipo.

En esta investigacion se ha contrastado la hipdtesis que el rostro humano demuestra
presiones de seleccion sexual, de tal manera que, en algunos individuos del sexo masculino
presenten ciertas caracteristicas morfoldgicas (caras anchas en relacion a su altura), debido
a que en el transcurso evolutivo, los individuos con caras méas anchas se reprodujeron con
mayor éxito (Haselhuhn y Wong 2012).

En esta investigacion se ha demostrado que el indice facial no presenta bajo dimorfismo

sexual (no difiere entre hombres y mujeres) y los varones con mayores valores para ese
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rasgo no dejan mas descendencia. Por otro lado, se encontré que los hombres con caras
anchas en relacién a la altura tampoco tienden a presentar comportamientos mas agresivos.
Aunque ha sido obtenido un valor marginal de significancia estadistica respecto a la
asociacion que puede observarse entre el indice facial y el éxito reproductivo en el sexo
masculino (p=0.0526), es posible rechazar la hip6tesis nula (en términos estadisticos)
debido a que una proporcion baja (5%) de la relacion entre el indice facial y el fitness se
debe a factores no azarosos. Ademés, el indice de correspondencia R?=0.0211 permite
darnos cuenta que una proporcion baja (del 0.02%) de la varianza de del fitness puede ser
explicado por la variabilidad de la morfologia facial.

Con todo lo anterior, es posible afirmar que no existe evidencia cientifica que demuestre
gue un rasgo facial como la cara ancha en relacion a la altura, ha sido moldeado por la
seleccion sexual, es decir, que demuestre que los individuos masculinos con caras mas
anchas en el pasado hayan sido mas agresivos y por lo tanto se hayan reproducido con
mayor éxito.

Hasta donde es de nuestro conocimiento, no hay antecedentes de estudio donde se haya
evaluado estadisticamente la asociacion entre el fitness y el indice facial (fWHR), que es
una de las evidencias mas directas de la seleccion intra e intersexual.

En un siguiente apartado, con base a una investigacién donde se presentan las bases para
entender la relacion que tienen ciertos polimorfimsos del gen FGFR1 en la morfologia
normal de la cabeza (Coussens y van Dall 2005), en la presente investigacién hemos
proporcionado informacion novedosa sobre el efecto que el gen FGFR1 tiene en la
integracion morfologica de la cabeza humana. Adicionalmente, una investigacion
recientemente publicada aporta informacion que ha permitido darle mayor sustento a los

resultados.
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De esta manera Hiinemeier y colaboradores (2014) mediante el analisis de morfometria
geométrica tres-dimensional han probado el papel que tiene la mutacién rs4647905:G>C
del gen FGFRL1 en el patron y el nivel de integracion de la cabeza. En el trabajo se han
obtenido resultados que muestran que los individuos portadores del alelo derivado del
rs4647905:G>C presentan mayores niveles de integracion morfologica de la cabeza,
especialmente en las estructuras faciales y en el espacio de la forma que se elimina

explicitamente la parte modular de la covariacion (Hunemeier et al., 2014) (Figura 1).
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Figura 1. Diagramas de dispersiéon de la regresion de minimos cuadrados (PLS) de las
matrices de variacion de la forma de la cara y del neurocrdneo. Cada genotipo CC, GC y
GG se identifican con elipses al 90% de confianza. Los poligonos representan los cambios
del mddulo facial (parte superior) y del neurocraneo (parte inferior) y que se encuentran
asociados a los desplazamientos a través de las PLS. Adicionalmente se ilustran los Morphs
superficiales que representan los cambios en la forma de la cabeza (en vista frontal y
superior) relacionadas a los cambios que ocurren al modelar linealmente la covarianza entre
los mddulos craneales (Hunemeier et al., 2014).

Para culminar, en esta investigacion se ha re-evaluado el efecto que tuvo el mestizaje en
Meéxico, posterior al desbordamiento hispanico, en la morfologia craneofacial. Ademas de

verificar que el mestizaje tuvo un efecto homogenizador de la varianza que existe entre

poblaciones (Martinez-Abadias et al., 2005), hemos podido corroborar que existen otros
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cambios que no pueden ser explicados exclusivamente por un modelo de flujo genético.
Particularmente, en este trabajo se ha propuesto que a partir del Siglo XIX ocurrieron

importantes cambios craneofaciales en las poblaciones que habitaron el Centro de México.
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Figura S1. Gréfica de cajas y bigotes del indice fWHR que representa las diferencias inter-
sexuales a través de las poblaciones de cada base de datos. a) base de datos Howells; b)
base de datos de Pucciarelli, ¢) base de datos morfometria geométrica 2D, d) base de datos
morfometria geométrica 3D, €) base de datos de los grupos de la Patagonia. Cuadrado:
mediana; caja: rango intercuaritilco al 25% -75%; bigote: valores minimo-maximo.
Naranja: mujeres, azul: varones. Las poblaciones que muestran un mayor indice fWHR en
hombres de manera significativa (prueba t-student para muestras independientes) estan
marcadas con un recuadro gris.
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Tabla S1. Detalles de la muestra para cada base de datos, incluyendo las clasificaciones

socioculturales de Pinker.

Nombre de la muestra® Sociedades pre-estatales 3232?;225 Pais/region T?;nui';?r:e
. Mayor
Simple compl)éjidad
Nomadas Forageros-
cazadores horticultores y/o F/M/Total
recolectores pastores

Howells database
Ainu X North Japan 48/38/86
Andaman X Andaman Island 35/35/70
Arikara X North America 42/27/69
Atayal X Taiwan aboriginal 29/18/47
Australia® X Australia 52/49/101
Berg X Austria 56/53/109
Buriat X Russia 55/54/109
Bushman® X South Africa 41/49/90
Dogon X Mali 47/52/99
Easter Island X Easter Island 49/37/86
Egypt® X Egypt 58/53/111
Eskimo X Greenland 53/55/108
Guam X Guam Island/Micronesia 30/27/57
Hainan X China 45/38/83
Mokapu X Hawai 51/49/100
Moriori X Chatham Island 57/51/108
North Japan X North Japan 55/32/87
Norse X Norway 55/55/110
Peru X Peru 55/55/110
South Japan X Japan 50/41/91
Santa Cruz X Santa Cruz/California 51/51/102
Tasmania X Tasmania 45/42/87
Teita X Kenya-Uganda 33/50/83
Tolai X Melanesia 56/54/110
Zalavar X Hungary 53/45/98
Zulu X South Africa 55/46/101
Pucciareli Database
Ainu X North Japan/Russia 2/22/24
Aguazuque X Colombia 12/9/21
Australian ® X Australia 6/15/21
Bengali X India 12/14/26
Bolivian f X Bolivia 3/27/30
Botocudo ES X Brazil 8/10/18
Botocudo MG X Brazil 6/8/14
Cauca Valley X Colombia 2/15/17
Checua X Colombia 2/7/9
Ipi-lboto X Venezuela 7/9/16
Maipure X Venezuela 12/13/25
Maravas X Southern India 5/12/17
Mongol X Mongolia 10/7/17
Muisca X Colombia 1/12/13
Negrito X Phillipines 9/9/18
North Chile X Chile 1/17/18
Ourga X Mongolia 8/11/19
Paltacalo X Ecuador 12/28/40
Pericu X Baja California/Mexico 1/20/21
Phillipines Phillipines 11/13/24
Santa Catarina? X Brazil 6/2/8
Tchoutchki " X Russia 3/11/14
Tequendama X Colombia 4/6/10
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Continuacion Tabla S1. Detalles de la muestra para cada base de datos, incluyendo las

clasificaciones socioculturales de Pinker.

Nombre de la muestra® Sociedades pre-estatales SZ‘;:?;Z? Pais/region T"’::];Z?r:e
. Mayor
Simple compl}éjidad
Nomadas Forageros-
cazadores horticultores y/o F/M/Total
recolectores pastores

2D GM database
Araucanian X Argentina 25/17/42
Australian’ X Australia 16/16/32
Baja California X México 9/10/19
Bolivian ! X Bolivia 6/12/18
Buriat X Russia 3/5/8
Calama X North Chile 11/12/23
California X USA 19/26/45
Eskimo X Greenland 28/19/47
Maipure X Venezuela 17/21/38
Ourga X Mongolia 8/8/16
Paltacalo X Ecuador 26/30/56
Pampa Grande X Argentina 15/14/29
Peru X Peru 16/9/25
Rio Negro* X Argentina 9/9/18
Tchoutchki' X Russia 3/11/14
Tehuelche X Patagonia/ Argentina 12/16/28
Tlatelolco X Mexico 11/20/31
Wamba X Spain 31/28/59
Zarautz X Spain 12/20/32
3D GM database
Aleutians X Alaska 6/4/10
Araucanians X Argentina 23/16/39
Bolivians X Bolivia 5/12/17
California X USA 20/8/28
Candelaria / Paila X Mexico 45/63/108
Eskimo X Greenland 27/8/35
Hallstat X Austria 126/184/310
Indian Knoll X USA 34/30/64
Labrador X Canada 21/10/31
Pampa Grande X Argentina 14/9/23
Rio Negro X Argentina 9/9/18
Tlatelolco X Mexico 15/20/35
Wamba X Spain 36/28/64
Patagonians database
Marine Fueguians X Argentina 29/19/48
N Patagonian Andes X Argentina 24/4/28
NE Chubut X Argentina 27/25/52
NE Rio Negro X Argentina 33/28/61
Pampas X Argentina 24/22/46
Parana Delta X Argentina 18/12/30
S Chubut X Argentina 11/23/34
Terrestrial Fueguians X Argentina 22/31/53
Mexico City database
Penitentiary (homicide) X Mexico City 0/58/58
Penitentiary (robbery) X Mexico City 0/42/42
Penitentiary (other) X Mexico City /717
General population X Mexico City 27/56/83
Hallstatt database
Hallstatt X Austria 0/179/179

% Se ha mantenido la nomenclatura originalmente usada por los autores.
® Tribus Jarildekald y Warki-Korowalde.
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° San.

Y Dinastias 26 a la 30.

® Grupo étnico indefinido.

" Quechua y Aymara.

9 Sambaqui.

" Chukchi.

' Grupo aborigen indefinido.

! Quechua y Aymara.

“ Patagones.

' Chukchi.

Debido a que los datos etnogréaficos e historicos de algunos de estos grupos son escasos y
de dificil acceso, parte de la informacion usada para realizar las clasificaciones
socioculturales fueron compiladas de las paginas o sitios electronicos oficiales de cada
grupo étnico.

F=Femenino, M=Masculino.
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