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COVARIACIÓN ONTOGÉNICA EN EL ENDOCRÁNEO DE PAN 
TROGLODYTES 

REVISTA ARGENTINA DE ANTROPOLOGÍA BIOLÓGICA
Volumen 16, Número 2, Páginas 79-91. Julio-Diciembre 2014

RESUMEN Diversos estudios proponen que el neurocráneo 
en Homo sapiens es una estructura integrada y que la mor-
fología de la bóveda y la base se asocia con modificaciones 
del cerebro. En este estudio se evaluó la covariación onto-
génica en el endocráneo de Pan troglodytes, otro primate al-
tamente encefalizado. Se analizaron 52 reconstrucciones 3D 
derivadas de tomografías computadas de individuos adultos y 
subadultos. Una vez segmentadas las cavidades endocranea-
nas, se relevaron 27 landmarks. A partir de su configuración, 
se obtuvieron el tamaño del centroide y las coordenadas de 
Procrustes y se realizó Análisis de Componentes Principales, 
regresión, correlación, ANOVA y análisis F de Goodall a fin 
de evaluar los cambios de tamaño y forma respecto de la edad 
y las alometrías. Los cambios en forma están fuertemente in-
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tegrados y se producen hasta etapas tardías de la ontogenia: 
elongación de la bóveda y la base, distanciamiento entre el fo-
ramen magnun y la placa cribiforme, retroflexión del ángulo 
basicraneano y descenso de los polos temporales. A partir del 
análisis PLS se observó que los cambios en la base y la bóve-
da covarían, pero cuando se ajustó el efecto alométrico, dicha 
covariación se hizo no significativa, tal como ocurre en Homo 
sapiens. Esto sugiere que el aumento ontogénico del volumen 
endocraneano -en relación con el crecimiento cerebral- cons-
tituye un factor común de integración entre la bóveda y la 
base en ambas especies. Sin embargo, es probable que en el 
chimpancé se sume la influencia de distintas estructuras facia-
les que promuevan variación y covariación en el endocráneo. 
Rev Arg Antrop Biol 16(2):79-91, 2014.
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ABSTRACT Several studies propose that the neurocranium 
in Homo sapiens is an integrated structure, being the grow-
ing brain the factor that influences the vault and the base 
morphology. The goal of this study is to assess endocra-
nial ontogenetic covariation in Pan troglodytes, another 
encephalized primate. Fifty-two 3D reconstructions derived 
from computed tomographies of adult and subadult speci-
mens were analyzed. After segmentation of the endocranial 
volumes, twenty-seven landmarks were registered. Through 
their configuration, Centroid size and Procrustes coordinates 
were obtained, and Principal Components Analysis, regres-
sion, correlation, ANOVA and Goodall’s F-test were per-
formed in order to evaluate size and shape changes against 
age and allometries. The results indicated that significant 

morphological ontogenetic shape changes are highly inte-
grated and they occur up to the late ontogeny: elongation of 
the vault and the base, separation of the foramen magnum 
and the cribiform plate, retroflection of the basicranial angle, 
and descent of the temporal poles. By means of PLS analysis, 
a significant covariation between the vault and the base was 
obtained. However, when the allometric effect was adjusted, 
the covariation became non-significant, as occurs in Homo 
sapiens. This suggests that the ontogenetic increase in the 
endocranial volume -related to the growing brain- may be a 
common integrative factor between the vault and the base in 
both species. Nonetheless, different facial structures are also 
likely to promote variation and covariation in the chimpan-
zee’s endocranium. Rev Arg Antrop Biol 16(2):79-91, 2014.

La evolución morfológica en el linaje homi-
nino involucró numerosos cambios en el neuro-
cráneo, tales como el aumento de la capacidad 
craneana (en relación con el tamaño cerebral), la 
forma globular de la bóveda, el ángulo sagital de 
la base, la posición central del foramen magnum 
en la base y la reducción de las superestructuras 
óseas (Aiello y Dean, 2002; Lieberman et al., 
2002, 2004). Estas autapomorfías han sido cen-
tro del debate sobre las diferencias heterocróni-
cas entre el ser humano y el chimpancé (Gould, 
1977). Se ha discutido además si representan 
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adaptaciones independientes relacionadas con 
distintas transiciones evolutivas o si resultaron 
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de pocos cambios en el desarrollo que habrían 
impactado coordinadamente en varias regiones 
del cráneo (Lieberman et al., 2002; Martínez-
Abadías et al., 2012). En este último caso cabe 
suponer que las estructuras anatómicas involu-
cradas se encuentran integradas a lo largo de la 
ontogenia.

Se ha demostrado a través de estudios de ge-
nética cuantitativa en individuos adultos que am-
bas estructuras están integradas en Homo sapiens 
(Martínez-Abadías et al., 2012) si bien los dos ma-
yores componentes que conforman el neurocráneo 
-bóveda y base- difieren entre otros por su origen 
embriológico y modo de osificación. La covaria-
ción entre bóveda y base del neurocráneo humano 
es además significativa en un contexto filogenéti-
co, así como ontogenético (Bookstein et al., 2003).

Cuando se explica la diversidad entre 
especies a partir de cambios en el desarrollo 
se asume que los mecanismos que generan 
variación y covariación son compartidos. En Pan 
troglodytes, por ejemplo, parte de los cambios 
ontogénicos en el neurocráneo son compartidos 
con Homo sapiens dado que se evidencia una 
pérdida de la forma globular (Durrleman et al., 
2012), aunque en el género Pan la elongación es 
más pronunciada (Neubauer et al., 2010). Otros 
cambios son propios del chimpancé, tales como 
la elongación de la base, la elevación del inion 
y la ubicación del foramen magnum en la parte 
posterior de la base (Lieberman y McCarthy, 
1999; Penin et al., 2002; Berge y Penin, 2004; 
Cobb y O’Higgins, 2004; Mitteroecker et al., 
2004; Schaefer et al., 2004; Lieberman et al., 
2007; Neubauer et al., 2010). La covariación 
entre rasgos neurocraneanos no ha sido analizada 
en Pan sp., sin embargo la comparación de 
Ackermann (2005) de la covariación en la 
morfología facial entre distintos primates indicó 
que los patrones de integración ontogénica 
son similares entre especies, aunque también 
hay diferencias en ciertas regiones anatómicas 
particulares.

La variación y covariación entre rasgos de 
distintas regiones anatómicas resulta de la suma 
de distintos factores. El cerebro, por ser un 
órgano de gran tamaño, afecta la morfología de 
la bóveda y la base (Moss y Young, 1960; Enlow 
y Hans, 1996) y es determinante en el patrón de 
covariación neurocraneano (Hallgrímsson et al., 
2007a). En Pan troglodytes y Homo sapiens el 

cerebro es el principal órgano en crecimiento 
durante el primer año de vida postnatal; sin 
embargo, la capacidad craneana adulta en Pan 
troglodytes representa la tercera parte de la 
de Homo sapiens (McHenry y Coffing, 2000; 
Coqueugniot et al., 2004; DeSilva y Lesnik, 
2006). La morfología ósea también estaría 
afectada por las interacciones de los músculos 
masticatorios y posturales (Moss y Young, 
1960; Aiello y Dean, 2002; Hallgrímsson et al., 
2007a), dado que en el chimpancé presentan 
mayor tamaño relativo que en la especie 
humana.

Dada la influencia del tamaño de los órganos 
y tejidos sobre la morfología, la alometría debe 
considerarse un factor clave en estudios morfo-
lógicos de ontogenia porque su influencia global 
y coordinada sobre distintas estructuras tiende 
a producir integración (Chernoff y Magwene, 
1999). En Homo sapiens la alometría contribuye 
al patrón de covariación ontogénica entre la bó-
veda y la base (Bookstein et al., 2003; Barbeito-
Andrés et al., 2013). Considerando que existen 
diferencias relativas en los órganos y tejidos re-
lacionados entre distintas especies (e.g. cerebro 
y músculos masticatorios), la evaluación de la 
covariación en el neurocráneo permite inferir 
la relevancia del crecimiento cerebral sobre la 
integración del neurocráneo en un contexto de 
interés para el estudio de la evolución entre pri-
mates.

El objetivo de este trabajo es evaluar la co-
variación ontogénica en la morfología endocra-
neana del chimpancé común. En este estudio, la 
modificación en tamaño se refiere al crecimien-
to, en tanto que la modificación en forma corres-
ponde al desarrollo (Klingenberg, 1998). Si bien 
no hay correspondencia exacta (Coqueugniot y 
Hublin, 2012), el endocráneo es considerado 
una aproximación de la forma y del tamaño ce-
rebral (Aiello y Dean, 2002) y de las membra-
nas meníngeas que rodean al cerebro (Moss y 
Young, 1960). Se asume entonces que no esta-
ría tan influido por factores ectocraneanos tales 
como los músculos y el esqueleto de la cara, 
por lo que el endocráneo representa un modelo 
adecuado de análisis que aporte elementos para 
desarrollar hipótesis acerca de la encefalización.

Las hipótesis a evaluar son: H1) la forma 
de la bóveda y la base covarían durante la on-
togenia. H2) la alometría afecta la covariación 
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entre rasgos. Siendo Pan troglodytes una espe-
cie encefalizada, aunque en menor grado que 
Homo sapiens, se espera observar covariación 
significativa entre la bóveda y la base. Dado que 
en Pan troglodytes al menos el 50% de la capa-
cidad endocraneana adulta se alcanza durante la 
ontogenia postnatal (Coqueugniot et al., 2004; 
Durrleman et al., 2012), se espera que el tamaño 
resulte un factor integrador durante la ontogenia. 
Si la bóveda y la base están afectadas en algún 
grado por la morfología cerebral, se espera que 
dicha covariación sea significativa aún cuando 
el efecto tamaño se reduzca. En tanto la integra-
ción está involucrada en la dirección del cam-
bio evolutivo al limitar o facilitar la evolución 
de determinados fenotipos (Ackermann, 2005), 
una comprensión de los procesos ontogénicos 
de covariación en una especie filogenéticamen-
te cercana a Homo sapiens proveerá elementos 
para discutir diferencias y similitudes entre ellas 
e identificar posibles puntos de divergencia.

MATERIAL Y MÉTODOS

Composición de la muestra
En este trabajo se utilizó una base de datos 

de imágenes craneales obtenidas a partir de to-
mografías computadas de 52 individuos de la 
especie Pan troglodytes de ambos sexos y con 
edades entre 8 meses y 11 años (Tabla 1). La 
edad fue estimada para cada espécimen consi-
derando las referencias de Dean y Wood (1981) 
y Kuykendall (1996). La muestra fue dividi-
da en cuatro etapas ontogénicas, basadas en la 
erupción dentaria (Tabla 1): M0, sin dientes per-
manentes en erupción gingival; M1, el primer 
molar permanente en erupción gingival; M2, el 
segundo molar permanente en erupción gingival 

y M3, el tercer molar en erupción gingival. Se 
asume que la etapa M2 se corresponde con el 
período de maduración sexual (Smith, 1989) y 
que M3 se corresponde con la adultez.

Los cráneos depositados en el Muséum Na-
tional d’Histoire Naturelle (Paris, Francia), fue-
ron escaneados con un equipo General Electric® 
CT (Genesis Hispeed RP) en el Hospital Quinze 
Vingt (Paris). Las reconstrucciones tridimensio-
nales (3D) de los cráneos y las segmentaciones 
de las estructuras internas se realizaron con el 
software Amira (versión de prueba). 

Análisis morfométrico
Se registraron 27 landmarks endocraneanos 

tridimensionales (Tabla 2, Fig. 1), algunos de 
ellos previamente descriptos (Howells, 1973; 
McCarthy, 2001). Catorce landmarks, co-
rrespondientes a intersecciones entre suturas, 
foramina o curvaturas máximas se ubicaron 
sobre las reconstrucciones 3D del cráneo. Los 
restantes trece landmarks se ubicaron sobre 
las reconstrucciones 3D del endocráneo (Tabla 
2). La precisión en el registro de landmarks 
fue evaluada por uno de los autores (FV). Para 
ello, se tomaron los 27 landmarks endocra-
neanos de un chimpancé en cinco ocasiones; 
mediante un análisis de varianza (ANOVA) se 
estableció la existencia de diferencias entre las 
coordenadas de landmarks, obteniéndose una 
diferenciación no significativa (p>0,05). Los 
landmarks para cada espécimen fueron estan-
darizados de acuerdo a la simetría usando el 
plano sagital de modo de obtener individuos 
simétricos. Cuando se compararon los resul-
tados de los individuos no estandarizados con 
los de individuos estandarizados no se encon-
traron diferencias.

grupos de edad dentaria 
M0 M1 M2 M3 total

rango de edad cronológica  8 meses-3 años 3,5-5,5 años 6,5-8 años 10,5-11 años

sexo masculino 2 7 2 11 22
sexo femenino 4 3 5 12 24

sexo desconocido 3 3 0 0 6
total 9 13 7 23 52

TABLA 1. Composición de la muestra
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N
°

Landm
ark

D
escripción

U
bicación

1
B

asion (*
)

M
argen anterior, en el plano sagital, del foram

en m
agnum

base

2
O

pistion (*
)

M
argen posterior, en el plano sagital, del foram

en m
agnum

base

3
Foram

en caecum
 (*

)
Foram

en entre la crista galli o la placa cribiform
e y la pared endocraneana del hueso frontal

base

4
Plano-esfenoideo (*

)
Punto m

ás superior y anterior, sobre el plano sagital, en la convexidad posterior a la placa cribiform
e

base

5
Sella (*

)
C

entro de la silla turca (sobre el hueso)
base

6
B

regm
a interno (*

)
Punto interno de la intersección de las suturas coronal y sagital

bóveda

7
V

értex interno
Punto m

ás superior en el plano sagital, cuando el cráneo está en el plano de Frankfurt
bóveda

8 y 9
Infracerebelar

Punto m
ás inferior del cerebelo (no sobre el seno transverso)

base

10 y 11
Intersección del foram

en m
agnum

 (*
)

Intersección de los cóndilos y el foram
en m

agnum
base

12 y 13
Foram

en óptico (*
)

Punto centrolateral
base

14 y 15
Foram

en oval (*
)

Punto anterom
edial

base

16 y 17
M

eato auditivo interno (*
)

Punto posterolateral
base

18 y 19
Laterocerebelar

Punto m
ás lateral en el cerebelo (sobre el seno transverso)

bóveda

20 y 21
Eurion interno

Punto m
ás lateral del endocráneo

bóveda

22 y 23
A

nterotem
poral

Punto m
ás anterior correspondiente al polo tem

poral
base

24 y 25
A

nterofrontal
Punto m

ás anterior correspondiente al polo frontal
bóveda

26 y 27
Posteroccipital

Punto m
ás posterior correspondiente al polo occipital

bóveda

TABLA 2. Landm
arks registrados

(*) landm
arks digitalizados sobre la reconstrucción ósea.

M.L. SARDI ET AL./REV ARG ANTROP BIOL 16(2):79-91, 2014
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Sobre la configuración de landmarks se 
realizó Análisis Generalizado de Procrustes 
(AGP) a fin de minimizar las diferencias de es-
cala, traslación y rotación (Gower, 1975; Rohlf 
y Slice, 1990; Bookstein, 1991; Goodall, 1991; 
O’Higgins y Jones, 1998). De este análisis se ob-
tuvo una medida de tamaño (tamaño del centroi-
de, TC) independiente de variables de forma (co-
ordenadas de Procrustes), definido como la raíz 
cuadrada de la suma de  las distancias euclidianas 
al cuadrado de cada landmark respecto del cen-
troide (Bookstein, 1991; Goodall, 1991; Dryden 
y Mardia, 1998; O’Higgins y Jones, 1998).

Los análisis morfométricos y estadísticos se 
realizaron con los programas Morphologika© 
(O’Higgins y Jones, 1998) y MorphoJ 
(Klingenberg, 2011).

Análisis estadísticos
Las coordenadas obtenidas del Análisis Ge-

neralizado de Procrustes fueron sujetas a Análi-
sis de Componentes Principales (ACP) en el es-
pacio de forma de Kendall (Kent, 1994; Dryden 
y Mardia, 1998; O’Higgins y Jones, 1998). Con 
dichas coordenadas, consideradas como varia-
bles dependientes, se realizó una regresión mul-

tivariada a fin de evaluar la cantidad de ejes de 
variación en forma asociados con la edad y el 
TC. La probabilidad se estimó mediante un test 
de permutación con 10000 iteraciones. Además, 
un análisis de correlación de Pearson de cada 
componente principal (CP) respecto de la edad 
y el TC permitió detectar los CPs que represen-
tan cambio ontogénico, así como determinar si 
existen conjuntos de rasgos que varían de modo 
independiente. Los CPs que mostraron una co-
rrelación significativa se retuvieron para poste-
riores análisis. 

Con el objeto de conocer cómo se estructura 
ontogénicamente la variación, la diferenciación 
entre grupos de etapas ontogénicas sucesivas 
fue evaluada mediante la prueba F de Goodall 
sobre las coordenadas de Procrustes. Los nive-
les de significación se obtuvieron por métodos 
de permutación luego de 10000 iteraciones. La 
diferenciación en tamaño se evaluó mediante 
ANOVA, luego de probar que se distribuye nor-
malmente. Conocer en qué momento finaliza el 
crecimiento y el desarrollo permite inferir hasta 
qué etapa ontogénica la alometría actuaría como 
un factor integrador.

Siendo que todos los primates manifies-

Fig. 1. Landmarks endocraneanos en vista basilar (a), vista frontal (b) y lateral (c). Referencias de la numeración en Tabla 2.

ONTOGENIA DEL ENDOCRÁNEO EN PAN TROGLODYTES 
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tan algún grado de dimorfismo sexual (Leigh 
y Shea, 1996; Schaefer et al., 2004) y que éste 
constituye un potencial factor de confusión en 
el patrón de variación observado se evaluó la 
diferenciación entre sexos. Para ello, se realizó 
un análisis de regresión linear con variables ca-
tegóricas utilizando solo los individuos de sexo 
conocido. Para evaluar el dimorfismo sexual 
en tamaño se utilizó el TC como variable de-
pendiente, el sexo como variable categórica y 
la edad como covariable. Para evaluar el dimor-
fismo sexual en forma se utilizaron los escores 
de los CPs como variable dependiente, el sexo 
como variable categórica y la edad así como el 
TC como covariable. Simultáneamente, se eva-
luó la igualdad de las pendientes (o sea de las 
trayectorias) incorporando el término de inte-
racción entre el sexo y la edad o el tamaño del 
centroide.

La integración morfológica entre landmarks 
de la bóveda y la base (Tabla 2) fue evaluada 
mediante el análisis Partial Least Squares (PLS) 
de dos bloques con la serie ontogénica completa. 
Esta técnica permite explorar la covariación entre 
dos bloques o conjuntos de variables definidos 
previamente y se basa en la descomposición del 
valor singular de la matriz de covarianza. Este 
procedimiento encuentra pares de ejes (uno por 
bloque) que representan nuevas combinaciones 
de las variables originales, explicando una 
cantidad decreciente de covariación (valor 
singular) entre bloques (Rohlf y Corti, 2000; 
Bookstein et al., 2003). Además se visualiza la 
ubicación de los individuos a lo largo de los ejes. 
A fin de evaluar el efecto de la alometría en la 
integración endocraneana, el PLS fue repetido 
usando los residuales de la regresión multivariada 
de las coordenadas de Procrustes sobre el tamaño 
del centroide (Martínez-Abadías et al., 2012). 
Los valores de probabilidad fueron establecidos 
por métodos de permutación.

Visualización 
El patrón de cambio ontogenético de forma 

del endocráneo se evaluó visualmente mediante 
la construcción de grillas de deformación a lo 
largo de los CPs retenidos así como mediante 
deformación de las superficies generadas con 
Avizo. Para ello, la forma promedio fue defor-
mada mostrando los extremos positivo y negati-
vo de los vectores del ACP y del PLS.

RESULTADOS

El análisis de regresión multivariada indicó 
que las coordenadas de Procrustes están asocia-
das a la edad y al TC de modo altamente signi-
ficativo, con una predicción del 38,2 y 31% de 
la variación, respectivamente. A partir del ACP, 
se obtuvieron CPs cuya correlación respecto 
de la edad y del TC sólo fue significativa en el 
CP 1 (edad: r=-0,939; p<0,0001; TC: r=-0,847; 
p<0,0001). El CP 1 resume 43% de variación y 
los siguientes resumen individualmente menos 
del 10% (Tabla 3).

En la Figura 2 se observa la cantidad de 
cambio en tamaño (Fig. 2a) y forma del endo-
cráneo (Fig. 2b), así como el cambio alométri-
co (Fig. 2c). Todos los grupos presentan cierto 
grado de diferenciación con grupos ontogénicos 
sucesivos. Se observa además solapamiento en 
las distribuciones de ambos sexos. Los análisis 
ANOVA y F de Goodall realizados con el TC y 
las coordenadas de Procrustes, respectivamen-
te, indican que entre las edades M0 y M1 hay 
diferencias altamente significativas en tamaño 
y forma, entre los grupos M1 y M2 hay dife-
rencias no significativas en tamaño y altamen-
te significativas en forma y entre M2 y M3 hay 
variación altamente significativa en tamaño y 
forma (Tabla 4).

Los cambios descriptos por el CP 1 (Fig. 
3) indican que hacia la adultez: a) el foramen 
magnum pasa de tomar una posición central a 
otra más posterior; b) la placa cribiforme migra 
hacia adelante; c) hay retroflexión del ángulo 
basicraneano; d) se alarga relativamente la parte 
anterior de la base craneana; e) el ancho craneal 
máximo (eurion) toma una ubicación más infe-

CP autovalor
Porcentaje 
de varianza 

total

CP vs 
edad

CP vs
TC

r r

1 0,00317 43,10 -0,939** -0,847**

2 0,00061 8,24  0,086  0,173

3 0,00052 7,08 -0,141 -0,098

TABLA 3. Correlación de los CPs
(solo se muestran los tres primeros)

** p<0,01

M.L. SARDI ET AL./REV ARG ANTROP BIOL 16(2):79-91, 2014
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rior. En términos generales, el endocráneo pier-
de su forma globular de los individuos infantiles 
y adopta una forma más ovalada en los adultos.

El análisis del dimorfismo sexual en tamaño 
y forma (Tabla 5) indica que la interacción de la 
edad con el TC y con los escores del CP 1, así 
como del TC con el CP 1, fue no significativa. 
La diferenciación entre sexos tampoco fue sig-
nificativa en ninguna de las comparaciones. Esto 
indica que machos y hembras no difieren en sus 
trayectorias de crecimiento y desarrollo ni en 
las trayectorias de cambio alométrico. Tampoco 
difieren en el tamaño y la forma endocraneana 
(Tabla 5), consistentemente con lo observado en 
otros estudios (Schaefer et al., 2004). Debido a 
la variación no significativa entre sexos, la in-
terpretación de la morfología endocraneana se 
realizó considerando todos los individuos con-
juntamente.

El análisis de PLS indica que el primer par 
de ejes (PLS 1) fue el único que explicó una 
proporción significativa de covariación (86,6%) 
entre la bóveda y la base; es decir que existe una 
importante variación coordinada entre ambos 
bloques (Tabla 6). Los individuos se distribuyen 
a lo largo del PLS 1 diferenciándose por gru-
pos etarios sucesivos (Fig. 4a). A medida que 
aumenta la edad (y los escores disminuyen), la 
bóveda se alarga y el ancho máximo se ubica 
más abajo, conjuntamente con el descenso de 
los lóbulos temporales, rasgos que covarían con 
la elongación de la base y el desplazamiento ha-
cia atrás del foramen magnum (Fig. 4b, c). Lue-
go del ajuste del efecto alométrico por medio 
de la utilización de los residuos de la regresión 
multivariada, la covariación entre la bóveda y la 
base no resultó significativa (Tabla 6). El PLS 1 

Fig. 2. Distribución de los individuos femeninos (círculos), 
masculinos (cuadrados) y de sexo desconocido (asteriscos) de 
acuerdo con: a- la edad vs el tamaño del centroide (TC), b- la 
edad vs el CP 1 y c- TC vs el CP 1. El color de gris claro (M0) 
a negro (M3) representa los grupos dentarios.

Grupos 
comparados TC Coordenadas de 

Procrustes

F F
M0-M1 19,23** 3,33**
M1-M2   3,29 2,49**
M2-M3 20,95** 3,47**

TABLA 4. Análisis de la varianza y F de Goodall 
entre grupos ontogénicos

** p<0,01
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explicó solo el 38,3% de la variación y los indi-
viduos se distribuyen sin evidenciar un patrón 
ontogénico; es decir, los individuos de distintas 
edades se solapan (Fig. 4d).

DISCUSIÓN

Los resultados de la evaluación de la mor-
fología endocraneana de Pan troglodytes in-
dicaron que durante la ontogenia postnatal se 
producen cambios en tamaño y forma que están 
significativamente asociados con la edad; el ta-
maño además, está significativamente asociado 
con la forma (Tablas 3, 4; Figs. 2, 3). La gran 
mayoría del cambio ontogénico en forma fue 
resumido por un único componente (Tabla 3), 
contrariamente a lo observado por Neubauer et 
al. (2010). El hecho de que no se observen CPs 
que representen cambio ontogénico indepen-

diente del representado por el PC 1 sugiere que 
existe un conjunto de rasgos morfológicos que 
se encuentran fuertemente integrados a lo largo 
del desarrollo endocraneano.

Dado que la superficie endocraneana se 
integra con la morfología del cerebro y de los 
tensores meníngeos (Moss y Young, 1960; 
Richtsmeier et al., 2006) y que el chimpancé ya 
presenta más del 90% del tamaño cerebral (Vrba, 
1998) y endocraneano (Coqueugniot et al., 2004) 
alrededor de los 7 años de vida, es esperable que 
en etapas tardías el endocráneo no modifique 
su morfología de modo significativo. En la 
muestra analizada se obtuvieron de acuerdo a lo 
esperado, cambios altamente significativos entre 
los grupos M0 y M1, así como menores cambios 
entre los grupos M1 y M2, pero contrariamente 
a lo esperado, se observaron modificaciones 
significativas en tamaño y en forma luego de 

Fig. 3. Variación en el PC1 en vista lateral (izquierda), frontal (centro) y superior (derecha). a) Forma de los individuos M0 
tomando a los adultos como referencia. b) Forma de los individuos adultos tomando a individuos M0 como referencia. c) Defor-
mación de la grilla en el extremo positivo (individuos adultos), tomando como referencia el extremo negativo.
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coeficientes g.l. F p

dimorfismo sexual en tamaño (TC)

constante 19,34

sexo 0,30 1 0,54 0,466

edad 0,30 1 70,41 0,000

sexo x edad 0,00 1 0,00 0,974

error 40

dimorfismo sexual en forma (CP 1)

constante 0,10

sexo 0,00 1 0,21 0,647

edad -0,01 1 136,17 0,000

sexo x edad 0,00 1 0,41 0,528

error 40

dimorfismo sexual en las alometrías

constante 0,88

sexo -0,07 1 0,19 0,662

TC -0,04 1 57,49 0,000

sexo x TC 0,01 1 0,26 0,610

error 40

TABLA 5. Análisis de regresión lineal con variable categórica (sexo)
para evaluar el dimorfismo sexual en tamaño (TC) y forma (CP 1)

Valor singular probabilidad % covarianza Correlación probabilidad

   PLS 1 0,0016066 <0,001 86,64 0,7749 <0,001
PLS 1 ajustado para alometría 0,0004441 0,067 38,28 0,6289 0,117

TABLA 6. Análisis PLS

la emergencia de M2 (Tabla 4), momento que 
corresponde con la maduración sexual (Smith, 
1989). Los resultados de este estudio coinciden 
con los de Durrleman et al. (2012), quienes 
observan variación significativa en el volumen 
endocraneano hasta etapas ontogénicas tardías 
y con Lieberman y McCarthy (1999), quienes 
observaron cambios en la forma basicraneana 
hasta la emergencia del M3.

El modo en que varían conjuntamente los 

rasgos endocraneanos es similar al observado 
por otros autores a partir de la morfología 
del exocráneo (Bastir y Rosas, 2004; Berge 
y Penin, 2004; Mitteroecker et al., 2004; 
Lieberman et al., 2007) y del endocráneo 
(Lieberman y McCarthy, 1999; Neubauer et 
al., 2010; Durrleman et al., 2012). Globalmente 
considerado, el endocráneo de Pan troglodytes 
deja de ser redondeado y adopta una forma 
ovalada hacia la adultez (Fig. 3). Uno de los 
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cambios ocurridos en la base es la migración del 
foramen magnum hacia la parte posterior (Fig. 
3) y su orientación hacia atrás y arriba (Berge y 
Penin, 2004), conjuntamente con la orientación 
de la bóveda hacia adelante. Otro cambio 
involucra a la placa cribiforme que adopta en 
los adultos una posición más anterior y vertical, 
relacionado probablemente con la integración 
y el desarrollo de las estructuras olfatorias 
(Penin et al., 2002; Berge y Penin, 2004; Cobb 
y O’Higgins, 2004; Mitteroecker et al., 2004) ya 
que la placa cribiforme constituye el pasaje para 
axones procedentes de las neuronas olfatorias 
que forman sinapsis con el bulbo olfatorio. Las 
estructuras olfatorias crecen y se desarrollan 
conjuntamente con las estructuras faciales que 
presentan importantes tasas de cambio en la 
vida postnatal (Bastir et al., 2006). Otro cambio 
basicraneano es la retroflexión del ángulo 
sagital. El polo frontal del endocráneo migra 
con el aumento de edad hacia arriba y puede, así 
como el anterior, relacionarse con la integración 
entre el basicráneo anterior y la cara. Un cuarto 

cambio es la expansión y extensión de la base 
endocraneana, que representa un patrón similar 
al de otros primates (Dean y Wood, 1984; Lestrel 
et al., 1993; Lieberman y McCarthy, 1999; 
Lieberman et al., 2000; Jeffery, 2003), pero 
diferente al de la especie humana (Lieberman 
y McCarthy, 1999). En vista frontal, se observa 
una flexión en el plano coronal debido a que las 
fosas temporales descienden respecto del plano 
sagital. En la bóveda se observa una elongación 
en sentido anteroposterior y un ensanchamiento, 
pero principalmente se destaca el descenso del 
eurion (ancho craneal máximo), acompañando 
el descenso de la fosa temporal respecto de las 
estructuras sagitales. 

El análisis de la covariación ontogénica 
entre los rasgos de la bóveda y la base (PLS) 
indicó que el conjunto de cambios mencionado 
no es independiente confirmando lo observado 
por medio del ACP. Sin embargo, la covariación 
entre bóveda y base desaparece al remover el 
efecto tamaño. Dado que hay covariación entre 
bóveda y base, no se rechaza la hipótesis 1 y 

Fig. 4. a) Distribución de los individuos de acuerdo al PLS 1 
de la bóveda y la base. b) Morfología de los individuos ubi-
cados en el extremo positivo de ambos ejes (infantiles), en 
vista lateral (izquierda), frontal (centro) y basilar (derecha). 
c) Morfología de los individuos ubicados en el extremo ne-
gativo de ambos ejes (adultos), en vista lateral (izquierda), 
frontal (centro) y basilar (derecha) con el efecto alométrico 
(arriba). d) Distribución de los individuos de acuerdo al PLS 
1 de la bóveda y la base luego de realizar el ajuste alométrico. 
El color de gris claro (M0) a negro (M3) representa los grupos 
dentarios.
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siendo que la alometría afecta dicha covaria-
ción, tampoco se rechaza la hipótesis 2. Estos 
resultados son similares a los observados en la 
ontogenia humana, a partir de rasgos exocranea-
nos (Barbeito-Andrés et al., 2013) e implican 
que el aumento en tamaño es el principal pro-
motor de la covariación entre rasgos.

La covariación ontogénica entre la bóveda 
y la base es explicable porque el crecimiento 
de los órganos (por ejemplo, el cerebro) es un 
factor común de integración (Mitteroecker y 
Bookstein, 2008), aun cuando las estructuras 
anatómicas involucradas presentan diversos 
orígenes embriológicos. La morfología del 
endocráneo se corresponde con la del cerebro en 
Homo sapiens (Hadziselimovic y Ruzdic, 1966; 
Hadziselimovic y Cus, 1966; LeMay, 1976; 
Neubauer et al., 2010) y es esperable que en Pan 
exista similar correspondencia porque ambas 
especies pertenecen a un taxón que se distingue 
por su importante grado de encefalización 
(Aiello y Dean, 2002). Se infiere además la 
influencia del cerebro porque al momento de 
nacer en Pan troglodytes resta por desarrollarse 
más del 50% del tamaño adulto (Vrba, 1998). 
La ausencia de covariación cuando el efecto 
alométrico fue ajustado pondría en evidencia 
los múltiples factores intervinientes durante la 
vida pre y postnatal que difieren entre la bóveda 
y la base, tales como sus diferentes orígenes 
embriológicos y las restricciones estructurales 
impuestas por los órganos y tejidos relacionados, 
que impondrían una modularización de menor 
jerarquía (Bruner y Ripani, 2008).

Del PLS se observa además que la covaria-
ción se estructura ontogénicamente dado que se 
distinguen las cuatro etapas ontogénicas para 
rasgos de la base y se distinguen M0, M1 y M2-3 
para rasgos de la bóveda (Fig. 4a). En tanto el 
endocráneo del chimpancé que presenta cambio 
morfológico hasta la emergencia de M3, no pue-
de ser totalmente explicado por la influencia del 
cerebro. Considerando el patrón de cambio, es 
posible que el desarrollo de crestas óseas en el 
temporal que actúan como sitios de inserción de 
músculos nucales intervinientes en la postura y 
en menor medida, en la masticación (Herring y 
Teng, 2000; Zafar et al., 2000), influyan también 
en la forma endocraneana superponiéndose a la 
influencia del cerebro en el patrón de integra-
ción (Hallgrímsson et al., 2007a). Dichas cres-

tas están ausentes en individuos infantiles y a 
medida que los músculos aumentan de tamaño 
y las fuerzas musculares se intensifican sobre el 
hueso, es probable que promuevan cambios en 
la morfología global del neurocráneo y también 
en la superficie endocraneana. Las articulación 
con estructuras faciales promoverían además 
variación en la base (Bastir et al., 2006), inte-
grada a las paredes laterales de la bóveda (Ha-
llgrímsson et al., 2007b). La suma de factores 
promovería modificaciones sobre la bóveda y la 
base hasta etapas ontogénicas tardías, así como 
su integración. 

Los resultados presentados sugieren que el 
proceso de expansión ontogénica del cerebro 
sería de relevancia en la integración del neu-
rocráneo en distintas especies de primates al-
tamente encefalizados y probablemente consti-
tuye un ejemplo de homología en el factor de 
integración. Sin embargo, el patrón observado 
en chimpancés indicaría que existen otros pro-
cesos intervinientes por lo que no puede afir-
marse que los mecanismos ontogénicos sean 
completamente compartidos entre estos taxa. 
Ackermann (2005) y Mitteroecker y Bookstein 
(2008) sugieren también que entre estas espe-
cies existen factores comunes de integración 
craneana, aunque destacan que factores locales 
propios de cada especie serían responsables de 
las diferencias observadas en sus patrones de 
covariación. Se ha propuesto que en primates 
no humanos los músculos ejercen una mayor 
influencia en la variación del cráneo (Moss y 
Young, 1960) y particularmente en el género 
Pan, la base varía coordinadamente con la cara 
(Lieberman y McCarthy, 1999), lo que proba-
blemente afectaría la superficie endocraneana. 
En el género Homo en cambio, la reducción de 
los músculos masticatorios habría eliminado las 
restricciones evolutivas impuestas al proceso 
de encefalización (Stedman et al., 2004) que se 
habría convertido en el único factor conspicuo 
generador de los patrones de variación y cova-
riación de rasgos morfológicos neurocraneanos.
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