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RESUMEN Las poblaciones humanas varian significativa-
mente en su morfologia craneana. Aun se debate hasta don-
de ésta variabilidad se ha acumulado a través de procesos
neutrales (e.g. deriva genética) o bien por efecto de la se-
leccion natural. Entender los procesos evolutivos que dieron
origen a esta variacion es una de las metas de la biologia
humana en particular y de la biologia evolutiva en general.
Para analizar la relacion entre los patrones de cambio y va-
riacion morfologica observados y los esperados bajo un es-
cenario de evolucion neutral, aplicamos un modelo genético

cuantitativo sobre una muestra muy amplia de poblaciones
que abarcan el continente Americano, Asia y Oceania. La
morfologia craneofacial se estudio a partir de medidas linea-
les correspondientes al método craneofuncional, en donde
treinta variables métricas describen los distintos compo-
nentes funcionales observables en el craneo. Los resultados
indican que los procesos aleatorios, tales como la deriva
genética, no son suficientes para explicar la variacion mor-
fologica del craneo en las poblaciones humanas modernas.
Rev Arg Antrop Biol 14(1):113-129, 2012.
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ABSTRACT Human populations vary significantly in cra-
nial morphology. It is still a matter of debate whether this
variability has been accumulated through neutral processes
(e.g. genetic drift) or natural selection. Understanding the
evolutionary processes that gave rise to this variation is
one of the goals of modern human biology. To examine
the relationship between the patterns of morphological
change and the observed versus the expected variation un-
der a neutral evolution scenario, we applied a quantitative

Durante los ultimos 100.000 afios, las po-
blaciones humanas modernas se han dispersado
fuera de Africa (Lahr y Foley, 1994; Lahr, 1996;
Stringer, 2002), adaptandose a ambientes muy di-
versos y ocupando incluso los lugares mas frios,
secos y menos productivos. En el transcurso de
este proceso de dispersion, diferentes poblacio-
nes experimentaron la dindmica climatica propia
de las glaciaciones, algunas domesticaron plantas
y animales, modificando drasticamente su dieta y
estilos de vida y reestructurando a su vez su pro-
pio ambiente, a través de generar nuevos nichos
ecologicos (Laland et al., 2010). Si bien el pro-
ceso de dispersion global de Homo sapiens es-
tuvo asociado con diferentes cambios culturales
(e.g. innovaciones tecnologicas, incorporacion
de nuevos alimentos y/o cambios en su procesa-
miento, asi como en practicas sociales, etc.), las

genetic model on a large sample of populations covering
the Americas, Asia and Oceania. Craniofacial morphology
was studied from linear measurements corresponding to
the Functional Cranial method, where thirty metric varia-
bles describe the different functional components of the
skull. Results indicated that random processes, such as
drift alone, are not enough to explain the morphological
variation of the modern human skull. Rev Arg Antrop Biol
14(1):113-129, 2012.

poblaciones humanas también sufrieron cambios
fisioldgicos y morfoldgicos como resultado de su
exposicion a un amplio rango de presiones, tanto
ecolégicas como culturales. Uno de estos cam-
bios probablemente se manifieste en variaciones
en la morfologia craneana de algunas poblacio-
nes en relacion a un ancestro comun. Esta es en
realidad, una discusion de larga data en la biolo-
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gia evolutiva de las poblaciones humanas y gira
en torno a la importancia relativa de los procesos
microevolutivos neutrales o aleatorios (como la
deriva génica) versus fuerzas direccionales como
la seleccion natural para explicar la variacion
fenotipica observada (von Cramon-Taubadel y
Weaver, 2009). Dada la naturaleza integrada y
modular del craneo humano, esta discusion se
extiende a identificar qué regiones del craneo son
mas sensibles a cambios morfoldgicos debidos
a factores no genéticos y por lo tanto, cuales de
ellas son las que pueden utilizarse como proxy
para comprender la historia demografica y po-
blacional de nuestra especie (Harvati y Weaver,
2006; Smith, 2009, 2011).

En los ultimos afios, se ha empleado en
un creciente nimero de estudios, la teoria y
los métodos derivados de la genética cuan-
titativa y poblacional, con objeto de avanzar
sobre nuestra comprension de la evolucion
y diversificacion morfolégica humana (e.g.
Relethford, 1994, 2002, 2004, 2010; Ackermann
y Cheverud, 2004; Gonzalez-Jos¢ et al., 2004;
Roseman, 2004; Harvati y Weaver, 20006;
Roseman y Weaver, 2007; Weaver et al., 2007;
Betti et al., 2009, 2010; Martinez-Abadias et al.,
2009, 2011; Smith, 2009, 2011; von Cramon-
Taubadel, 2009a, b). A partir de estos estudios
ha surgido un consenso que indica que las fuer-
zas evolutivas neutrales serian las principales
responsables de moldear la diversidad en el
craneo humano. Sin embargo, hay evidencias
de la influencia de la seleccién natural y la
plasticidad fenotipica sobre la diversificacion
morfologica del craneo humano (Beals et al.,
1984; Roseman, 2004; Harvati y Weaver, 2006;
Perez y Monteiro, 2009; Martinez-Abadias et
al., 2011). En su expansion hasta latitudes ex-
tremas, algunas poblaciones experimentaron las
consecuencias climaticas y ecologicas que se
produjeron durante el periodo Ultimo Méximo
Glacial (UMG), lo cual habria inducido cambios
en la anatomia craneofacial humana. En efec-
to, bajo un modelo de seleccion natural (SN)
relacionado con la supervivencia en ambientes
frios, las caracteristicas derivadas del craneo de
las poblaciones norasiaticas y periarticas (mon-
goles, siberianos, esquimales, aleutianos, etc.)
suelen verse como un conjunto de adaptaciones
tendientes a minimizar el intercambio caldrico
con el medio circundante, condiciéon que resul-
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taria ventajosa en un contexto de climas frios
(Coon, 1962; Howells, 1973; Roseman, 2004).

Si bien varios trabajos previos sugieren
que gran parte de la morfologia del craneo es
producto de evolucion neutral (e.g. Relethford
2004, 2010; von Cramon-Taubadel y Weaver,
2009), las evidencias de sefiales de adaptacion
en ciertas regiones del craneo de diversas po-
blaciones conducen a preguntar, si el efecto de
la SN es lo suficientemente importante como
para borrar la historia poblacional y/o a qué es-
cala geografica este efecto es detectable. Cuanto
mayor sea la escala geografica de un andlisis,
las poblaciones incluidas en el mismo cubriran
latitudes y climas mas diversos, lo que puede
hacer mas visible el efecto producido por la SN
y menos probable sera que un analisis de datos
cuantitativos provea informacion de la historia y
la estructura poblacional.

La idea de que la SN puede distorsionar los
patrones de estructura e historia poblacional a
una escala global, ya ha sido explorada por di-
versos autores. Por ejemplo, Relethford (2004,
2010) y Roseman (2004) detectaron sefales de
SN pero concluyeron que éstas no son suficien-
tes como para eclipsar los patrones subyacen-
tes de las relaciones entre poblaciones. Esta
conclusion es de gran importancia, dado que la
morfologia craneana es ampliamente usada para
reconstruir relaciones evolutivas y reflejar la fi-
logenia y la historia poblacional, especialmente
cuando los datos cuantitativos constituyen la
unica informacién disponible.

Cabe destacar que por lo general, la accion
de la SN no se pone a prueba explicitamente,
sino que es meramente inferida a posterio-
ri. Esto acontece atin cuando existen métodos
disefiados para evaluar el impacto directo de
procesos microevolutivos sobre la morfologia,
a través del rechazo de hipotesis nulas de evo-
lucion neutral basadas en la teoria evolutiva
(e.g. Lande, 1980; Relethford y Blangero, 1990;
Roseman y Weaver, 2007).

El objeto de este trabajo es evaluar si la di-
versidad morfologica observada en el craneo de
poblaciones humanas modernas a escala global,
puede ser explicada por la accion de procesos
exclusivamente estocasticos (deriva génica) o si
ademas, es posible considerar la intervencion de
fuerzas evolutivas direccionales en la conforma-
cion de los patrones de variacion observados. Para
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evaluar los patrones de variacion entre las pobla-
ciones se utilizd un modelo genético cuantitativo
destinado a analizar la relacion entre los patrones
de cambio y de variacion morfologica, tanto los
observados, como los esperados bajo un escena-
rio de so6lo evolucion neutral, basado en el marco
tedrico y estadistico de la teoria evolutiva desarro-
llado por Lande (1979, 1980).

MATERIAL Y METODOS
Muestra analizada

Se estudi6 un total de 1280 craneos masculi-
nos agrupados en 77 poblaciones humanas mo-
dernas (Tabla 1). Las series corresponden a po-
blaciones de un amplio rango geografico y eco-
l6gico, abarcando desde los 78° de latitud Norte

TABLA 1. Procedencia y cantidad
de muestras utilizadas

Codigo N Poblacion Grupo
ANA 14 Anamita

AUS 15 Australiano

BEN 14 Bengali

FIL 13 Filipinas Sur de Asia
MAV 12 Maravas

NEG 9 Negrito

YUN 20 Yunnan

AIN 22 Ainu

HYO 20 Hyogo

MOG 7 Mongol Norte de Asia
OUR 11 Ourga

TCH 11 Chukchis

AAS 11 Aasiaat

ALE 33 Aleutiano

ILL 16 Ilutalik Circum Articos
INU 12 Inuit

KON 12 Koniag

THU 8 Thule

CAB 15 Cabo Canaveral

CEN 10 Centerville

CHI 10 Chihuahua

COM 10 Comanche

DUR 10 Durango Norteamérica
HOR 9 Horrs Isl.

LPA 17 La Patera

PCO 14 Perico Isl.

PEI 20 Pericu

SAC 31 Sacramento

TABLA 1. Continuacion

Codigo N Poblacion Grupo
SAF 12 Safety Harbor
SBA 16 Sta. Barbara
SCR 21 Sta. Cruz Isl.
SJC 12 S. Juan Capistrano
SLO 11 S. Luis Ob.Bay = Norteamérica
SMI 13 S. Miguel Isl.
TLA 10 Tlatelolco

TLO 15 Tlatilco

VEN 9 Ventura/S. Nicolas
WIC 13 Wich-Caddo
AGU 9 Aguazuque
AMA 8 Amazonas
ANC 26 Ancon

ARA 17 Araucano
ARW 29 Arawak

BOL 17 Boliviano

BOT 20 Botocudo

CHA 16 Chancay

Che 7 Chequa

CON 12 Contumaza
DEL 27 Deltaico

ECU 16 Ecuador

GJA 12 Guajajara

GUA 14 Guajiro

1B 9 Ipi-Iboto

KUE 16 Kuelap

MAP 13 Maipure

MAQ 10 Maqui-Maquis
MAR 10 Marin Sudamérica
MOT 20 Motilon

MTA 20  Makat Tampu
MUI 37 Muisca

NAS 29 Nasca

NCH 17 Norchile

NES 43 Noreste

NOE 13 Noroeste

NTE 45 Nortehuelche
PAL 12 Paltacalo

PAU 11 Paucarcancha
PGD 15 Las Pirguas
RUM 8 Rumi-Lanchi
SAM 42 Sambaqui

SCH 17 Sudchile

SEL 14 Selknam

SOA 13 Soacha

STE 64 Sudtehuelche
TEQ 6 Tequendama
VCA 15 Valle del Cauca
YUK 13 Yukpa

N total 1280
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hasta los 55° de latitud Sur, incluyendo mayor-
mente al continente americano, asi como también
el asidtico y a Oceania.

La muestra abarca un rango de temperatura
media anual que va desde los 28.5 a -16.1°C y
de 38.4 a -34.2°C como extremos de temperatu-
ra. La mayoria de las series incluidas pertenecen
al Holoceno Tardio, a excepcion de Tequendama,
Aguazuque y Chequa que corresponden al Holo-
ceno Temprano.

La amplia distribucion geografica de esta
muestra, permite realizar analisis a distintos ni-
veles de agrupacion, teniendo en cuenta criterios
geograficos asi como escenarios de dispersion
humana. En cuanto a la expansion del Homo
sapiens anatomicamente moderno, esta bien es-
tablecido que tras su salida de Africa en tres di-
ferentes momentos (ver Lahr y Foley, 1994), las
otras dispersiones continentales se dieron hacia
Australia desde el sudeste asiatico, a través del
estrecho Sunda (hace unos 60 mil afios AP) y
hacia América desde el noreste asidtico a través
de Beringia (entre 26 y 18 mil afios AP) (Lahr,
1996). Todos los analisis del presente trabajo
se realizaron siguiendo una jerarquizacion de
la muestra total de acuerdo con este escenario,
de modo que primero se dividid la muestra en
poblaciones Americanas y Extra Americanas;
luego, a las Americanas en Circum Articos,
Norteamericanos y Sudamericanos y a las Extra
Americanas, en norte y sur de Asia. Este tltimo
grupo incluye poblaciones de Oceania como los
australianos. En la Tabla 1 se presentan las po-
blaciones asignadas a cada grupo. Notese que
dentro de los Circum Articos se incluy6 tam-
bién a los Chukchis asiaticos por tratarse de una
poblacién circum-artica. Se agregaron también
agrupaciones intermedias tales como norte de
Asia mas Circum Articos, Circum Articos mas
Norteamericanos y Americanos sin Circum Ar-
ticos (Norteamérica mas Sudamérica).

Evaluacion del rol de la Deriva Génica (DG)

La teoria evolutiva predice que la cantidad
de divergencia en las caracteristicas morfologi-
cas entre los grupos generada por la DG, debe
ser proporcional a su grado de variacion en la
poblaciéon ancestral (Lande, 1979), cuya me-
jor estimacion es la matriz de varianzas/cova-
rianzas genéticas aditivas o matriz G (Lande,
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1979). Este resultado teodrico se basa en ciertos
supuestos (Lande, 1979, 1980; Turelli, 1988;
Barton y Turelli, 1989), incluyendo los siguien-
tes (Marroig y Cheverud, 2004): la ausencia de
seleccion divergente, una ocurrencia constante
de mutaciones pleiotropicas aditivas que man-
tienen los fenotipos promedios y las varianzas
y covarianzas genéticas aditivas, dando lugar a
matrices G aproximadamente constantes o pro-
porcionales y el hecho de que los cambios en
el fenotipo promedio son causados por cambios
genéticos, en lugar de respuestas fenotipicas
a condiciones ambientales variables (Lande,
1979; Turelli et al., 1988).

De acuerdo con Lande (1979, 1980) la dis-
persion esperada de los fenotipos medios po-
blacionales, a través de la accion de la DG es
funciéon de la variacién/covariacion genética,
del tamafio poblacional efectivo y del tiempo de
divergencia entre las poblaciones:

B =G (IN)

donde B, es la matriz de varianza/covarianza (V/
CV) entre poblaciones en la generacion t, G es
la matriz de V/CV aditiva de la poblacion ances-
tral a partir de la cual derivan las poblaciones ac-
tuales, mientras que N_es el tamafio poblacional
efectivo de la poblacion ancestral. Dada la dificil
obtencion de la matriz G y el hecho de que existe
evidencia de que las matrices de V/CV fenotipica
y genética serian proporcionales, especialmente
para rasgos morfologicos, en diversos organismos
(Cheverud, 1988, 1996; Koots y Gibson, 1996;
Marroig y Cheverud, 2001, 2004; Cheverud y
Marroig, 2007), al sustituir G por su contraparte
fenotipica W (within-population phenotypic va-
riance/covariance matrix, en inglés) se obtiene:

Bo W (t/N)

Dado que t y N, son constantes para cual-
quier comparacion particular, el patron esperado
de la variacion fenotipica entre grupos deberia
ser proporcional a la variacion fenotipica in-
tragrupal (B~W), si las poblaciones se diversi-
ficaron sélo por accion de procesos evolutivos
estocasticos. Cualquier desvio de dicha pro-
porcionalidad puede interpretarse como huella
dejada por el accionar de una fuerza evolutiva
no estocastica como por ejemplo, la seleccion
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natural (SN). Asi, el objetivo es aplicar estos
conceptos a la evolucion craneofacial de pobla-
ciones humanas, partiendo de la hipotesis nula
de evolucion neutral.

De acuerdo con Ackermann y Cheverud
(2002, 2004) y Marroig y Cheverud (2004), la
relacion entre W y B puede expresarse como
una ecuacion de regresion simple, luego de
aplicar un Analisis de Componentes Principales
(ACP) sobre W para simplificar los calculos. La
variacion en la poblacion ancestral (matriz G,
ecuacion 1) es estimada calculando la matriz
observada de variancias/covarianzas fenotipicas
promediadas y ponderadas en forma intragrupal
(W). Esta matriz se somete a un ACP, con lo
cual la variacion interna (W) queda representa-
da por los eigenvalores de W, mientras que la
variacion entre grupos (B) se obtiene calculando
la varianza a lo largo de los escores poblaciona-
les medios de los componentes principales. De
este modo, lo que se compara es si la variacion
en los promedios poblacionales de los escores es
proporcional a la variaciéon dentro de poblacio-
nes, dada por los eigenvalores. B 'y W quedan
expresados, ya no como matrices, sino como
vectores, lo que permite evaluar su proporciona-
lidad a través de un modelo de regresion simple.
A una escala logaritmica:

InB, =In (t/N) +  In (W)

donde B, es la varianza entre poblaciones y W,
es la varianza dentro de poblaciones para el i-
ésimo eigenvector extraido de W, t es el tiempo
en generaciones y N_el tamafio efectivo de la
poblacion.

Si la diferenciacion ocurridé por deriva se
espera una pendiente (§) de 1 para la regresion
de la varianza entre grupos sobre la varianza
dentro de grupos. Por otro lado, una pendiente
de regresion mayor a 1 indica que uno o mas
de los primeros componentes principales (CP)
son mas variables, en relacion a los otros, que
lo esperado por DG. Esto podria ocurrir debido
a un proceso de seleccion natural diversificado-
ra sobre las primeras dimensiones o seleccion
natural estabilizadora en los CP mas bajos. Por
otro lado, si la pendiente es significativamente
menor que 1, indicaria que las poblaciones son
relativamente mas variables a lo largo de las
dimensiones mas bajas. De nuevo, esto puede

ocurrir a través de una fuerte seleccion diver-
sificadora en esas dimensiones bajas, de selec-
cion estabilizadora en las primeras dimensiones
(Marroig y Cheverud, 2004). Asi, si la pendien-
te de la recta es significativamente distinta de 1
(no consistente con DG) se procede a evaluar el
comportamiento y la influencia de aquellos CP
outliers que caen por fuera de los intervalos de
confianza de la recta.

El tamafo y la forma del craneo

La morfologia craneofacial se estudi6 a par-
tir de medidas lineales empleando el método
craneofuncional (Pucciarelli et al., 2003, 2006,
2008). Treinta variables métricas describen los
distintos componentes funcionales del craneo
(Tabla 2). Las medidas consisten en largo (L),
ancho (A) y altura (H) de cada componente ma-
yor del craneo (neurocraneo, N y facial, F) y de
cada componente menor del neurocraneo (ante-
rior, NA; medio, NM; posterior, NP y 6tico, OT)
y de cada componente menor de la cara (optico,
O; respiratorio, R; masticatorio, M y alveolar,
A). Asi por ejemplo, el largo de la parte poste-
rior del neurocraneo se denota con LNP, el an-
cho del componente alveolar con AA, etc. Todas
las medidas fueron tomadas por uno de los auto-
res (HMP) evitando asi el error interobservador.

Al trabajar con medidas lineales, el primer
componente principal representa generalmen-
te al tamafio y al cambio en la forma relacio-
nado con el cambio en tamafio. Para evaluar si
el efecto del tamafo tiene importancia sobre la
recta de regresion y por lo tanto sobre los resul-
tados, todos los analisis se recalcularon después
de la estandarizacion de las variables origina-
les. Siguiendo a Darroch y Mosimann (1985)
se dividi6é cada variable original por la media
geométrica de todas las variables (consideran-
do a la media geométrica como un estimador de
tamano).

RESULTADOS

En la Tabla 3 figuran los resultados para el
enfoque regresional del modelo de Lande con
los valores de la pendiente de regresion para la
varianza entre poblaciones (B) en funcion de la
varianza dentro (W) y el valor estadistico aso-
ciado a la hipotesis nula de DG (f=1).
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Cuando se evaluan todas las poblaciones de
la muestra (Tabla 3) el modelo es no consistente
con DG y lo mismo ocurre para el continente
Americano y para las poblaciones del norte de
Asia. Este resultado se mantiene al utilizar las
variables estandarizadas (Tabla 3). En la Figura
1 se muestran los graficos de regresion entre el lo-
garitmo natural de la varianza entre poblaciones

(LnB) y el logaritmo natural de los eigenvalores
de W (o varianza dentro) para todos los niveles
o0 agrupaciones de poblaciones estudiadas. En la
Figura 2 se representa en un mapa la variacion en
el estimador del tamafio total del craneo (la media
geométrica calculada con todos los componentes
funcionales), asi como los valores promedios de
tamaflo para cada grupo y su desvio estandar. En

TABLA 2. Variables craneométricas utlizadas. Se detallan las variables con sus simbolos
v el componente funcional al que pertenecen

Componente  Simbolo Nombre Descripcion
Funcional
LN Longitud neurocraneana Nasion - Opistocraneo
Neurocraneo AN Ancho neurocraneano Eurion - Eurion
Mayor HN Altura neurocrancana Basion - Vertex
LF Longitud facial Prostion interno - Vomerobasilar
Facial AF Ancho facial Cigion - Cigion
Mayor HF Altura facial Nasion - Prostion
LNA Longitud neurocraneana anterior Glebale - Bregma
ANA Ancho neurocraneano anterior Pterion - Pterion
HNA Altura neurocraneana anterior Bregma - Vomerobasilar
LNM Longitud neurocraneana media Bregma - Lambda
ANM Ancho neurocraneano media Eurion - Eurion
Neurocraneo HNM Altura neurocraneana media Basion - Bregma
Menor LNP Longitud neurocraneana Opistion - Opistocraneo
posterior
ANP Ancho neurocraneano posterior Asterion - Asterion
HNP Altura neurocraneana posterior Lambda - Opistion
LOT Longitud otica Borde timpanico inferior - punto medio del borde
interno del hueso petroso
AOT Ancho otico Ancho auditivo externo
HOT Altura otica Altura auditiva externa
LO Longitud optica Dacrion - Foramen interesfenoidal
AO Ancho optico Dacrion - Ectoconquio
HO Altura 6ptica Punto Supraorbitario medio - punto Infraorbitario medio
Facial LR Longitud respiratoria Subnasal - Espina nasal anterior
acia . . L. ..
Menor AR Ancho respiratorio Ancho méaximo apertura piriforme
HR Altura respiratoria Nasion - Subnasal
LM Longitud masticatoria Borde inferior sincondrosis cigomatica - borde posterior
cavidad glenoidea
AM Ancho masticatorio Surco anterior cresta esfenotemporal - punto inferior
sincondrosis cigotemporal
HM Altura masticatoria Borde inferior sincondrosis cigotemporal - interseccion
linea temporal superior con sutrura coronal
LA Longitud alveolar Prostion externo - borde alveolar posterior
) AA Ancho alveolar Distancia entre los molares segundo y tercero de ambas
15[3‘:131 hemiarcadas superiores
enor HA Altura alveolar Profundidad palatina sagital entre segundo y tercer

molar superior
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TABLA 3. Resultados para el enfoque regresional del test de Lande

Sin correccioén alométrica

Con correccion alométrica
(variables Mosimann)

Grupo (n) b Inf Sup DG? P
Sur de Asia (7) 095 0.75 1.14 SI 0.571

Norte de Asia (5)  0.73 0.55 092 No 0.006

Extra América (12) 1.06 091 1.22 SI 0.400

Circum Articos+  1.01 0.83 1.19 SI  0.891

Norte de Asia (11)

América (65) 1.16 1.05 1.27 No 0.005

Circum Articos (7) 095 0.74 1.17 SI  0.640
Norteamérica + 1.15 098 1.32 SI 0.085

Circum Articos (27)

Norteamérica (20) 1.17 1.01 1.34 No 0.041
Norteamérica + 1.17 1.04 1.29 No 0.010
Sudamérica (59)

Sudamérica (39) 1.13 1.03 1.24 No 0.014
Todos (77) 1.17 1.08 1.26 No 0.001

R? b Inf Sup DG? p R?
0.78 | 0.85 0.65 1.06 SI 0.146  0.73
0.69 | 071 0.5 091 No 0.007 0.63
0.87 | 0.89 0.71 1.07 SI 0.224  0.79
0.82 |1 095 0.75 1.15 SI 0.607 0.78
094 | 1.18 1.06 1.3 No 0.004 094
0.75 |1 0.89 0.65 1.14 SI 0.389 0.67
087 | 1.18 1 1.35 No 0.045 0.87
0.88 | 1.21 1.01 142 No 0.043 0.84
093 | 1.2 1.08 132 No 0.003 0.93
095 | 1.18 1.02 134 No 0.032 0.89
096 | 1.2 11 129 No 0.000 0.96

n: cantidad de poblaciones incluidas en el grupo; b: pendiente de la recta de regresion entre el logaritmo natural de la varianza
entre poblaciones y el logaritmo natural de la varianza dentro de poblaciones (LnB ~ LnW); Inf'y Sup: intervalos de confianza
del 95% para la pendiente b; DG?: indica si el resultado es consistente con Deriva Génica; p: valor p para la hipotesis nula de

DG (B=1); R% valor de r? ajustado para el modelo de regresion.

la Figura 3 se muestran los graficos de regresion
del modelo luego de estandarizar el tamafio. En
resumen, no se observa una sefal de evolu-
cion exclusivamente estocastica en América
(incluyendo a las poblaciones circum-articas) ni
en el norte de Asia y el tamafio no esta afectando
de manera definitiva estos resultados. Es decir,
si bien en general el tamaiio, representado en el
primer eje de variacion o CP1, contribuye a que
la recta de regresion sea mayor que 1 (excepto
para Circum Articos y norte de Asia y ligera-
mente para Extra América, Fig. 1), cuando se
elimina este componente mediante la estandari-
zacion de los datos (variables Mosimann) se si-
gue rechazando la hipotesis nula para los grupos
mencionados (Tabla 3).

A partir de la observacion de las Figuras 1
y 2 llaman la atencion dos cosas. Por un lado,
para las poblaciones circum-articas y del norte
de Asia, el CP1 (cuando el modelo es aplicado
sobre las variables originales y por tanto resu-
me en gran parte informacion de tamafio) pre-
senta un comportamiento diferente al resto de
los niveles. En todos estos casos (poblaciones
Circum Articas, poblaciones del norte de Asia

y todas estas poblaciones juntas), el CP1 no es
aquel que presenta mayor variacion entre po-
blaciones (LnB) como ocurre en el resto de los
grupos (Fig. 1). Por otro lado, estas dos agrupa-
ciones (Circum Articos y norte de Asia) presen-
tan los valores promedio mas altos para tamafio
(junto con Norteamericanos) y al mismo tiempo
los menores desvios estandares (aunque no es
el caso de Norteamericanos) (Fig. 2). Cuando
se juntan las poblaciones circum-articas y del
norte de Asia, el CP1 (mayormente relacionado
con tamafio) se comporta como outlier negativo
de la recta de regresion (Fig. 1), presentando
poca variacion entre poblaciones (LnB), aun-
que la pendiente de la recta no es significativa-
mente distinta de uno. Si bien el valor de tama-
flo para norteamericanos es similar a los grupos
de altas latitudes (Fig. 2), su desvio estandar es
mayor y el CP1 no tiene el mismo comporta-
miento en la recta de regresion. Este compor-
tamiento tampoco se observa para el resto de
los niveles. Una de las posibles explicaciones
de este resultado es que podria estar reflejando
la conocida regla ecologica que establece que
a mayor tamafio de una estructura, esta tendra
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menor relacion superficie/volumen, lo que mi-
nimizaria la pérdida de calor.

Para establecer qué componentes funciona-
les del craneo son los responsables del desvio
en la proporcionalidad esperada se inspeccionan
los residuos de la recta (ver e.g. Ackermann y
Cheverud, 2002), es decir el comportamiento
de los componentes principales y su efecto en
la recta de regresion (outliers) para cada uno de
los niveles estudiados.

Todos

La hipdtesis nula de DG se rechaza en todos
los casos, ya sea para la informacion de forma
y tamafio como para las variables estandariza-
das (Tabla 3). Las pendientes de las rectas son
mayores que 1 y como puede verificarse en las
Figuras 1 y 3, las primeras tres dimensiones caen
por encima de las bandas de confianza de la rec-
ta de regresion, sugiriendo que la variacion entre

+| Todos América

.| Norteamérica +
Circum Articos

.| Norteamérica + 4| Circum Articos

Sudamérica

Norteamérica

Circum Articos +
Norte de Asia

Sudamérica

®
-

Extra América. .

Norte de Asia 5 5
.

Sur de Asia

Fig. 1. Graficos de regresion entre LnB (logaritmo natural de la variacion entre poblaciones) y LnW (variable independiente
representando la variacion dentro, calculada como logaritmo natural de los eigenvalues de W) para los distintos niveles de
analisis. Cada punto de la regresion representa a un componente principal. Los resultados se corresponden con la Tabla 3.
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Fig. 2. En el mapa se representa la variacion en el estimador del tamailo total del craneo (la media geométrica calculada con
todos los componentes funcionales). A mayor tamafio del punto, mayor tamafo del craneo. Los codigos de las poblaciones
se corresponden con los de la Tabla 1. El grafico muestra los valores medios de tamaio para cada grupo (sam: Sudamérica;
nam: Norteamérica; circ: Circum Articos; nas: Norte de Asia; sas: Sur de Asia) y su desvio estandar.

poblaciones supera lo esperado bajo un escenario
de evolucion estocastica. La Figura 4 presenta la
dispersion de los escores poblacionales para los
tres primeros componentes principales, los que en
conjunto explican aproximadamente el 43.5% de
la variacion total en la muestra. En estos graficos
se puede apreciar que en las poblaciones nativas
americanas (y especialmente las sudamericanas)
hay valores extremos de variaciéon craneofacial,
equivalentes a los rangos maximos de diferencia-
cion que presenta nuestra especie a nivel global.
Si bien es cierto que en esta muestra las series
sudamericanas representan aproximadamente
el 50% del total y el 80% esta representado por
series americanas, este alto grado de diversifica-
cion intraamericana ha sido previamente sugeri-
do (Gonzalez-José et al., 2001, 2008).

América y Sudamérica

Dado que la desviacion de la proporcionali-
dad en la variacion entre y dentro de las poblacio-
nes se mantiene al corregir el efecto del tamafio,
se describen sdlo los resultados para el analisis
con variables estandarizadas. En estos niveles se
rechaza la hipétesis nula de DG. Las pendientes
de las rectas son mayores que 1 (Tabla 3, Fig. 3),
con las primeras dimensiones presentando ma-
yor variacion entre grupos que lo esperado bajo
un modelo nulo. Las tres primeras dimensiones
mantienen el mismo patrén en estos dos niveles

del analisis. Los CP 1, 2 y 3 se encuentran por
encima y por fuera de los intervalos de confianza
de la recta y en conjunto representan una varian-
za explicada de aproximadamente el 45% de la
variacion total (20, 15 y 10%, respectivamente).
El CP1 y el CP3 estan correlacionados con la me-
dia geométrica (p<0.001) por lo que representan
variacion alométrica. Estas primeras dimensio-
nes estan mayormente asociadas a componentes
del neurocraneo, excepto el CP1 que también se
asocia a la altura masticatoria (HM) y el CP2 al
ancho facial (AF).

El CP1 representa una dimension en la que
un neurocraneo largo anterior y posteriormente,
estd asociado a una cara angosta y neurocraneo
angosto y bajo, asi como a un componente mas-
ticatorio bajo. Esta forma esta representada por
los Pericties de Baja California (USA), los Aus-
tralianos y las poblaciones sudamericanas como
Botocudos de Brasil, Selknam y Tehuelches de
Patagonia austral, mientras que el otro extremo
lo ocupan poblaciones sudamericanas como
Soacha y Valle del Cauca (Colombia) y Rumi
Lanchi (Peru). El CP1 esté por encima de la ban-
da de confianza en todos los niveles americanos.
Uno de los mayores outliers en esta dimension
corresponde a la poblacion de Pericues (PEI). De
hecho, si se recalcula quitando PEI (no se mues-
tran los resultados) este CP ya no es un outlier
para los niveles Nam y Nam-Circ y la hipotesis
nula no se rechaza (ver abajo). Sin embargo, el
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Todos

N\

América

Sudamérica

Norteamérica

Norte de Asia

Fig. 3. Graficos de regresion entre LnB (logaritmo natural de la variacion entre poblaciones) y LnW (variable independiente
representando la variacion dentro, calculada como logaritmo natural de los eigenvalues de W) para los distintos niveles de
analisis, luego de aplicar la correccion de Mosimann. Cada punto de la regresion representa a un componente principal. Los

resultados se corresponden con la Tabla 3.

CP1 sigue siendo outlier en Todos, América y
Sudamérica y esto se debe mayormente a la va-
riacion en Sudamérica para este CP.

El CP2 representa un neurocraneo alto y lar-
go en su parte media, asociado con caras angos-
tas y neurocraneos angostos y largos en su parte
anterior, en los valores positivos. En este eje se
separan por un lado, en los valores positivos,
poblaciones americanas mas antiguas, como
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Chequa, Aguazuque y Tequendama, asi como
poblaciones esquimales que se encuentran cer-
canas a AUS y PEI, de poblaciones americanas
mas recientes en los valores negativos, como
Arawak (ARW) y Guajajara (GJA), asi como
también Ipi-Iboto (IIB) y Maipure (MAP),
Aleutianos (ALE) y Ourgas (OUR).

Guajajara (GJA), Ipi-Iboto (IIB) y Maqui
Maquis ocupan los mayores valores positivos
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Fig. 4. Graficos de escores de los componentes principales 1, 2 y 3 (outliers) para el analisis que incluye a todas las poblacio-
nes. Se grafican las elipses del 95% para cada grupo: sam: Sudamérica; nam: Norteamérica; circ: Circum Articos; nas: Norte
de Asia; sas: Sur de Asia. Los componentes principales 1, 2 y 3 graficados aqui, representan ejes de variacion a lo largo de
los cuales las poblaciones se diversificaron de tal forma que su diferenciacion no puede explicarse solamente por evolucion
neutral.
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del CP3 (Fig. 4), presentando neurocraneos
largos y bajos posteriormente. GJA e 1IB ade-
mas ocupan los mayores valores negativos del
CP2 junto con ARW y OUR asi como Guajiros
(GUA) y Mongoles (MOGQG), presentando neuro-
craneo y cara anchos.

En resumen, cuando se analizan sélo pobla-
ciones americanas, la hip6tesis de DG es rechaza-
da debido a que las primeras dimensiones de va-
riacion morfologica presentan valores de diversi-
ficacion entre poblaciones mayores a lo esperado
(Fig. 3). Estas primeras dimensiones representan
variacion principalmente en la altura y ancho del
neurocraneo (CP1 y CP2) y en largo del neurocra-
neo (CP3). Los rasgos faciales que estan asociados
a estas dimensiones son principalmente la altura
del aparato masticatorio (CP1) y el ancho facial
(CP2). Las poblaciones que mas se diferencian a
lo largo de estos ejes son los Pericties de Nortea-
mérica, las poblaciones del Holoceno Tardio de
Sudamérica, los cazadores-recolectores del sur y
oeste de Sudamérica junto con los australianos y
las agricultoras del este y norte de Sudamérica.
En general, el patron de variacion representado
en los tres primeros componentes (outliers de la
recta de regresion) estd mayormente influenciado
por poblaciones de Sudamérica (Fig. 4), por ello
los resultados se mantienen similares a lo largo de
todos estos niveles. Sin embargo, en la Figura 3 se
observa que el CP6 también es un outlier positivo
de la recta en América y no en el nivel Sam y esto
€s porque su variacion es mayor para poblaciones
de Norteamérica.

Norteamericanos y Circum Articos

En general los primeros ejes (CPs) son si-
milares entre el nivel Norteamericanos mas
Circum Articos y solo Norteamericanos (en la
Figura 3 se presenta el grafico de regresion para
Norteamericanos), por lo que es posible que el
rechazo de la hipotesis nula esté dado principal-
mente por la variacion que aportan las poblacio-
nes no circum-articas. En la Figura 3 se observa
que los CP1, 4, 5 y 6 (outliers) caen por enci-
ma de las bandas de confianza para la recta de
regresion de Norteamericanos y representan el
17,8, 7y 6.4% de la variacion total, respectiva-
mente. A lo largo del primer CP se diferencian
los Pericues, que presentan neurocraneo total y
medio angostos y bajos, junto con baja altura
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masticatoria. Los ejes CP4 y CP6 estan fuer-
temente asociados positivamente con la altura
masticatoria y en ambas dimensiones TLA pre-
senta valores extremos negativos. A lo largo del
CP5, asociado negativamente con la altura del
neurocraneo posterior y positivamente con la
altura total del neurocraneo, se observa una va-
riacidn que se asocia a una clina longitudinal, en
donde las poblaciones de Florida (HOR, SAF,
CAB) se encuentran en el extremo positivo y las
poblaciones de California (SBA, VEN, SMI) se
encuentran en el extremo negativo. Esta clina
longitudinal ya fue detectada previamente por
Pucciarelli et al. (2008). En resumen, la hipétesis
de DG se rechaza para el continente Norteamerica-
no, en donde las series de Pericties y Tlatelolcos se
separan del resto de las poblaciones, debido a sus
valores extremos asociados a la altura del neuro-
craneo y del componente masticatorio. Ademas, se
observa diferenciacion este-oeste en el continente
norteamericano que ha sido previamente asociada a
modelos de poblamiento temprano de las Américas
(Pucciarelli et al., 2008).

Norte de Asia y Circum Articos

En general los niveles Circum Articos, norte
de Asia y norte de Asia méas Circum Articos si-
guen el mismo patrén, diferenciandose del resto
en que sus pendientes son menores que 1 y no
estan gobernadas, como es comun, por la in-
fluencia del primer CP (Fig. 1). Fuera de Améri-
cay después de estandarizar el tamafo, el recha-
zo de la hipotesis nula de proporcionalidad se
da en el norte de Asia. En el norte de Asia (Fig.
3), la recta tiene una pendiente significativa-
mente menor que 1 y segun el modelo, de haber
un proceso de seleccion, este estaria actuando
como fuerza diversificadora sobre los rasgos re-
presentados por las dimensiones mas bajas (que
llevarian la recta hacia arriba, disminuyendo su
pendiente) y como fuerza estabilizadora sobre
las primeras dimensiones. Los CP1, 2 y 3 expli-
can el 24.4, 14.3 y 12.1% de la variacion total,
respectivamente. El CP1 esta fuertemente aso-
ciado a la altura del neurocraneo medio, el CP2
representa principalmente la variacion en el an-
cho del neurocraneo y el CP3 refleja a neurocra-
neos cortos y altos en su parte media y bajos en
su parte posterior junto con masticatorios bajos.
Segun el modelo, sobre estos rasgos habria ac-
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tuado una seleccion natural estabilizadora. Por
otro lado, el CP25 (asi como el CP28) son di-
mensiones bajas, pero aqui es importante hacer
una aclaracion. Normalmente en un analisis de
componentes principales estas dimensiones no
se tomarian en cuenta, pues explican poco de la
variacion existente (en este caso 0.2 y 0.11%,
respectivamente). Sin duda, estos CPs no son
importantes desde la optica de la cantidad de
variacion explicada. No obstante, el objetivo del
modelo empleado es observar el comportamien-
to de los CPs en términos de relacion intragrupal
versus intergrupal, mas alla de la importancia de
la variaciéon que expliquen. En otras palabras,
el efecto de los factores no aleatorios no tiene
que enfocarse necesariamente en los aspectos
mayores de la variacion (e.g. una estructura de
cambio sutil, confinada a los ultimos CPs, pue-
de haber sido sujeta a una fuerza de seleccion
natural direccional fuerte, generando un carac-
ter outlier detectado por el modelo). Volviendo
a los resultados para el norte de Asia (Fig. 3),
estas dimensiones bajas como el CP25, presen-
tan mucha mas variacion entre poblaciones que
lo esperado bajo evolucion neutral y son puntos
muy influyentes en la pendiente de la recta (pro-
vocan que ésta sea menor a 1 y se rechace la
proporcionalidad). De acuerdo al modelo, seria
una fuerza de seleccion natural diversificadora
la que estaria actuando sobre estos rasgos. Como
en la mayoria de los demas niveles, en general
las primeras dimensiones representan mayor-
mente variacion en los componentes del neuro-
craneo y las dimensiones mas bajas representan
variacion en los rasgos faciales. En este caso,
el CP25 representa en un extremo de variacion
a los Chukchis (TCH), seguidos por los Ourgas
(OUR), con narices angostas y orbitas anchas y
altas. Cuando se agregan los Circum Articos a
este analisis, los Chukchis se agrupan con los
esquimales (INU, AAS, THU e ILL) también en
dimensiones bajas, cuya variacion es mayor que
la esperada (y hacen que la recta sea menor que
la unidad). Estas poblaciones tienen valores ba-
jos de (largo) longitud respiratoria, ancho facial,
ancho respiratorio y altos para ancho orbital y
longitud masticatoria.

En resumen, en el norte de Asia también
se rechaza la hipotesis de DG. Sin embargo, a
diferencia del resto de los niveles de agrupa-
miento estudiados, la pendiente de la regresion

es significativamente menor que 1. Las prime-
ras dimensiones, que estan mayormente aso-
ciadas al neurocraneo, influyen sobre la recta,
aumentando el valor de la pendiente y acercan-
dolo a 1 (proporcionalidad), mientras que las
dimensiones bajas (como el CP25) asociadas a
rasgos faciales, provocan que la recta se aleje
de la proporcionalidad y se rechace la hipotesis
de DG.

DISCUSION

El presente estudio combina técnicas morfo-
métricas con andlisis derivados de los modelos
de la genética cuantitativa para evaluar los proce-
sos evolutivos responsables de la variacion cra-
neofacial a diferentes niveles espaciales en Asia
y América. Todos los analisis fueron aplicados
tanto a las variables craneométricas originales
como a las variables estandarizadas para elimi-
nar el efecto del tamafio siguiendo a Darroch-
Mosimann (1985). En general y de acuerdo con
lo propuesto por el modelo, los resultados in-
dican que la diversificacion en tamafio y forma
del craneo humano no podria explicarse exclusi-
vamente por una evolucion neutral dirigida solo
por agentes estocasticos como la DG. Si bien la
variacion en tamafio (el CP1 de los analisis sobre
las variables originales) es causante, en parte, de
la falta de proporcionalidad entre las varianzas
entre y dentro de poblaciones, la diversificacion
en la forma y variacion alométrica (analisis so-
bre las variables Mosimann), también apuntan a
una evolucién no estocéstica.

En suma, se registra una sefial de evolu-
cion direccional que pudo haber actuado sobre
la diversificacion del craneo humano moderno,
particularmente centrada en aspectos morfolo-
gicos relacionados con altura y ancho del neu-
rocraneo y altura del componente masticatorio
a una escala global (tal vez seleccion diversifi-
cadora?) y tamafio del craneo total, ancho y alto
del neurocraneo (tal vez seleccion estabilizado-
ra?) y del componente nasal (tal vez seleccion
diversificadora?) en el norte de Asia y circum-
artico. Es importante notar sin embargo, que el
modelo aplicado no permite diferenciar entre
tipos de procesos no aleatorios (e.g. migracion,
plasticidad fenotipica, seleccion natural) como
mecanismos causales para explicar las diferen-
cias morfoldgicas observadas. Los escenarios
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de seleccion sugeridos aqui son solo hipotesis
alternativas, que surgen a partir del rechazo de
la hipotesis nula de evolucion neutral o estocas-
tica. En otras palabras, estos resultados no son
prueba del accionar de la seleccion natural, sino
que simplemente a partir del rechazo de la hipo-
tesis nula de neutralidad sugieren mas hipotesis
alternativas a ser probadas o exploradas.

Dado el bajo nimero de grupos incluidos
en algunas comparaciones, la disminucion de la
potencia estadistica puede ser responsable de no
rechazar la hipétesis nula de DG (cuando ésta
en realidad es falsa). No obstante ello, se detec-
to evidencia de evolucidén no estocastica para
niveles con muy pocas poblaciones (como por
ejemplo Nas). Fuera de las Américas, ésta se-
nal se manifiesta en las poblaciones del noreste
asiatico. En las Américas, el modelo de evolu-
cion neutral se rechaza tanto cuando se inclu-
yen las poblaciones del artico como cuando no,
tanto en Norteamérica como en Sudamérica. Sin
embargo, el resultado mas significativo se dio al
considerar la totalidad de las poblaciones, ya sea
con o sin informacion de tamafio. Este nivel pre-
sentd los valores mas bajos de p, asi como los
valores mas altos de r? y los intervalos de con-
fianza mas angostos para la recta de regresion.
De hecho si se usara un nivel de significancia de
0.001, se obtendria sé6lo un 0.1% de probabili-
dad de equivocarse al rechazar la hipdtesis nula
de DG para el nivel Todos. Es decir que, a una
escala geografica global, no puede aceptarse que
la DG es la unica fuerza evolutiva que dirigid
la evolucion del craneo humano. Por el contra-
rio, la diversidad en la morfologia craneofacial
a nivel intercontinental es mayor que la que se
espera para un modelo nulo de evolucion exclu-
sivamente estocastica.

Uno de los primeros resultados que emergen
de este andlisis es la influencia del tamaio en la
particion de las varianzas poblacionales. Las po-
blaciones circum-articas y norasiaticas para las
cuales el tamafio del craneo es mayor, presentan
también menor variacion para este rasgo (ver re-
sultados). A su vez este resultado se corresponde
con el hecho de que para esas poblaciones (cir-
cum-articas y norasiaticas) el CP1 obtenido al
aplicar el modelo sobre las variables originales
(y por lo tanto el eje que representa en gran parte
informacion de tamaio) presenta valores bajos de
diversificacion entre poblaciones en relacion al
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resto de los niveles de analisis (en los que el CP1
generalmente se comporta como outlier positivo
de la recta, mas alld de que la hipdtesis nula se
rechace o no). Es llamativo que, si bien la hipo-
tesis nula del modelo se rechaza solo en el caso
del grupo norte de Asia, cuando se agregan las
poblaciones del artico el CP1 se comporta como
outlier negativo (Fig. 3). Tal vez este resultado
podria estar relacionado con la posibilidad de que
haya actuado seleccion estabilizadora sobre esta
dimension, respondiendo a lo esperado dada una
adaptacion al clima a través de una reduccion de
la relacion superficie-volumen. Estudios a escala
mundial y regional han sefialado la importan-
cia de la temperatura, dada su asociacion con la
masa corporal, la relacion superficie/volumen, la
estatura y el tamafio del craneo (Roberts, 1953;
Beals et al., 1984; Katzmarzyk y Leonard, 1998;
Bernal et al., 2006; Béguelin, 2009; Gustafsson y
Lindenfors, 2009). Estos estudios han sugerido
que los humanos modernos siguen la regla eco-
grafica de Bergmann (1847), la cual establece
que los individuos de las poblaciones que habi-
tan regiones mas frias son mas grandes, debido
a los procesos de adaptacion que dieron lugar a
una relacion area superficial/masa corporal que
se minimiza en climas frios para disminuir la
pérdida de calor.

Si bien en este trabajo no se presentan evi-
dencias directas de SN, una posible interpreta-
cion del rechazo de las hipotesis nulas de DG
es que podrian estar en parte asociadas a las hi-
potesis de adaptacion al clima frio, asi como a
cuestiones de economias y estilos de vida. Por
ejemplo, a lo largo del CP1 del analisis que in-
cluye a todas las poblaciones (Fig. 4), que esta
altamente asociado al componente masticatorio
(altura) se separan poblaciones de diferente es-
tilo de vida y economia, como cazadores reco-
lectores (Selknam, Australianos, Botocudos),
de agricultores andinos (Rumi Lanchi, Valle
del Cauca), lo que puede estar relacionado con
cambios anatomicos debidos a diferencias en la
dieta. Si este desvio de la hipotesis de evolucion
neutral se debe a procesos de SN o plasticidad
fenotipica, no puede ser establecido aqui y esca-
pa a los objetivos del presente estudio. No obs-
tante, el efecto del estrés masticatorio y cambios
de dieta en poblaciones humanas ha sido do-
cumentado previamente (Gonzalez-José et al.,
2005; Sardi et al., 2006; Paschetta et al., 2010).
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Recientemente Perez et al. (2011) estudia-
ron el rol de la dieta y la temperatura sobre la
diversificacion morfologica entre poblaciones
de Sudamérica y concluyeron que el factor die-
ta tiene el mayor efecto sobre los patrones de
variacion de tamano y forma alométrica. Ade-
mas, después de comparar sus resultados con la
expectativa neutral para rangos de divergencia
(Lynch, 1990) plantean que sdlo procesos alea-
torios son insuficientes para explicar la diversi-
ficacion morfoldgica en Sudamérica. En refe-
rencia a este ultimo punto, el presente trabajo
coincide con Perez et al. (2011) dado que los
resultados expuestos aqui sefialan que la deriva
genética es insuficiente para explicar la diversi-
ficacion morfologica en Sudamérica.

CONCLUSIONES

A través de la aplicacion del modelo de
Lande, se detectaron ejes de variacion a lo largo
de los cuales las poblaciones se diversificaron
de tal forma que su diferenciacion no puede ex-
plicarse solamente por evolucion neutral (DG).
Los resultados sugieren el accionar de fuerzas
evolutivas no aleatorias. El modelo aplicado no
permite diferenciar entre tipos de procesos no
aleatorios (e.g. migracion, plasticidad, seleccion
natural) como mecanismos causales para expli-
car las diferencias morfologicas observadas. Sin
embargo, una de las posibles interpretaciones de
los resultados es que podrian estar relacionados
con adaptaciones climaticas, asi como cambios
en el tipo de dieta. En definitiva, el rechazo de
la hipdtesis nula de evolucion neutral, podria in-
terpretarse como un indicador indirecto de que
procesos direccionales como la seleccion natu-
ral habrian tenido un rol en la evolucion de los
caracteres en cuestion o de que estos caracteres
no se ajustan al modelo genético-cuantitativo
usado en el test estadistico (Roseman y Weaver,
2007, Weaver et al., 2007).

En particular, el continente americano (espe-
cialmente Sudamérica) presenta altos niveles de
diversificacion craneofacial, equivalentes a los
rangos maximos de diferenciacidon que presenta
nuestra especie a nivel global. Dado que Amé-
rica fue el ultimo espacio continental poblado
por Homo sapiens, estos resultados resaltan la
importancia de considerar modelos genético
cuantitativos formales que permitan discrimi-

nar con precision los aspectos de la morfologia
craneofacial humana que han evolucionado a
través de factores estocdsticos y no estocasti-
cos. En este sentido, también seria interesante
y necesaria, la aplicacion de analisis similares
a diferentes regiones anatoémicas del craneo, los
cuales escaparon al alcance del presente trabajo.
En definitiva, los resultados obtenidos aqui,
ponen de manifiesto que tanto los procesos neu-
trales como los no neutrales son responsables de
la diversificacion morfolégica del craneo huma-
no en todas las escalas geograficas estudiadas.
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