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RESUMEN Los estudios ontogénicos permiten conocer
coémo se generan las diferencias morfologicas que encon-
tramos en adultos. Estas resultan de la asociacion diferen-
cial entre rasgos morfoldgicos, lo que puede deberse tanto
a factores del desarrollo como funcionales. De acuerdo a la
hipétesis funcional, los cambios en las estructuras dseas son
consecuencia de la influencia de tejidos blandos, cavidades
y oOrganos (matriz funcional). En este trabajo se analizaron
dos estructuras craneofaciales: la boveda, formada por va-
rios huesos y una matriz funcional homogénea y el maxilar,
un hueso unico afectado por diversas matrices, para poner
a prueba la hipotesis que postula que durante la ontogenia

cambian los patrones de covariacion. Se relevaron puntos
craneofaciales sobre 267 craneos de adultos y subadultos, se
aplico Analisis de Componentes Principales para establecer
la variacion en forma a lo largo de la ontogenia y se realizd
un analisis de correlacion entre las matrices de covarianza
de las sucesivas edades para evaluar el cambio en los pa-
trones de integracion morfologica. Los resultados indicaron
que mientras en la boveda los patrones de covariacion no
cambian durante la ontogenia, esto si ocurre en el maxilar.
Los patrones de covariacion de estas estructuras se com-
portarian en relacion a la cantidad y caracteristicas de las
matrices asociadas. Rev Arg Antrop Biol 14(1):79-87, 2012.
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ABSTRACT Ontogenetic studies help to understand how those
morphological differences found among adults arise. These
are the result of differential association among morphological
traits, which can be due to developmental as well as
functional factors. According to the functional paradigm,
change in bone structures is the result of the influence of
associated soft tissue, cavities and organs (functional matrix).
In this work, two craneofacial structures were analysed:
the vault, composed by several bones and a homogeneous
functional matrix, and the maxilla, a single bone affected
by diverse matrices. The hypothesis that indicates that along

En las ultimas décadas se ha producido un
renovado énfasis en el estudio de la ontogenia
de distintos organismos. Las nuevas preguntas
apuntan a conocer como se generan las diferen-
cias morfologicas que encontramos en adultos
y como ciertos cambios en la ontogenia contri-
buyen a la variacion entre y dentro de poblacio-
nes y especies relacionadas (Richtsmeier et al.,
1993; Ackermann y Krovitz, 2002; Vidarsdottir
et al., 2002; Buschang y Hinton, 2005). A fin de
conocer el modo en que los rasgos fenotipicos
varian, es util abordar como éstos se asocian a lo
largo del desarrollo. Se acepta que distintos ras-
g0s covarian porque tienen un origen embriolo-
gico comun o porque intervienen en una funcion
similar (Cheverud, 1996).

Respecto del desarrollo craneofacial, sa-
bemos que hacia la década del sesenta Moss y
Young formularon el paradigma funcional que
otorgd bases para comprender cuales son los

ontogeny covariation patterns change was tested. Landmarks
were registered on 267 adult and subadult skulls. Principal
Components Analysis was applied in order to assess shape
variation along ontogeny. To examine ontogenetic change in
the morphological integration pattern, a correlation analysis
between the successive covariation matrices was carried
out. The results indicate that while in the vault there are not
ontogenic differences in covariation patterns, these patterns
change in the maxilla. Covariation patterns in these structures
would behave according to the number and characteristics of
associated matrices. Rev Arg Antrop Biol 14(1):79-87, 2012.

procesos que producen determinados patrones
de covariacion. Tomando los conceptos previa-
mente desarrollados por van der Klaauw (1948-
52), Moss y Young (1960) propusieron que la
forma del esqueleto craneano esta influenciada
por matrices funcionales. Asi, el craneo puede
ser visto como compuesto por diversos compo-
nentes funcionales, cada uno integrado por una
matriz funcional que incluye todos los tejidos
blandos, cavidades y 6rganos implicados en el
desempeilo de una funcion y por una unidad es-
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queletaria que comprende los tejidos dseos, ten-
dones y ligamentos que dan soporte biomeca-
nico a la matriz. Segun la hipdtesis de la matriz
funcional, el crecimiento de la unidad esquele-
taria no esta dado por factores genéticos propios
del hueso sino que resulta de la influencia epi-
genética que ejerce la matriz sobre el esqueleto
(Moss, 1973). En este sentido, ya que los cam-
bios en las matrices funcionales controlarian la
morfogénesis esqueletaria, al evaluar cambios
en la forma de la unidad esqueletaria, es posible
realizar inferencias sobre el rol de tales matri-
ces en este proceso. Con este modelo, se otorga
énfasis a la plasticidad durante el crecimiento y
desarrollo craneofacial, a la interaccion epige-
nética entre factores intrinsecos y extrinsecos de
las matrices y a la comprension de que el craneo
estd conformado por componentes que varian
con relativa independencia entre si.

La variacion en la morfologia dsea puede
depender de multiples factores. Un hueso pue-
de constituir una unidad esqueletaria en relacion
a distintas matrices, participando asi de varios
componentes funcionales. O bien puede, junto
con otros huesos, constituir parte de la unidad
esqueletaria relacionada a un mismo conjunto
de matrices y ser por lo tanto, parte de un solo
componente funcional (Moss y Young, 1960;
Moss, 1997). En el craneo mamifero, es posible
reconocer estos comportamientos: por ejemplo,
los de la boveda y el maxilar.

La boveda tiene como principal funcion el
alojamiento y proteccion del encéfalo. Es parte
del neurocraneo y esta integrada por los huesos
frontal y parietal, asi como por parte del tempo-
ral y del occipital que se integraron en momen-
tos diferentes a lo largo de la filogenia (Morris-
Kay, 2001).

El origen tisular de la boveda es dual ya que
se forma a partir de células derivadas de la cres-
ta neural asi como del mesodermo (Morris-Kay,
2001; Jiang et al., 2002). Ademas, la osificacion
de estos elementos también puede ser conside-
rada mixta. En su mayor parte, los huesos de la
boéveda aparecen prenatalmente como conden-
saciones mesenquimaticas que se mineralizan y
expanden por deposicion radial, alrededor de los
bordes de las condensaciones (Opperman et al.,
2005). Hacia el fin de la gestacion, se aproxi-
man y se forman las suturas. Para que funcionen
como sitios de crecimiento intramembranoso,
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las suturas deben permanecer sin osificar. Esto
se logra produciendo nuevas células dseas, a tra-
vés de factores de crecimiento, en interaccion
con la duramadre (Opperman, 2000; Opperman
et al., 2005); es decir, en ausencia de durama-
dre, la sutura se oblitera y finaliza el crecimien-
to. Dado que las suturas no tienen potencial de
crecimiento intrinseco (Hall, 2005; Opperman
et al., 2005), se producen nuevas células en res-
puesta a estimulos externos. Es el encéfalo en
crecimiento quien envia sefiales a la durama-
dre (Cohen, 2000) y por lo tanto, constituye la
matriz funcional mas importante de la boveda
(Enlow y Hans, 1998; Lieberman, 2011). La
region supraoccipital en cambio, se desarrolla
a partir de dos centros, el cartilago supraocci-
pital de osificacion endocrondral y el segmento
intermedio que, como el resto de la boveda, es
membranoso (Srivastava, 1992).

Otros cambios en la boveda se dan por re-
absorcion y depoésito de hueso en las superfi-
cies interna y externa, respectivamente. En este
sentido, la accion de musculos masticatorios y
nucales, cuyas inserciones se localizan en la su-
perficie externa de la boveda, ha sido asociada a
cambios morfoldgicos dseos en diversas regio-
nes del craneo (Sardi y Ramirez Rozzi, 2005;
Sardi et al., 2006). Incluso se ha demostrado ex-
perimentalmente que la intensidad de las fuer-
zas que aplican estos musculos sobre el hue-
so se relaciona con los niveles de osificacion
(Beecher y Corruccini, 1981; Mavropoulos et
al., 2004).

El maxilar, a diferencia de la boveda, es un
hueso tUnico influido por multiples matrices.
Constituye el piso de la orbita, por lo que se re-
laciona con el globo ocular, cuya trayectoria de
crecimiento es similar a la del encéfalo, carac-
terizada por un marcado aceleramiento prena-
tal y un temprano desaceleramiento en la vida
postnatal, a partir aproximadamente de los 3-5
afios de edad (Buschang y Hinton, 2005). En la
region media de la cara, el maxilar se relaciona
con las vias aéreas e incluye a los senos parana-
sales, que presentan cambios ontogénicos hasta
por lo menos, la etapa puberal. En la region la-
teral del maxilar puede tener -o se encuentran
muy proximos- sitios de insercion de algunos
musculos vinculados a la funcién masticatoria.
Por ultimo, el maxilar forma la mayor parte del
paladar duro y el arco alveolar y esta influido
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por los dientes cuya maduracién y movimiento
afectan la morfologia del hueso hasta la adultez
(Humphrey, 1998; Sperber, 2001; Sardi y Ramirez
Rozzi, 2005). Como ocurre en la boveda, el cre-
cimiento del maxilar, se da principalmente por
expansion en las suturas (Opperman, 2000) que
son muy similares en morfologia y funcion a las
de la boveda (Opperman et al., 2005). El carti-
lago de la capsula nasal, secreta factores de cre-
cimiento en relacion a fuerzas extrinsecas, cum-
pliendo una funcion similar a la de la duramadre
en mantener las suturas faciales como sitios de
crecimiento (Adab et al., 2003; Opperman et al.,
2005).

Si hay matrices funcionales heterogéneas
en relacion a un hueso, es posible pensar que
distintas partes del mismo se comportaran de
modo relativamente independiente, lo cual ten-
dré influencia en su integracion morfologica.
La relacion entre variacion en forma e integra-
cion morfoldgica, radica en que la integracion
puede entenderse como una propiedad de los
sistemas del desarrollo, dada por un conjunto
de interacciones potenciales entre componen-
tes que, en presencia de variacion, produce
una determinada estructura de covariacion
(Hallgrimsson et al., 2009). En otras pala-
bras, en ausencia de variacion, la manera en
que los rasgos se encuentran asociados no se
pondria de manifiesto. Asi, la evaluacion de la
variacion y covariacion de rasgos fenotipicos,
constituye una via para evaluar la integracion
morfoldgica de los organismos (Ackermann y
Cheverud, 2000; Gonzalez-José et al., 2004;
Hallgrimsson et al., 2009). Si la covariacion
entre los rasgos de una estructura no cambia a
lo largo de la ontogenia, es posible pensar que
los factores integradores de la forma tienen un
efecto constante durante el crecimiento.

El objetivo de este trabajo es analizar las
modificaciones en la forma de la boveda y el
maxilar para examinar la siguiente hipotesis:
durante la ontogenia cambian los patrones de
covariacion de ambas estructuras. Asumiendo
que la variacién de las matrices funcionales
interviene en los cambios de forma y de la in-
tegracion morfologica de sus unidades esque-
letarias, es esperable que el maxilar presente
mas cambios en su patrén de integracion que la
boveda, por la heterogeneidad de las matrices
asociadas.

MATERIAL Y METODOS
Muestra

La muestra utilizada, compuesta por 267
craneos humanos de adultos y subadultos euro-
peos, fue dividida en submuestras de diferentes
edades para establecer las caracteristicas de la
variacion y covariacion en momentos sucesivos
del desarrollo. Se eligieron las edades de 0, 2,
7,12, 15, 18 y més de 20 afios porque contaban
con la mejor representacion muestral (Tabla 1).
El segmento de la muestra correspondiente al
primer afio de vida, estd compuesto por craneos
disecados que se encuentran depositados en el
Musée de ’'Homme (Paris, Francia). Su edad
fue estimada por Guihard-Costa (1988) y pre-
sentan entre 40 y 47 semanas de edad gestacio-
nal. Las etapas posteriores estan representadas
por craneos de las colecciones del Museo An-
tropologico de Coimbra (Portugal) y proceden
de exhumaciones de individuos de cementerios,
cuya muerte se produjo entre fines del siglo XIX
y principios del siglo XX. La edad de muerte de
cada individuo se conoce a partir de los registros
de cementerio (Wasterlain et al., 2011).

La conformacién de una muestra que in-
cluye craneos de estas dos colecciones distin-
tas, tal como fuera hecho en estudios previos
(Sardi y Ramirez Rozzi, 2007; Barbeito-Andrés
et al., 2010) se encuentra justificada en tanto
ambas respetan un mismo contexto geografico
y temporal general y la diferenciacion interpo-
blacional durante los primeros afios de vida es
muy baja (Sardi, en prensa). Hasta los 12 afios
de edad, los individuos no se diferencian por
sexo debido al bajo nimero de casos de cada
submuestra.

TABLA 1. Composicion de la muestra

Edad (anos) n
0 26
2 7
7 10
12 13
15 18 (=8, m=10)
18 21 (=12, m=9)
mas de 20 172 (=83, m=89)
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Método craneométrico y andlisis
estadistico

Se relevaron landmarks (puntos craneomé-
tricos) en tres dimensiones que describen la bo-
veda y el maxilar utilizando Microscribe (Tabla
2). Mediante Analisis Generalizado de Procrus-
tes, se obtuvieron coordenadas de forma (shape)
de cada estructura. En este contexto, la forma es
entendida como la informacidon geométrica que
persiste una vez que se eliminan los efectos de
escala, rotacion y posicion (Rohlfy Slice, 1990).
En las categorias etareas de 15, 18 y 20 aflos se
determin6 el sexo de los individuos (Buikstra y
Ubelaker, 1994) y el tratamiento estadistico se
realizé por separado.

Para establecer la variacion en forma a lo
largo del crecimiento, se aplico Analisis de
Componentes Principales (CP) sobre las coor-
denadas de forma de cada region. El cambio on-
togénico de los patrones de integracion morfo-
logica, se evalué mediante un analisis de corre-
lacién entre las matrices de covarianza de cada
una de las etapas y la siguiente. Se asume que
si las matrices se encuentran correlacionadas,
el patrén de covariacion es similar en ambas
(Cheverud et al.,, 1989; Ackermann, 2005;
Porto et al., 2009). La significacion de estas
correlaciones fue estimada mediante un test de
Mantel a partir de 1000 permutaciones al azar
(Cheverud y Marroig, 2001; Gonzalez et al.,
2011). El tratamiento estadistico de los datos
morfométricos fue hecho utilizando Morphol
(Klingenberg, 2011) y R 2.8.0 (R Development
Core Team, 2008).

TABLA 2. Landmarks de la boveda y el maxilar

Boveda Maxilar
1 Opistion Prostion
2 Nasion Borde alveolar posterior
3 Bregma Subespinal
4 Vértex Alar izquierdo
5 Lambda Zigomaxilar
6 Pterion Ectomolar
7 Asterion Paladar (profundidad del paladar)
8 Estefanion Dacrion
9 Dacrion Infraorbitario

10 Supraorbitario
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RESULTADOS
Andlisis de Componentes Principales

Para la boveda, los primeros cinco CPs expli-
caron mas del 80% de la variacion total. Solo los
dos primeros CPs mostraron una correlacion sig-
nificativa con la edad (CP1=-0,84; CP2=-0,33,
p<0,01). De acuerdo con el CP1 la mayor varia-
cioén de forma ocurre entre los 0 y 2 afos y los
2y 7 anos. Entre los cambios morfologicos mas
destacables se encuentra el de la posicion del
vértex que, al aumentar la edad, se acerca relati-
vamente mas al lambda a la vez que se distancia
del bregma. Asimismo, la insercion del misculo
temporal, descrita por el estefanion, es mas alta
en adultos en relacion al pterion (Fig. 1).

Para el maxilar, mas del 80% de la variacion
fue resumida en los primeros ocho CPs. Solo el
CP1 mostrd una correlacion significativa con la
edad (CP1=-0,654, p<0,01). Es posible visuali-
zar diferencias de forma entre los 0 y 2 afios y
los 2 y 7 afios. Los individuos de menor edad
muestran un maxilar mas alargado anteropos-
teriormente, siendo la morfologia adulta mas
alta. La region alveolar experimenta también un
cambio notable, ya que el paladar aumenta su
profundidad durante la ontogenia (Fig. 2).

Mientras que las matrices de covarianza de
la boveda fueron similares a lo largo de toda la
ontogenia, en el maxilar se produjo un cambio
significativo en la estructura de estas matrices
entre los 2 y los 7 afios (Tabla 3). Es de destacar
que mientras que en la boveda, los coeficientes
de correlacion entre matrices aumentan progre-
sivamente a medida que avanza la edad, en el
maxilar no se evidencia tal tendencia y los va-
lores de correlacion altamente significativos se
mantienen relativamente constantes.

DISCUSION Y CONCLUSIONES

Los resultados de este trabajo indicaron que
tanto en la boveda como en el maxilar se produ-
cen cambios morfologicos durante la ontogenia
postnatal. Sin embargo, las etapas en las que se
registran estos cambios no son coincidentes. En
la béveda, los cambios mas importantes ocurren
de 0 a 2 aflos y de 2 a 7 afios, luego de lo cual
solo se registran variaciones de forma meno-
res (Fig. 1). Esto se corresponde con el patron
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de crecimiento que se ha descrito para el neu-
rocraneo, que hacia los 10 afios ha alcanzado
practicamente su configuracion final (Sperber,
2001). En la Figura 1 puede observarse que en
los individuos adultos, la linea temporal se eleva
relativamente, lo que puede relacionarse con la
influencia del musculo temporal en desarrollo
(Scott, 1957; Schmitt et al., 2008).

El maxilar muestra cambios en la forma hasta
etapas mas tardias que la boveda (Fig. 2), lo cual
puede explicarse teniendo en cuenta el crecimien-
to de los diversos tejidos y organos asociados.

En general, el crecimiento del maxilar ha sido
caracterizado por una prolongaciéon coordinada
en sentido anterior e inferior, aunque son muchos
los sitios de depositacion y reabsorcion de este
hueso, lo cual le otorga un caracter regionalizado
y complejo a sus cambios ontogénicos (Enlow y
Bang, 1965; Ali6-Sanz et al., 2011).

Si bien se registraron cambios de forma en
las dos estructuras bajo estudio, mientras que
en la boveda estos cambios no se relacionan
con diferencias en los patrones de covariacion,
en el maxilar los hay entre los 2 y los 7 afos.
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Fig. 1. Boveda. Arriba: CP1 vs CP2, se distinguen los grupos etareos y se indica la morfologia que caracteriza
a cada extremo de los componentes. Abajo: CP1 y CP2 vs edad. Porcentaje de varianza explicada CP1=46,21

y CP2=21,90.
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CP1

Fig. 2. Maxilar. Arriba: CP1 vs CP2, se distinguen los grupos etareos y se indica la morfologia que caracteriza
a cada extremo de los componentes. Abajo: CP1 y CP2 vs edad. Porcentaje de varianza explicada CP1=41,45

y CP2=10,95.
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TABLA 3. Cocficientes de correlacion entre matrices de edades sucesivas evaluados

J. BARBEITO-ANDRES ET AL.

con nivel de significacion de p >0,05(*), p 20,01 (**)

Boéveda

Maxilar

0-2 afios

2-7 afios

7-12 afios
12-15 afios F
12-15 afios M
15-18 afios F
15-18 afios M
18-20 afios F
18-20 afios M

0,3157955 (p=0,005%*)
0,3257946 (p=0,000%*)
0,5733262 (p=0,000%*)
0,7535575 (p=0,000%*)
0,7301310 (p=0,000%*)
0,7544353 (p=0,000%*)
0,7507299 (p=0,000%*)
0,8590754 (p=0,000%*)
0,8927147 (p=0,000%*)

0,4119386 (p=0,000**)
0,1540904 (p=0,812)

0,3161169 (p=0,000**)
0,5828342 (p=0,000**)
0,5801035 (p=0,000**)
0,5557100 (p=0,000%*)
0,5030889 (p=0,000%*)
0,4822904 (p=0,000**)
0,4728054 (p=0,000%*)

M=masculino, F=femenino.
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Por lo tanto, la hipdtesis propuesta que indica que
durante la ontogenia los patrones de covariacion
cambian, es rechazada para la boveda pero no
pudo ser rechazada para el maxilar. Sin embar-
g0, los resultados coinciden con las expectativas,
dado que las menores correlaciones (0,315 en la
boveda y 0,154 en el maxilar) pueden asociarse
a las etapas de mayor cambio de forma (Figs. 1,
2), asi como a los cambios mas importantes en
las matrices funcionales (Enlow y Hans, 1998).

La covariacion entre rasgos es modificada
porque los procesos de desarrollo afectan di-
ferencialmente a los distintos aspectos del fe-
notipo (Hallgrimsson, 2007). Es decir que la
covariacion surge cuando las fuentes genéticas
o ambientales de variacion, afectan a algunas
estructuras y no a otras. Los resultados de este
estudio sugieren que cuando la matriz funcio-
nal que regula el crecimiento es relativamente
homogénea, como en el caso de la boveda, el
patrén de covariacion se mantiene constante atin
cuando la unidad esquelética en cuestion esta
dada por varios huesos y cuando estos huesos
muestran un crecimiento diferencial. En cam-
bio, cuando la matriz funcional estd integrada
por organos y cavidades diferentes, como ocu-
rre en el maxilar, el desarrollo de cada una de
estas estructuras influencia en forma diferencial
a los rasgos 0seos en momentos particulares de
la ontogenia y esto lleva a que el patréon de co-
variacion cambie mientras los componentes de
la matriz funcional estan en crecimiento. Esto se
evidencia en la tendencia progresiva de mayor
similitud a edades crecientes de los patrones de
integracion de la boveda y la ausencia de tal au-
mento en el maxilar (Tabla 3).

Las edades de 2 y 7 afios, entre las que se
encontraron diferencias en los patrones de cova-
riacion en el maxilar, se caracterizan por impor-
tantes cambios en la region alveolar como resul-
tado de la erupcion dentaria que comienza hacia
el octavo mes de vida y termina hacia el mes
29. Luego de eso, permanece quiescente durante
4 afios y entre los 6 y los 8 aflos de vida, todos
los incisivos deciduos se pierden y erupcionan
los primeros molares y los incisivos permanentes
(Sperber, 2001). En este sentido, Sardi y Ramirez
Rozzi (2007) observaron que existe un cambio en
las trayectorias de crecimiento craneano luego de
la emergencia de los primeros molares. Esto a su
vez se relaciona con requerimientos masticato-

rios diferentes, ya que la emergencia de los pri-
meros molares permite el consumo de una dieta
de tipo adulta (Bogin, 1999).

De acuerdo con Chernoff y Magwene (1999),
los estudios ontogénicos de integracion deben
abordarse en un marco de hipotesis jerarqui-
cas, ya que los conjuntos de rasgos morfologi-
cos covarian en forma anidada, debido a causas
funcionales o del desarrollo de diferente alcan-
ce. Mientras que ciertos agentes, tales como el
cambio ontogénico de tamaiio, afectarian incluso
a rasgos morfologicos poco relacionados, otros
factores actuarian a un nivel menos inclusivo.
Se ha sugerido que la integracion morfologica
estaria organizada jerarquicamente en las distin-
tas regiones del craneo humano (Bastir y Rosas,
2005) lo cual podria relacionarse a la secuen-
cia temporal de desarrollo de las diferentes es-
tructuras. En esta misma linea, Mitteroecker y
Bookstein (2008) propusieron un modelo que
distingue entre factores comunes y locales que
afectan diferencialmente la integracion de las va-
riables fenotipicas. Mientras que los factores lo-
cales contribuyen a la variacion morfologica so-
lamente dentro de un subconjunto de variables,
las cuales pueden ser consideradas un médulo, los
factores comunes o globales influyen sobre ras-
gos de diferentes modulos. Ast, el crecimiento en
tamaio del cerebro, que ha sido propuesto como
el principal determinante de la morfologia de la
béveda (Delattre, 1951; Moss y Young, 1960;
Sirianni, 1985), afectaria de manera general a
esta estructura. Por otro lado, en el maxilar, las
distintas matrices funcionales pueden ser con-
sideradas como factores locales que afectan el
crecimiento de una parte determinada del cra-
neo. Los cambios en la estructura de la matriz de
covariacion resultarian de la trayectoria de cre-
cimiento particular de cada una de las matrices
funcionales que afectan diferencialmente a los
rasgos de este hueso. En particular, los cambios
en los tejidos y dorganos vinculados a la funcion
masticatoria se relacionaron con diferencias en
los patrones de covariacion. Esto se corresponde
con lo descrito por Ackermann (2005) quien en-
contr6 que hay una fuerte conexion entre aque-
llos rasgos esqueletarios que estan involucrados
directamente con la masticacion y concluyo6 que
los procesos ontogénicos y funcionales asocia-
dos a la masticacion tienen un rol preponderante
en la integracién morfoldgica craneofacial.
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Otros modelos alternativos que permitirian
explicar el patron observado constituyen un com-
plemento al marco funcional en el que se encua-
dra este trabajo. La ausencia de cambios en los
patrones de covariacion en la boveda, asi como
su creciente grado de asociacion, podria inter-
pretarse como consecuencia del rol de la base
craneana. Esta se expande por osificacion en las
sincondrosis, que tienen potencial intrinseco de
crecimiento. Provee el espacio para el cerebro y
puede continuar su expansion aun cuando éste
cesd su crecimiento (Opperman et al., 2005).
Se ha sugerido que la base presenta un rol inte-
grador de la morfologia craneana, por su inte-
raccion directa con el cerebro que, a su vez, se
relaciona directamente con la boveda. El rol de
la base craneana, en términos de integracion con
otras estructuras, debe ser entendido en funcion
de su posicion dentro del craneo (Lieberman et
al., 2000, 2008). Tomando el modelo de Enlow
y Hans (1998), la relacion entre elementos cra-
neofaciales esta estructurada por una serie de ni-
veles cuyo crecimiento y desarrollo depende de
la interaccion con los niveles adyacentes.

En conclusion, el patron de covariacion
entre rasgos de la boveda y el maxilar, mues-
tra distinto comportamiento a lo largo de la
ontogenia. Ambas estructuras, de diferente
composicion en cuanto al nimero de huesos
intervinientes, se comportarian en relacion a la
cantidad y caracteristicas de las matrices aso-
ciadas. Estos resultados ponen de relevancia la
aproximacion funcional para comprender los
mecanismos responsables de la variacion ob-
servada y por lo tanto, dicho enfoque constitu-
ye un marco teérico que debe ser considerado
en los estudios de crecimiento e integracion
craneofacial.
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