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RESUMEN Diversos factores genéticos y ambientales
pueden actuar sobre los mecanismos que amortiguan el
efecto de perturbaciones aleatorias durante el desarrollo,
resultando en un aumento de la inestabilidad del desarrollo
(ID) y de la variacién a nivel individual. El objetivo de
este trabajo es analizar el grado y el patron de asimetria
fluctuante (AF) en el craneo, como una medida de ID, en
poblaciones con distinto tipo de subsistencia. Asimismo,
se evalua la existencia de diferencias entre la base, la bove-
da y el esqueleto facial. Se relevaron landmarks tridimen-
sionales sagitales y bilaterales en 109 craneos de Chubut,
San Juan y SO de Pampa. El método de Superposicion
Procrustes Generalizado fue usado para extraer los com-
ponentes simétrico y asimétrico de la forma. Los analisis

preliminares indicaron que el error de medicion y la asime-
tria direccional dan cuenta de un porcentaje reducido de la
variacion total, mientras que la AF explica entre el 10 y el
15% de la misma. La magnitud de AF -estimada como la
distancia Procrustes entre las configuraciones originales y
sus imagenes reflejadas- de la boveda y la region facial re-
sulté mayor en San Juan, mientras que la base no presentd
diferencias entre las muestras. Los patrones de forma del
componente asimétrico indican que la muestra de Chubut
se diferencia en la base y la cara, mientras que la de San
Juan se diferencia en la boveda. En resumen, los resultados
obtenidos sugieren variacion modular en la ID del craneo y
diferencias entre las muestras analizadas. Rev Arg Antrop
Biol 16(1):17-29, 2014.
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ABSTRACT Regulatory mechanisms acting on the effect of
stochastic perturbations during development can be modu-
lated by diverse environmental and genetic factors, resulting
in increased developmental instability (DI) and individual
variation. It has been suggested that subsistence-related
ecological changes could have significantly influenced cra-
niofacial morphology of South American aboriginal popula-
tions. In this paper, the magnitude and pattern of fluctuating
asymmetry, used as a DI measure, are compared among the
samples with different subsistence strategies and among 3
craniofacial modules. Midline and bilateral 3D landmarks
were recorded in 109 skulls from Chubut, San Juan and SW
of the Pampean region. The Generalized Procrustes Supe-
rimposition method was used to extract the symmetric and

Los rasgos fenotipicos se originan a lo lar-
go de la ontogenia como resultado de la accion
de multiples procesos del desarrollo que son in-
fluenciados por factores genéticos, epigenéticos y
ambientales (Atchley y Hall, 1991; Wagner y Al-
tenberg, 1996; Hallgrimsson y Lieberman, 2008).
Una de las propiedades mas importantes de los
procesos del desarrollo es su capacidad de limitar
la variacion fenotipica ante perturbaciones alea-
torias (“ruido del desarrollo™), que ocurren en el
curso de la ontogenia de los individuos. Esta ca-
pacidad de producir un fenotipo dado bajo deter-
minadas condiciones genéticas y ambientales es
referida como estabilidad del desarrollo (Polak,

asymmetric components of shape. Preliminary analyses
show that measurement error and directional asymmetry
account for a reduced amount of total variation, while FA
explains 10 to 15% of it. FA magnitude -estimated as the
Procrustes distances between the original configurations
and their reflections- found in the vault and facial region
was higher for San Juan sample, while the cranial base did
not show any differences among samples. Shape patterns
in the asymmetric component show that Chubut sample
is different from the others as regards cranial base and fa-
cial configurations, while San Juan is different in relation
to vault. Results suggest modular variation in skull DI and
differences among the analyzed samples. Rev Arg Antrop
Biol 16(1):17-29, 2014.

2003; Willmore et al., 2005). Por el contrario, la
inestabilidad del desarrollo (ID) se produce cuan-
do los mecanismos regulatorios fallan en amor-
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tiguar la variacion estocastica en los procesos a
nivel molecular (e.g. transcripcion, transduccion)
y celular (e.g. proliferacion, migracion, diferen-
ciacion). Diversos factores genéticos asi como
ambientales han sido postulados como posibles
causas del aumento de la ID (Polak, 2003). En el
ultimo caso, se asume que condiciones ambienta-
les adversas asociadas a un incremento del estrés
resultaran en mayores niveles de ID.

En estructuras que presentan simetria bi-
lateral, las perturbaciones aleatorias que ocu-
rren a nivel microscopico pueden acumularse
y alterar la simetria observable a nivel macros-
copico (Willmore et al., 2005). Debido a su ca-
racter aleatorio, tales perturbaciones afectaran
a ambos lados indistintamente conduciendo a
un incremento de la asimetria fluctuante (AF),
es decir, de las desviaciones de la simetria es-
perada para estructuras que comparten un mis-
mo genotipo y ambiente externo (Van Valen,
1962; Palmer y Strobeck, 1992; Klingenberg y
Mclntyre, 1998; Polak, 2003). Este tipo de asime-
tria se diferencia de la asimetria direccional (AD)
que se caracteriza por una distribucion sesgada
hacia uno de los lados (derecho o izquierdo) a ni-
vel poblacional y que se origina como respuesta a
estimulos externos que afectan diferencialmente
a ambos lados del organismo. Si bien las bases de
la asimetria fluctuante distan de ser completamen-
te conocidas, ésta es ampliamente utilizada como
una medida de inestabilidad del desarrollo en el
contexto de estudios orientados a evaluar el es-
trés ambiental experimentado por los individuos
(Cocilovo y Varela, 2006; Schaefer et al., 2006;
DeLeon, 2007; Medeot et al., 2008), a determinar
el efecto de mutaciones especificas sobre la esta-
bilidad del desarrollo (Richtsmeier et al., 2005;
DeLeon y Richtsmeier, 2009) y a inferir las inte-
racciones del desarrollo entre rasgos fenotipicos
(Klingenberg, 2003).

El estudio de la AF se ha centrado principal-
mente en la comparacion del grado de AF, es de-
cir, la magnitud de la dispersion de las diferencias
entre rasgos bilaterales. Por el contrario, otras
propiedades del patréon de asimetria tales como
la configuracion espacial de rasgos particulares
a ambos lados del organismo, han sido escasa-
mente exploradas. Esto puede atribuirse por un
lado, a que el interés de numerosos estudios en
la ID ha sido contar con una medida que permita
monitorear de forma simple y répida el efecto de
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diversos factores ambientales (e.g. temperatura,
radiacion, etc.) sobre una poblacién o grupo de
organismos y en consecuencia, la magnitud de la
AF constituye la variable cominmente evaluada.
Por otro lado, solo recientemente se han desarro-
llado métodos basados en coordenadas cartesia-
nas de puntos, en lugar de las tradicionales medi-
das lineales, que permiten cuantificar y visualizar
la variacion en la configuracion espacial de la AF
(Klingenberg et al., 2002).

Asimismo, otro aspecto que no ha sido in-
tensamente estudiado es la variacion de la AF en
diferentes estructuras esqueletales. Actualmente
existe un amplio acuerdo en que la modularidad
es una caracteristica biolégicamente relevante
de los organismos (Wagner et al., 2007). En par-
ticular, el craneo presenta modularidad varia-
cional, es decir grupos de caracteres que varian
en forma conjunta y son relativamente indepen-
dientes de otros rasgos. En este sentido, es po-
sible plantear que los diversos modulos en que
puede dividirse el craneo de los mamiferos, de
acuerdo a su origen embrioldgico, tipo de osifi-
cacion y funcion (Morriss-Kay, 2001; Sperber,
2001; McBratney-Owen et al., 2008) exhibiran
diferencias en su susceptibilidad a la ID causada
por factores genéticos, epigenéticos y ambien-
tales durante el desarrollo. Los escasos estudios
que han abordado esta problematica, sugieren
que las estructuras craneanas que se desarrollan
de forma relativamente independiente difieren
en el grado de asimetria ante las mismas condi-
ciones genéticas y ambientales (DeLeon, 2007;
Gawlikowska et al., 2007).

Las poblaciones humanas prehistoricas de
Sudamérica presentan diversas caracteristicas
que las hacen un caso de referencia para estu-
diar la variacion poblacional en la inestabili-
dad de desarrollo del craneo. En primer lugar,
estas poblaciones se caracterizan por una gran
diversidad morfologica tanto a nivel craneal
como postcraneal (Cocilovo y Di Rienzo, 1984;
Rothhammer y Silva, 1990; Sardi et al., 2005) a
pesar de tener un origen comun reciente (Goebel
et al., 2008; Steele y Politis, 2009). En segun-
do lugar, la region presenta gran variacion am-
biental, especialmente con relacion a las prac-
ticas de subsistencia de los grupos (Perez et
al., 2011). Estudios recientes han sefialado que
los cambios en la dieta habrian sido uno de los
factores mas relevantes en la estructuracion de
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la variacion morfologica craneofacial a escalas
espaciales continental y regional en Sudamérica
(Gonzélez-José et al., 2005; Perez y Monteiro,
2009; Perez et al., 2011). Asimismo, se ha de-
mostrado que distintas estructuras del craneo
presentan niveles disimiles de asociacion con las
variables ambientales y la historia evolutiva de
las poblaciones: mientras se observa una fuerte
asociacion entre la forma y el tamafio facial con
el tipo de dieta, la base del craneo no parece es-
tar bajo la influencia de los factores ambientales
estudiados. Hasta el presente sin embargo, no se
han efectuado estudios sistematicos orientados a
determinar en qué medida estos factores habrian
actuado sobre el desarrollo de los distintos com-
ponentes craneofaciales.

El presente trabajo constituye una primera
aproximacion a esta problematica mediante el
analisis del grado y patron de AF en el craneo
en poblaciones aborigenes del sur de Sudamé-
rica. Particularmente, en el presente estudio se
espera: 1) que existan diferencias poblacionales
en el grado y patrén de asimetria fluctuante; 2)
que las diferencias de magnitud de la AF resul-
ten de la magnificacion de la expresion de un
patron de asimetria comun y 3) que la AF no
sea homogénea en los principales moédulos (la
base, la boveda y el esqueleto facial) en los que
es usualmente dividido el craneo en términos
funcionales y del desarrollo. Con este fin, se se-
leccionaron tres muestras que presentan un alto
grado de diferenciacion morfoldgica, proceden-
tes de Patagonia central, Pampa y Cuyo.

MATERIAL Y METODOS
Muestras analizadas

Se midieron 109 craneos adultos, con re-
presentacion balanceada de ambos sexos, co-
rrespondientes a 3 muestras de poblaciones
aborigenes procedentes de las regiones SO de
Pampa (Pa), Patagoénica (Ch) y Cuyo (SJ). Los
restos analizados proceden de excavaciones ar-
queologicas efectuadas a fines del siglo XIX y
comienzos del XX (Lehmann Nitsche, 1910) y
se encuentran depositados en la Division Antro-
pologia del Museo de La Plata.

La muestra de la costa de Chubut, Patagonia
argentina, comprende 34 individuos adultos (18
femeninos y 16 masculinos). Los fechados ra-

diocarbonicos disponibles indican un rango en-
tre 2600 y 200 afios AP para la muestra analizada
(Béguelin, 2011). Los analisis de isdtopos esta-
bles del C y N sobre restos humanos asi como las
evidencias arqueologicas indican que las pobla-
ciones del area se habrian basado en el aprove-
chamiento de recursos terrestres, principalmen-
te guanaco, con un reducido aporte de recursos
marinos (Gomez Otero, 2007). La muestra de
San Juan, region de Cuyo, comprende 42 indi-
viduos adultos (18 femeninos, 21 masculinos y
tres indeterminados). Los fechados radiocarbo-
nicos realizados recientemente sobre esta mues-
tra la sittian en el rango de 600 a 400 afios AP
(Menendez com. pers.). La evidencia arqueolo-
gica y de isotopos estables de C y N en muestras
humanas sefiala una dieta centrada en recursos
C4 y complementada con caza y recoleccion (Gil
etal., 2010). La muestra del SO de Buenos Aires,
region Pampeana, se compone de 42 individuos
adultos (24 femeninos y 18 masculinos) asig-
nados cronologicamente a momentos historicos
(Lehmann Nitsche, 1910). La literatura etnohis-
torica disponible indica que estos grupos basaron
su subsistencia en un amplio rango de recursos,
con aportes variables de vegetales y animales
domesticados (Zeballos, 1881).

La deformacion artificial del craneo fue una
practica comun entre las poblaciones sudame-
ricanas. Un numero importante de individuos
correspondientes a las poblaciones estudiadas
presentan modificaciones culturales, intencio-
nales y no intencionales del craneo. Esta practi-
ca altera el crecimiento y desarrollo normal del
craneo durante los primeros afios de vida a tra-
vés de fuerzas externas y por esta razon, fueron
excluidos de los analisis efectuados en este tra-
bajo aquellos individuos con evidencias claras
de deformacion artificial del craneo. Asimismo,
se excluyeron aquellos craneos que presentaban
claras evidencias de deformacion por la accion
de factores postdepositacionales y patologias.
La deformacion plastica de los huesos debido a
la accion de estos factores puede afectar la sime-
tria de los rasgos crancofaciales y por lo tanto,
confundirse con la asimetria producida por otros
factores ambientales. Otro de los criterios segui-
dos en la seleccion de la muestra fue el grado de
conservacion de los craneos, incluyéndose uni-
camente aquellos en los que era posible registrar
la totalidad de los landmarks.
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Obtencion de variables morfométricas

La morfologia craneofacial fue relevada
mediante el registro de coordenadas cartesianas
de landmarks sagitales y bilaterales (en ambos
lados del craneo) en 3 dimensiones empleando
un brazo mecéanico MicroScribe G2X (Fig. 1,
Apéndice Online 1). Se seleccionaron unica-
mente landmarks de tipo 1 (Bookstein, 1991),
con el fin de minimizar el error de observacion,
ya que pueden ser ubicados de manera mas con-
sistente que los de tipo 2 o 3. Este aspecto es
de fundamental importancia en el estudio de la
asimetria fluctuante (ver analisis preliminares).
Los criterios propuestos por Bookstein para la
determinacion de este tipo de puntos incluyen:
puntos en el espacio en los que tres estructuras
se encuentran, puntos de ramificacion de tres es-
tructuras de topologia constante, en dos o tres
dimensiones, centros o centroides de inclusio-
nes pequenas, preferentemente convexas e in-
tersecciones de curvas extensas con planos de
simetria.

Se obtuvieron dos conjuntos de coordena-
das para cada individuo, tal como es sugerido
para el estudio de la asimetria (Palmer, 1994).
Los analisis de forma y tamafio basados en las
coordenadas cartesianas fueron efectuados me-
diante el empleo de técnicas de la morfome-
tria geométrica (Adams et al., 2004). El méto-
do de Superposicion Procrustes Generalizado
(Bookstein, 1991) fue empleado para alinear las
configuraciones de landmarks y de este modo

eliminar la informacién sobre el tamafio, la po-
sicién y orientacion original de las coordena-
das cartesianas (Bookstein, 1997; Perez et al.,
2006). La forma (i.e. shape) en este contexto,
es definida como la informacion que resta en un
conjunto de coordenadas después que estos pa-
rametros han sido removidos (Bookstein, 1991).

A partir de la superposicion se extrajeron
dos matrices una, conteniendo el componente
simétrico de la variacion y otra, el componente
asimétrico. El primero representa la variacion
en forma entre los individuos y puede conside-
rarse como el promedio de los lados derecho e
izquierdo (Klingenberg et al., 2002). El com-
ponente asimétrico es estimado a partir de los
landmarks bilaterales y es obtenido como la di-
ferencia entre las coordenadas a ambos lados del
eje de simetria.

Andlisis preliminares

La cuantificacion de la asimetria fluctuante
es altamente sensible al error de medicion (EM)
debido a que las desviaciones de la simetria son
en general pequenas y tipicamente de similar
magnitud que el EM (Palmer y Strobeck, 2003).
Con el objetivo de determinar si la AF era detec-
table y mayor que el EM en las 3 muestras ana-
lizadas, se realizo un analisis multivariado de la
varianza a partir de las coordenadas bilaterales
del craneo (Klingenberg y Mclntyre, 1998). Esta
prueba es una extension del modelo mixto uni-
variado propuesto por Palmer y Strobek (1986).

Fig. 1. Coordenadas de puntos (landmarks) relevados en normas frontal, lateral y basal (ver definiciones en Apéndice Online 1).
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El modelo permite evaluar simultineamente el
efecto de la lateralidad (asimetria direccional) y
la interaccion individuo*lateralidad (asimetria
fluctuante; AF) considerando el primer factor,
como un efecto fijo y el segundo, como un efec-
to aleatorio. La asimetria fluctuante es evalua-
da mediante el contraste individuo*lateralidad
contra la variacion residual, la cual es una es-
timacion del error de medicion cuando se in-
cluyen mas de una medida por cada individuo.
Este analisis se realizo en el programa Morphol
(Klingenberg, 2011).

En caso de que la asimetria direccional fuera
significativa, se evalud si esta era similar en to-
das las muestras mediante una prueba MANO-
VA de dos factores que incluy6 el término de
interaccion muestra*lado. Para obtener las va-
riables dependientes se efectud primero un ana-
lisis de componentes principales (ACP) sobre
las configuraciones de puntos de los lados dere-
cho e izquierdo de cada individuo superpuestas
de forma conjunta. Este procedimiento implica:
1) dividir cada configuracion de puntos por su
eje de simetria, repitiendo en ambas los puntos
sagitales, 2) reflejar uno de los lados sobre su eje
de simetria (e.g. invirtiendo el signo de las coor-
denadas), 3) superponer juntas las configuracio-
nes de ambos lados de todos los individuos y 4)
estimar la matriz de covarianza sobre variacion
total (componente simétrico mas asimétrico jun-
tos) y el ACP. A continuacion se retuvieron los
primeros componentes que explicaron el 80%
de la variacion total y los puntajes de cada confi-
guracion a lo largo de estos componentes fueron
usados como variables de forma en la prueba
MANOVA. La reduccién en el numero de va-
riables mediante el ACP fue necesaria ya que
para realizar la prueba MANOVA se requiere un
mayor nimero de casos que variables. Esta es
una practica comun en morfometria geométrica
dada la elevada dimensionalidad de las confi-
guraciones de landmarks, especialmente en 3D
(Sheets et al., 2006). La superposicion y el ACP
fueron realizados con el programa Morphol; el
MANOVA fue realizado con el paquete base de
R (R Core Team, 2013).

Comparacion de la magnitud de la AF

Para evaluar y comparar la magnitud de AF
en forma entre muestras, se obtuvieron estima-

ciones de la AF corregidas por el EM a partir de
los resultados de los ANOVAs Procrustes indice
FA10, de acuerdo a la terminologia de Palmer y
Strobeck (2003). El empleo de este indice basado
en un disefio de ANOVA es recomendado tanto
en medidas univariadas como multivariadas de
asimetria ya que permite evaluar la contribucion
de la AF en una muestra considerando el EM.
Este procedimiento ha sido utilizado exitosamen-
te en el analisis de la AF a partir de conjuntos
de datos multivariados derivados de coordenadas
cartesianas de puntos (Hallgrimsson et al., 2003;
Debat et al., 2011, entre otros).

Asimismo, se obtuvo una medida de la asi-
metria en forma para cada individuo calculando
la distancia Procrustes entre los lados derecho e
izquierdo, corregida por la asimetria direccional
(Klingenberg y MclIntyre, 1998). Para compa-
rar la magnitud de asimetria entre muestras se
realizé un ANOVA de un factor, empleando la
distancia Procrustes entre las configuraciones
originales y sus imagenes reflejadas como varia-
ble dependiente y el agrupamiento por muestra
como variable independiente. Estos analisis se
realizaron con el paquete base de R.

Comparacion de la configuracion
espacial de la AF

Los angulos entre los vectores de forma (au-
tovectores) obtenidos en el ACP del componen-
te asimétrico de variacion fueron comparados
entre muestras para cada modulo y para el cra-
neo completo. La comparaciéon angular permite
realizar una contrastacion multivariada de las
diferencias en el patron de variacion en forma,
independientes de la magnitud, entre muestras.
Se obtuvieron asimismo valores de probabilidad
para la colinearidad de los vectores de acuerdo
al método propuesto por Li (1991). Un valor de
p menor que 0,05 indica una probabilidad me-
nor al 5% de que la similitud entre los angulos
de los vectores se deba al azar y por lo tanto, se
infiere similitud en la direccion de los cambios
en forma entre las muestras.

Una segunda manera de evaluar las diferen-
cias en la configuracion espacial de la AF es rea-
lizar un analisis de variables candnicas (AVC)
sobre el componente asimétrico de la forma lue-
go de la superposicion Procrustes, utilizando la
pertenencia a determinada muestra como varia-
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ble de agrupamiento. Este analisis calcula ejes
de variacion que maximizan la distancia entre
las muestras (a diferencia del ACP que los cal-
cula dentro de cada muestra) permitiendo apre-
ciar sus diferencias en la configuracion o patron
de la asimetria fluctuante. La comparacion de
vectores y el AVC fueron realizadas en el pro-
grama Morphol.

RESULTADOS
Analisis preliminares

Los resultados del ANOVA Procrustes se
resumen en la Tabla 1. La AD (lado) y la AF
(interaccion individuo*lado) resultaron signifi-
cativas para las tres muestras, siendo la varia-
cion debida a AF mayor que la debida al error
de medicion. En la muestra de San Juan, la
variacion explicada por AF alcanza el 15% del
total, mientras que el EM explica el 6%; en la
muestra de SO de Pampa la AF explica el 14%
de la variacion y el EM el 7% y en la muestra de
Chubut la AF explica el 13% y el EM el 10%.
La AD representa en las tres muestras entre el
1,3 y el 2,2% de la variacion total. Estos resulta-

dos justifican posteriores analisis para evaluar la
magnitud de AF entre muestras y entre regiones
del craneo.

De acuerdo a los resultados del MANO-
VA realizado sobre componentes principales
de la variacion entre lados, existen diferencias
entre muestras y entre las configuraciones de-
recha e izquierda del craneo (entre muestras:
F(62,802)=16,347; p<0,01; APillai=1,116; entre
lados: F(31,400)=6,433; p<0,01; APillai=0,333).
Por el contrario, el término de la interac-
cion muestra*lado [F(62,802)=0,636; p=0,99;
APillai=0,094] no fue significativo, por lo que el
patron de AD no presenta diferencias significati-
vas entre las muestras.

Comparacion de la magnitud de la AF

Los resultados de la prueba ANOVA sobre
las distancias Procrustes para evaluar diferen-
cias en la magnitud de AF entre grupos resulta-
ron marginalmente significativos al analizar el
craneo completo [F(2,102)=3,026; p=0,053]. La
prueba post hoc de Tukey indico diferencias sig-
nificativas entre las muestras de San Juan, que
presenta la mayor AF y Chubut, con el menor

TABLA 1. Anova Procrustes

Efecto SC CM gl F FA10
San Juan  Individuo 0,2591729  0,0000878 2952 4,73*
Lado 0,0046585  0,0000613 76 3,30%
Ind * Lado  0,0507630  0,0000186 2736 5,26*

Error 1 0,0206041  0,0000035 5846 0,0022
SO de Pampa Individuo 0,2596795 0,0000812 3198 5,00*
Lado 0,0044273  0,0000583 76  3,59*
Ind * Lado  0,0480897 0,0000162 2964 4,08*

Error 1 0,0251536  0,0000040 6320 0,0020
Chubut  Individuo 0,1796003  0,0000811 2214 5,05*%
Lado 0,0055446  0,0000730 76 4,54%*
Ind * Lado  0,0329447 0,0000161 2052 2,88%*

Error 1 0,0246202  0,0000056 4424 0,32 0,0018

*p<0,0001; SC:suma de cuadrados; CM:cuadrados medios; gl:grados de libertad; F:valor

del estadistico F; FA10:indice de asimetria fluctuante (ver texto).
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valor de asimetria (p=0,045). En la region de la
base no se encontraron diferencias significativas
entre grupos [F(2,102)=0,79; p=0,457]. Por otro
lado, en la region de la boveda las diferencias
fueron significativas [F(2,102)=3,243; p=0,043]
y el post hoc resulté significativo para la com-
paracion entre San Juan, con la AF mayor y
Chubut con la menor (p=0,040). Por ultimo, en
la region facial se encontraron diferencias alta-
mente significativas [F(2,102)=6,25; p=0,003],
siendo el grupo del SO de Pampa el que se sepa-
ra de Chubut (p=0,012) y de San Juan (p=0,007)
en la prueba post hoc. En este caso el valor ma-
yor de AF corresponde a San Juan y el menor al
SO de Pampa. La Figura 2 muestra un grafico de
caja de las distancias Procrustes por grupo, en el
craneo completo y para cada region del craneo.

Comparacion de la configuracién
espacial de la AF

La comparacion de la direccion de los vec-
tores de forma del componente asimétrico en el
craneo completo muestra que el primer com-
ponente principal, que explica entre el 12 y el

15% de la varianza total, es similar entre las
muestras del SO de Pampa y San Juan, siendo
Chubut diferente de ambas (Tabla 2). En la base
del craneo, donde el CP1 explica entre el 22 y el
19% de la varianza, y en la cara, donde explica
entre el 30 y el 15% se observa el mismo patron,
mientras que la region de la boveda, donde el
CP1 explica entre 25 y el 29%, resulta diferente
en el caso de San Juan. La configuracion espa-
cial del CP1 muestra asimetria principalmente
en la region de la base, la boveda y las suturas
coronal, parietoesfenoidal y esfenotemporal
(Fig. 3; Apéndice Online 2).

El andlisis de variables candnicas (AVC) so-
bre el componente asimétrico muestra, para el
craneo completo y para todas las regiones por
separado, que las mayores distancias (D de
Mahalanobis) se registran entre Chubut y los
restantes grupos (Fig. 4). Un test de permuta-
cion (1000 iteraciones) para las distancias en-
tre pares de grupos en cada region del craneco
resultd en valores de p<0,0001 para todas las
distancias entre grupos a excepcion de la distan-
cia entre SO de Pampa y San Juan en la region
facial, con p=0,1973.

0.04 0.05 0.06

0.03
|

Distancia Procrustes de AF
I

0.02

0.01
|

-]

PA CH SJ PA CH
Craneo Facial

PA CH SJ PA  CH SJ
Béveda Base

Fig. 2. Boxplot de las distancias Procrustes de AF, por médulo. PA:Pampa, CH:Chubut, SJ:San Juan.
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TABLA 2. Comparacion angular entre grupos

Comparacion Craneo Base Boveda Facial
Pampa-Chubut 85,32 79,65 38,051 76,69
(0,48) 0,32)  (<0,01) 0,27)

Pampa-San Juan 37,896 47,056 84,79 64,787
(<0,01) (<0,01) (0,67) (0,03)

San Juan-Chubut 83,87 71,41 84,10 80,77
(0,36) (0,07) (0,62) (0,44)

Entre paréntesis valor de p

DISCUSION

Las recomendaciones metodologicas for-
muladas por diversos autores para el estudio de
la AF han demostrado ser de gran importancia
para obtener estimaciones confiables. Por este
motivo, los analisis preliminares deben tener
un disefio adecuado que permita controlar los
factores que pueden interferir en la estimacion
y comparacion de la asimetria. Varios autores
(Palmer, 1994; Leung et al., 2000; Palmer et al.,
2010) sugieren que la combinacion de multiples
rasgos de simetria bilateral en una muestra au-
menta la posibilidad de detectar asimetria en un
individuo y la potencia estadistica de las com-
paraciones entre muestras. En este sentido, el
empleo de técnicas de morfometria geométrica
permite registrar y analizar conjuntos de rasgos
de manera simultanea manteniendo la confi-
guracion espacial de las estructuras estudiadas
(Adams et al., 2004).

Los resultados obtenidos en los analisis pre-
liminares indicaron que el error de medicion
es bajo en relacion a la magnitud de la AF. En
un trabajo de simulacion de datos, Van Dongen
(1999) establece que, dada esta condicion, el
aumento de repeticiones no implica un aumento
considerable de la potencia estadistica. En con-
secuencia, para un campo de estudio en el que el
tamafio de la muestra esta limitado por factores
ajenos al disefo, se considera que la relacion
entre numero de individuos y repeticiones uti-
lizadas en el presente trabajo resulta adecuada
para obtener estimaciones confiables de AF. En
este sentido, los resultados de pruebas de hipo-
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tesis se expresaron junto al nimero de casos, los
grados de libertad, el valor de F y otros valores o
estadisticos que pudieran ser de utilidad a fin de
evaluar estos aspectos, especialmente en los ca-
sos en que el valor de p resulta cercano al valor
critico de significacion utilizado (0=0,05). Las
tres muestras presentaron ademas niveles bajos
de AD en relacion con la varianza total (<2,2%)
y no se encontraron diferencias significativas
entre ellas. Por lo tanto, la AD no constituiria
un factor relevante en la estimacion del compo-
nente asimétrico de la variacion en forma. Estas
caracteristicas permiten evitar los problemas de
los que advierte Palmer (1994) sobre aumentos
artificiales de los valores en los indices de AF
debidos a la AD.

En este trabajo se analizaron las diferencias
en la magnitud de AF entre muestras, en el cra-
neo completo y por regiones, empleando un in-
dice de asimetria ampliamente utilizado (FA10)
y un puntaje de AF basado en las distancias
Procrustes entre las configuraciones originales
y sus imagenes reflejadas. Los resultados obte-
nidos indican la existencia de diferencias pobla-
cionales en la magnitud de la asimetria fluctuan-
te, que resulté mayor en la muestra procedente
de San Juan. Asimismo, se observo un patron
disimil en las regiones del craneo analizadas:
mientras la boveda y la region facial presenta-
ron diferencias en algunas de las comparaciones
efectuadas, la magnitud de asimetria en la base
fue constante en las tres muestras analizadas.

En cuanto a la magnitud de la asimetria en
distintas estructuras craneofaciales, los estudios
previos sugieren una importante disparidad en los
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Fig. 3. Graficos de deformacion, en normas anterior, basilar y lateral respectivamente: Pampa (A a C), Chubut (D a F), San Juan
(G al). En gris se representa la forma consenso y en negro la variacion en forma correspondiente al extremo positivo del primer
componente principal obtenido a partir del componente asimétrico. Factor de escala:10.

resultados obtenidos, los cuales difieren parcial-
mente de lo observado para las poblaciones aqui
analizadas. Hershkovitz et al. (1992) registraron
valores elevados de AF en la region facial y la
base del craneo, mientras la boveda resulto la es-
tructura con la menor AF. Un patron similar fue
descripto para una muestra de craneos europeos
medievales, mientras que en una muestra de cra-
neos modernos la menor asimetria fue registrada
en la region facial (Gawlikowska et al., 2007).
Una reducida asimetria en la region facial y un
aumento de la asimetria en la region de la boveda

también fue observada en una muestra proceden-
te de Nubia y datada entre 500 y 1500 afios AP
(DeLeon, 2007). Es interesante notar que un gran
numero de las medidas de la boveda que presen-
taron mayor asimetria involucraron al pterion,
patron que se repite en el presente trabajo (Fig.
3). Las discrepancias observadas pueden atri-
buirse tanto a aspectos metodologicos, ya que los
estudios mencionados se basan en el empleo de
medidas lineales, como a propiedades especificas
de las poblaciones analizadas. En este sentido, un
estudio reciente que emplea métodos de morfo-
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Fig. 4. Analisis de variables canonicas sobre el componente asimétrico. Elipses de igual frecuencia (90%).

metria geométrica similares a los aqui utilizados
para comparar la magnitud de AF entre grupos de
una poblacion (Bigoni et al., 2013) encuentra di-
ferencias en la region facial, mientras la asimetria
de la boéveda y la base es elevada pero similar en
todas las muestras estudiadas.

La similitud en la magnitud de asimetria en la
base del craneo, sugiere que los procesos que die-
ron origen a la asimetria observada en esta estruc-
tura (Fig. 2) tuvieron una intensidad similar en
todas las muestras. Si los efectos de las perturba-
ciones en los procesos de desarrollo son acumula-
tivos a lo largo del tiempo, es esperable encontrar
una asociacion entre la duracion del periodo de
crecimiento y la magnitud de la AF (Klingenberg,
2003). Particularmente, los elementos condrales
de la base del craneo siguen un patrén de creci-
miento caracterizado por un temprano y rapido
aumento del tamano, desde la cuarta semana de
gestacion, alcanzando el 90% del tamafio adulto
antes de los 12 afios, mientras que la béveda y la
region facial comienzan y completan su desarro-
llo a una edad mas avanzada (Humphrey, 1998;
Sperber, 2001). Estas diferencias en la duracion
de las trayectorias ontogenéticas de los distintos
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mddulos ya han sido relacionadas con diferencias
interpoblacionales en la configuracion del craneo
en poblaciones de Sudamérica (Gonzalez et al.,
2011), por lo que es posible que también se re-
lacionen con las diferencias en la configuracion
de la asimetria entre muestras. La base de esta
manera, acumularia menos variacion en el trans-
curso de su desarrollo, resultando mas estable.
Otra consideracién importante en este sentido
es la interaccion de la base con diversos tejidos
(vasos, nervios y encéfalo, principalmente) desde
momentos tempranos y a lo largo de su desarrollo
(Sperber, 2001), que aumenta el nimero de facto-
res involucrados en el control de los procesos lo-
cales y por lo tanto amortigua los efectos de even-
tos estocasticos raros (i.e. ruido de desarrollo)
(Nijhout y Davidowitz, 2003).

Las diferencias de magnitud de la AF entre
muestras en las restantes estructuras pueden de-
berse a la magnificacion en la expresion de un
mismo patréon de AF, compartido por todas las
muestras o a patrones de asimetria diferentes
que a su vez se expresan como distintas mag-
nitudes de AF en cada muestra (Debat et al.,
2011). La comparacion de los vectores de for-
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ma del componente asimétrico permite evaluar
estas hipotesis al analizar por separado forma y
magnitud. Los patrones de forma indican que
la configuracion de puntos de la muestra de
Chubut es la que se diferencia de las demas en
todas las regiones, excepto en la béveda, donde
la muestra diferente es la de San Juan. En la bo-
veda, la muestra de San Juan presenta la mayor
magnitud de AF, difiriendo significativamente
de las demas en el indice de simetria y en el an-
gulo del vector de forma. Este resultado sugiere
que existen procesos especificos de esta muestra
que dan lugar al patréon de asimetria observado.
Por tltimo, en la region facial la muestra del SO
de Pampa es la que presenta el menor indice de
AF y diferencias significativas con las muestras
de Chubut y San Juan, siendo San Juan la mas
asimétrica. Sin embargo, las muestras del SO de
Pampa y San Juan presentan un patroén similar
de asimetria tal como lo indica la similitud en
los vectores del componente asimétrico y la au-
sencia de diferencias significativas en el AVC.
Estos resultados muestran claramente que la AF
puede expresarse de manera diferencial en la
magnitud y en el patron espacial de las estructu-
ras del craneo. Particularmente, las diferencias
entre modulos sugieren la importancia de los
procesos locales en la expresion de la AF en el
craneo y remarcan la dificultad de atribuir una
asociacion directa entre la la AF y la accion de
procesos sistémicos como estrés.

Es interesante remarcar que la muestra de San
Juan presenta los valores mas altos en el indice de
AF en el craneo completo y en dos de los modu-
los analizados. En estudios previos, la variacion
morfologica en forma y tamafo entre las pobla-
ciones del sur de Sudamérica ha sido vinculada
a la variacion cuantitativa y cualitativa en la in-
corporacion de nutrientes, principalmente entre
grupos cazadores-recolectores y aquellos que in-
corporaron un porcentaje elevado de plantas do-
mesticadas a la dieta (Gonzalez et al., 2011; Perez
et al., 2011). Dado que el estado nutricional es
uno de los factores mas importantes en la regula-
cion de los procesos de crecimiento y desarrollo
(Nijhout, 2003), las diferencias en la proporcion
de hidratos de carbono y proteinas consumidas
podrian dar cuenta de la variaciéon observada
entre poblaciones con diferentes estrategias de
subsistencia. Resulta necesario considerar tam-
bién la variabilidad en factores biomecanicos y

de relaciones evolutivas entre poblaciones, tanto
temporal como espacial. Futuros estudios que in-
corporen un mayor numero de poblaciones y am-
plien el rango de variacion ecoldgica analizado
contribuiran a profundizar nuestra comprension
sobre los procesos de variacion morfologica de
las poblaciones Sudamericanas.
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Apéndice Online 1. Definicion de los landmarks relevados

Puntos anatomicos

Definicidn

Prosthion Punto mas prominente hacia adelante, en la linea media, en el
(pr) borde alveolar, arriba del septo entre los incisivos centrales
(Howells, 1973).
Nasion El punto de interseccion entre la sutura fronto-nasal y el plano
(n) medio. Una regla general es considerar al nasion en el hueso
frontal (Howells, 1937).
Bregma El borde posterior en el hueso frontal en la linea media
(b) (Howells, 1973).
Sagitales
Lambda El apice del hueso occipital en su union con los parietales, en
Q) la linea media.(Howells, 1973; Buiskstra y Ubelaker, 1994).
Opistion Es el punto medio en el borde posterior del foramen magnum.
(o) (Buikstra y Ubelaker, 1994; Howells, 1937).
Basion Es el punto medio en el borde anterior del foramen magnum.
(ba) (Buikstra y Ubelaker; 1994; Howells, 1937).
Subspinale El punto mas profundo visto en el perfil por debajo de la
(ss) espina nasal anterior (Howells, 1973).
Temporoesfenoparietal El punto de interseccion entre las suturas temporal, esfenoidal
(tsp) y parietal. Se ubica sobre el hueso parietal (este trabajo).
Punto de inflexion Punto de Inflexion en la sutura temporoesfenoidal (este
(p) trabajo).
Asterion
(as) El punto comin de encuentro entre los huesos temporal,
parietal y occipital. Se ubica sobre el parietal (este trabajo).
Zigomaxilar anterior La interseccion entre la sutura zygomaxilar y el limite de la
(zma) insercion del musculo masetero, en la superficie facial
(Howells, 1973).
Bilaterales Zigoorbital La interseccion entre el margen orbital y la sutura zygomaxilar.
(zma) Se marca a mitad de camino, sobre el borde de la orbita, entre
la superfice facial y la orbital. Sobre el maxilar (Howells,
1973).
Nasofrontal Punto en la interseccion entre la sutura frontonasal y el margen
(nf) lateral superior del nasal. Se marca sobre el frontal (este
trabajo).
Dacryon El punto en el limite medial de la 6rbita en el que se intersectan
(d) frontal, lagrimal y maxilar (Buikstra y Ubelaker, 1994).




Bilaterales

Foramen supraorbital

(sf)

Foramen Infraorbital
(fio)

Frontomalar anterior
(fma)

Frontomalar temporal
(fmt)

Temporo malar sup.
(tms)

Temporo malar inf.
(tmi)

Lateral foramen

(If)

Temporo esfenoidal

(ts)
Auricular inferior anterior
(au)

Auricular inferior posterior
(aup)

Esfeno occipital lateral
(sol)

Petroso

(p)

Canal carotideo

(cc)

Foramen oval
(fo)

Temporo occipital anterior

(to)

Conducto timpénico

(ct)

Angulacion palatina
posterior (at)

El punto mas medial del foramen supraorbital. Se marca sobre
el margen de la drbita (este trabajo).

El punto inferior lateral del foramen infraorbitario (este
trabajo).

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

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

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

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

El punto en el margen lateral del foramen maghum donde se
intersectan el margen lateral y el margen posterior del condilo
occipital (este trabajo).

El punto en la V de la sutura esfeno-temporal, cuando la sutura
intersecta al petroso. Se marca sobre el esfenoides (este
trabajo).

El punto en el centro del borde anterior del meato auditivo
externo (este trabajo).

El punto sobre la raiz del proceso zigomatico por encima del
centro del meato auditivo externo (Howells, 1937; Buikstra y
Ubelaker, 1994).

El punto més lateral en la sutura esfeno-occipital. Sobre el
occipital (este trabajo).

El punto mas medial y anterior de la porcion petrosa del
temporal (este trabajo).

El punto en el extremo medial del canal carotideo (este
trabajo).

El punto en el extremo medial del foramen oval (este trabajo).

El punto més anterior en la sutura temporal en la base del
créneo. Sobre el temporal (este trabajo).

El punto mas medial sobre el final del conducto timpanico, en
el techo del mismo (este trabajo).

El punto en la angulacion mas lateral sobre el borde posterior
de la placa palatina (este trabajo).
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Apéndice Online2. Figuras 3D

Las coordenadas de puntos de los
graficos de cambio de forma
obtenidos para cada muestra con el
programa MorphoJ se exportaron en
un archivo .dta (de texto plano) y se
utilizaron como referencia para
deformar un modelo de craneo
humano en formato .ply (polygon file
format o Stanford triangle format)
hacia el extremo positivo de variacion
del PC1 para AF. Este procedimiento
de visualizacién, conocido como
morphing, se realizd mediante el
programa Landmark (disponible en
http://www.idav.ucdavis.edu/research/
EvoMorph). El factor de escala
utilizado es 10.0, a fin de exagerar los
cambios y facilitar su visualizacion.
Las figuras corresponden, de arriba
hacia abajo, a las muestras de Pampa,
Chubut y San Juan y se activan como
modelo tridimensional al hacer clic
sobre la imagen (es necesario Acrobat
Reader wversion 7.0 o posterior,
http://get.adobe.com/es/reader/)-




