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1. Introduccion

«Descendemos de los monos?
Esperemos, querido mfo, que no sea verdad pero, si lo es,
recemos para que no llegue a saberlo todo el mundo».

Comentario atribuido a la esposa del obispo de Worcester
después de que le explicaran la Teoria de la Evolucién de Darwin.
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Introduccion

1.1. La diversidad de las poblaciones humanas

¢Por qué existen tantas diferencias entre los diversos grupos de seres humanos en
el mundo? Se trata esta de una pregunta que Charles Darwin (1809-1882) aborda
de una manera sutil en su obra E/ origen de las especies (1859) y que afronta mediante
una exposicion sobre la evolucién biolégica de las especies, a partir de la
documentacién registrada en su periplo de cinco afios por todo el mundo. Gran
parte de la informacién obtenida se extiende en su diatio Journal and remarks (1839)
comunmente conocido como, Viaje de un naturalista a bordo del Beagle, donde por
ejemplo, define a los tahitianos como gente muy atractiva y a los habitantes de
Tierra del Fuego como “/...] atrofiados en su desarrollo, los rostros horribles entbadurnados
de pintura blanca, la piel mugrienta y grasosa, el cabello enmarasiado, las voces discordantes y los
gestos violentos” (Darwin, 1839). Pese a que su clase victoriana influyera en su visiéon
de la humanidad llena de prejuicios, Darwin los consideraba a todos ellos,
miembros de su misma especie.

Pero, si todos los seres humanos somos miembros de la misma especie
¢como es posible explicar la abrumadora diversidad fenotipica y cultural de las
poblaciones humanas en el mundo?, ¢cudl es el origen de nuestra especie y c6mo
han viajado nuestros ancestros a lugares tan distantes como Australia o Tierra del
Fuegor Para dibujar las respuestas a estas y otras muchas preguntas hemos tenido
que esperar desde entonces 150 afios con el descubrimiento del ADN y el postetior
y miés reciente desarrollo de las técnicas de genética molecular (Wells, 2002). Si
bien, la variabilidad fisiologica y anatémica de los grupos humanos ha ocupado y
ocupa una linea de analisis antropoldgico que debemos explorar con detalle.

1.1.1. Clasificando a la humanidad

Los grandes antropomorfos, incluidos los humanos, parece que tenemos la
capacidad para identificar quienes pertenecen a nuestro grupo y quiénes no, es
decir, detectar la diferencia entre “nosotros” y “ellos” (Pusey et al., 1997). En
nuestro caso, los marcadores que nos diferencian a “nosotros” respecto a “ellos”

son por ejemplo, la vestimenta, el idioma y las tradiciones.



Plinio el viejo (23-79 d.C), naturalista romano del siglo primero de nuestra
era, proporcioné una de las primeras clasificaciones de los humanos en diferentes
subgrupos. Siguiendo la tradicién Aristotélica, Plinio dividi6 la humanidad en gente
civilizada (clasicos griegos y romanos), barbaros (aquellos grupos tribales que
estaban fuera de la esfera de influencia greco-romana) y los monstruos
(desviaciones de la forma humana, incluyendo ciclopes, gigantes y enanos).

El botanico suizo Karl Von Linnaé (1707-1778), mas conocido como
Linneo, public6 en 1735 su Systema Naturae asentando el concepto cientifico sobre
las “razas humanas” para los siguientes 200 afios. Linneo basé su clasificaciéon en
similitudes y disimilitudes en las variantes morfolégicas humanas (fenotipos) para
clasificar la humanidad en distintos grupos geograficos, dividiendo a los humanos
en cuatro subespecies de Homo sapiens: H. sapiens americanus (nativos americanos),
H. sapiens enropaeus (europeos, incluyendo los turcos), H. sapiens asiaticus (asiaticos
del este) y H. sapiens afer (africanos). Las descripciones taxonémicas de Linneo
venfan acompafiadas de comentarios, en algunos casos despectivos, acerca del
comportamiento y personalidad de las poblaciones. De este modo, Homo sapiens
europaens era “blanco, amable y gobernado por la razén”, Homo sapiens asiaticns era
“palido, arisco y gobernado por la opinion™; Homo sapiens americanus era “rojizo,
decidido y guiado por la tradiciéon” y Homo sapiens afer era “negro, astuto y raro”
(Linneo, 1758). En esta misma linea, Johan Blumenbach (1752-1840) anatomista
aleman del siglo XVIII publicé De generis humani varietate nativa (1795) y clasificé la
humanidad en tres grandes razas, entre las que se incluian los caucasicos, mongoles
y etiopes. Entre estas distinguié a su vez dos razas menotes y que englobaban a los
nativos americanos y a los malayos. Para Blumenbach, los caucasicos eran el ideal
de una raza original, siendo los mongoles y los etiopes las razas mas divergentes de
la original. Por otro lado, las razas menores relacionarian a los caucasicos con los
mongoles, en el caso de los nativos americanos, y a los caucasicos con los etiopes
en el caso de los malayos. Blumenbach entendia las diferencias entre razas como
movimientos de los caucasicos hacia areas climaticas muy distintas del Caucaso,
ademas para Blumenbach, todas las razas tenfan el mismo potencial para mejorar,
ya que pensaba que las diferencias en inteligencia eran insignificantes y que las
diferencias en comportamiento eran aprendidas y no innatas. Sin embargo, el punto
de vista cientifico en el que Blumenbach entendia las diferentes razas humanas,
tuvo un grave impacto en los futuros investigadores especializados en la
clasificacion fenotipica humana e incité durante el siglo XIX, el desarrollo de
estudios craniométricos destinados a demostrar la superioridad racial caucasica;
estudios que se continuaron hasta el siglo XX culminando con la ideologia nazi
(Powell, 2005).



Introduccion

Uno de los primeros estudios en desafiar el determinismo racial europeo
tue el proyecto llevado a cabo por Franz Boas (Boas, 1929), enfocado en averiguar
en qué medida el medioambiente influfa sobre el fenotipo craneofacial humano.
Sin embargo, los esfuerzos de Boas fueron en vano y no fue hasta los afios 50
cuando bidlogos y genetistas rechazarfan el concepto de raza como una correcta
caracterizacion de la variabilidad humana. Hoy en dfa el concepto de raza se
reconoce como un efecto sociocultural, dado que se encuentra mas relacionado
con el comportamiento y la cultura que con la biologfa (Kottak, 2004).

Los genetistas han encontrado que unicamente el 11% de la variacién
genética en toda la humanidad es debida a diferencias entre las poblaciones,
mientras que el 89% restante se encuentra dentro de la propia poblacion
(Relethford & Harpending, 1995). Es decir, no existe un solo rasgo genético o
caracteristica fenotipica que diferencie una poblacién de otra. Por ello, no podemos
aceptar el concepto biolégico de raza (Kottak, 2004; Jorde & Wooding, 2004). De
hecho, los rasgos mas caracteristicos que definen la variacion entre poblaciones,
como son la forma craneofacial, los dientes, los ojos, el cabello o el color de la piel,
no son unicos para una sola poblacién o grupo humano y covarian fuertemente.
Por ejemplo, algunas caracteristicas como el color de la piel, muestran una variacién
clinal, es decir, cambian de una forma gradual a lo largo del mapa global sin seguir
unos limites definidos (Livingstone & Dobzhansky, 1962). De este modo, el patrén
clinal de la variacion entre grupos humanos, conllevé a exponer que en efecto, no
existe el concepto de raza sino de clinas, siendo diferentes procesos evolutivos
responsables de los patrones de variabilidad fenotipica que podemos observar en
nuestra especie. Asi pues, es posible rechazar la nocién esencialista de raza
biolégica como un fenémeno con algun grado de validez cientifica (Powell, 2005).
Entender los procesos que crean este patrén de variabilidad es uno de los objetivos
de la presente y futura investigacién, mas que la simple descripcion esencialista de
formas y tipos.

Bajo esta nueva concepcion, la unidad taxonémica con operatividad son
por tanto las poblaciones humanas, reemplazando el concepto de raza por el de
poblaciéon (Thieme, 1952). Para comparar grupos humanos a nivel global, la
variacién y la covariacion son las pautas estadisticas que nos permiten identificar
las afinidades entre poblaciones, permitiendo a su vez evaluar diferentes hipotesis
acerca de su historia y de su adaptacion, entendiendo los cambios evolutivos como
un proceso dinamico de cambios de la frecuencia alélica intraespecifica
(microevolucioén), llevando finalmente a la creaciéon de nuevas especies
(macroevolucién) (Wright 1931; Huxley, 1942; Fisher, 1958).



En este contexto, los estudios llevados a cabo por John Relethford a partir
de los afios 80 del siglo pasado, emplearon los datos antropométricos bajo una
estructura de andlisis de genética cuantitativa (e.g. Relethford & Lees, 1982;
Relethford & Blangero, 1990). Estos estudios sirvieron para ilustrar que cuando los
analisis se realizan bajo estas condiciones explicitas, los datos antropométricos son
utiles para realizar aproximaciones a datos genéticos, dado que permiten la
estimacién de la estructura y la historia de las poblaciones humanas, modelando
posibles efectos en el pasado debidos a flujo genético y a efectos de varias fuerzas
microevolutivas, como puedan ser la deriva genética y la selecciéon natural
(Cheverud, 1982; Lynch, 1990).

1.1.2. Factores ambientales y procesos microevolutivos

Cuando nuestro interés se centra en la reconstruccion de la historia de las
poblaciones humanas, es fundamental poder separar en el atributo morfolégico, la
seflal exclusivamente genética de aquella de origen ambiental.

La conversiéon de diferencias genéticas en diferencias fenotipicas es un
problema central en Biologfa que ha sido explorado mediante la hipétesis “un gen,
una enzima, una funcién” (Rutherford, 2000). Sin embargo, no es posible entender
de forma aislada la funcién de los genes y las nuevas perspectivas moleculares
explican como genes especificos son modulados en respuesta a otras variaciones
genéticas y ambientales (Gibson & Wagner, 2000). Ademas, es importante sefialar
que la selecciéon natural no actia sobre el genotipo sino sobre el fenotipo
(Lewontin, 1974) y parecen existir diversas formas mediante las cuales las
variaciones genotipicas y ambientales son compensadas, de modo que aunque la
variacién genética selectivamente neutra esté muy extendida, la variacion fenotipica
es muy limitada (Gibson & Wagner, 2000).

La accién en que el factor ambiental actda sobre el fenotipo puede dividirse
en tres categorias: la adaptacion, la plasticidad y la acomodacién (Powell, 2005). La
adaptacion tiene como resultado final el cambio en las frecuencias alélicas de los
genes implicados en el desarrollo y la regulaciéon de un determinado atributo
fenotipico, que fue sometido a la seleccion natural. Un ejemplo de este efecto puede
hallarse en las llamadas reglas de Allen y Bergmann (Allen, 1877; Bergmann, 1848)
que sostienen que aquellas poblaciones adaptadas a ambientes frios, tienden a
presentar extremidades mas pequefias y cortas que los grupos que habitan latitudes
bajas, en respuesta a una menor disipacion de temperatura. En el caso del color de

la piel, la pigmentacién en poblaciones humanas responderia a un mecanismo



Introduccion

adaptativo, destinado a disminuir el efecto nocivo de la radiacién ultravioleta
proveniente del sol. Estos cambios, serfan beneficiosos para la poblacién y en
consecuencia, positivamente seleccionados y por tanto, expresados en el genoma a
partir de la fijacion de los genes que regulan el fenotipo en cuestién (Lalueza-Fox,
2003; Relethford, 2002).

No obstante, la plasticidad no presenta un efecto directo en el genoma y
se refiere al fenémeno mediante el cual el fenotipo, responde a fuerzas ambientales
durante el desarrollo y crecimiento del individuo. Un ejemplo serfa la deformacion
artificial craneana ampliamente difundida en poblaciones amerindias (Sparks &
Jantz, 2002).

Por dltimo, la acomodacién o aclimatacién, no tiene grandes implicaciones
en la biologfa del esqueleto, dado que suele concentrarse en cambios reversibles a
nivel metabdlico de determinados pardmetros fisiolégicos, como por ejemplo, la
concentracién de glébulos rojos en sangre dependiendo de la altitud a la que se
desplace el individuo para responder a las demandas de oxigeno (Monge & Monge,
1967).

En definitiva, el estudio morfolégico de la mayor parte de los caracteres
antropométricos se encontrara fuertemente influenciado por el ambiente,
poniendo en duda su validez y peso explicativo de la variabilidad humana. Sin
embargo, invalidar los estudios de variacién morfolégica debido a que carecen de
etiologia genética, serfa caer en un reduccionismo y obviarfamos la fuente de
variacién fenotipica debida al genotipo (Falconer & Mackay, 1997).

Los bidlogos evolucionistas han descrito que existen cuatro fuerzas
principales en la evolucion que actian sobre las poblaciones (Hartl & Clark, 1997).
La evolucién puede definirse como un cambio en las frecuencias alélicas en una
poblacién a lo largo del tiempo. Estas fuerzas microevolutivas incluyen la
mutacién, la migracién (o flujo genético), deriva genética (incluyendo el efecto
fundador) y la seleccién natural o sexual. Si no existe evolucion, las frecuencias en
los genotipos vendrian determinadas por el equilibrio Hardy-Weinberg (Hardy,
1908). La mutacién es la tinica via en la que se crean nuevos alelos y junto con la
migracion, es la unica forma en la que una poblacién recibe nuevos alelos que
incrementen la variabilidad genética. Por tanto, la probabilidad de fijacién de una
nueva mutacién vendria dada por el tamafio efectivo de la poblacion.

La migracién, también conocida como flujo génico, actua cuando los
individuos de una poblacién se mueven fisicamente hacia otra, combinando sus
alelos mediante reproduccién (Cavalli-Sforza et al., 1994). Existen varios modelos
para explicar la migracién. El modelo basico es el modelo de isla (Wright, 1968),

en el que la distancia espacial entre grupos no influye en la distancia genética. Por



otro lado, en el modelo aislamiento por distancia (Malecot, 1959), la distancia
genética entre grupos queda determinada en funcién de la probabilidad de que los
individuos de una poblacién alcancen a la otra; la distancia genética sera pequefia
si el tamafio efectivo de la poblacion es grande, impidiendo la deriva. Si las
poblaciones estin geograficamente a distancias reducidas se desarrolla el modelo
de piedra angular, en el que los alelos “saltan” de una poblacion a otra (KKonigsberg,
1987).

La deriva genética corresponde a una pérdida de genes al azar en
poblaciones con un tamafio efectivo pequefo. Tanto la fijacién de mutaciones
nuevas como la pérdida de alelos se encuentran afectadas por el tamafio de la
poblaciéon. Como la deriva genética conlleva una pérdida de alelos, se produce por
tanto, una disminucién de la variabilidad genética de la poblacién. Probablemente
la forma mds conocida de deriva genética es el efecto fundador, es decir, la
formacién de una nueva poblacién a partir de un numero muy reducido de
individuos que presentan alguna mutacién (Cavalli-Sforza et al., 1994).

La seleccién es la otra fuerza microevolutiva que actia sobre las
poblaciones. Asumiendo que cada genotipo produce un fenotipo diferente, cada
genotipo tiene asociado un fitness, esto es una capacidad relativa de supervivencia y
transmision diferente respecto a los demas.

En la seleccion direccional, si un genotipo homocigético presenta un
mayor fitness que el resto de genotipos de la poblacién, los cambios seran
producidos con mayor frecuencia en una direccién con respecto a otra. Aunque
existe una variacién estocastica que produce cambios a corto plazo, la tendencia de
la poblacién a largo plazo es alejarse del valor inicial. Este tipo de seleccién puede
deberse a la existencia de un 6ptimo adaptativo que se mueve en una direccion
determinada a una tasa constante (Lande & Shannon, 1996). En este caso, la media
poblacional variard a lo largo de las generaciones a consecuencia de cambios
consistentes en una misma direccién, pudiendo resultar en la pérdida de unos alelos
y la fijacién de otros.

La seleccion estabilizadora ocurre cuando el genotipo heterocigoto
presenta el mayor fitness, asegurando que todos los genotipos se produciran en la
préxima generacion, es decir, la seleccién empuja a los caracteres a su estado inicial
si se alejan demasiado de él. El estado inicial es el 6ptimo y la magnitud en la cual
los caracteres pueden alejarse de ese 6ptimo dependera de la fuerza de seleccion.

En la selecciéon aleatoria, la intensidad y la direccion de la seleccion
cambian en cada generacién. En este caso, puede que la selecciéon exprese un
camino aleatorio sujeto a movimientos brownianos, ya que la direccién y magnitud

de cambio en cada generacién es independiente de las anteriores (Polly, 2004).
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La dificultad en derivar la varianza genética de la varianza fenotipica estriba
en que la mayoria de los pardmetros han de ser estimados o asumidos como cero.
Por ejemplo, la heredabilidad debe ser conocida o estimada y la variabilidad
ambiental, debe por su parte encontrarse controlada o eliminarse, y en este sentido,
pueden emplearse las distancias fenotipicas como estimadores de las relaciones
entre poblaciones, dado que la variaciéon fenotipica es en parte, un reflejo de la
vatiacién genética entre grupos. Dado que estd demostrado que existe una
correlacion positiva y significativa entre rasgos fenotipicos dentales y la variacion
genética (Cheverud, 1988), los dientes, tanto por su particular desarrollo como por
estar fuertemente sujetos a un control genético (Sperber, 2004), se encuentran en
menor medida sujetos a factores medioambientales en su plasticidad que otras
estructuras como el craneo. Los dientes ademds, dado que su desarrollo
morfogenético se lleva a cabo en un periodo de tiempo menor, adquieren su
morfologia definitiva antes de su erupcién (Workman et al., 2002). Por estos y otros
factores, los dientes pueden considerarse como un objeto de estudio de gran
utilidad, permitiendo reconstruir tanto procesos microevolutivos, como la historia
de las poblaciones humanas (Powell, 1995; Scott & Turner, 1997).

1.1.3. La variabilidad genética entre poblaciones

Nuestro ADN transporta un documento histérico que se remonta al origen de la
vida, pasando por nuestros ancestros amebianos hasta llegar a nuestros dias. Somos
el resultado final de mas de mil millones de afios de ajustes evolutivos y gracias al
ADN, podemos descifrar el viaje que hemos hecho como especie. El estudio de la
diversidad humana se limité hasta el siglo XX a vatiaciones fisiolégicas y
anatémicas. Por ello, la antropologia fisica fue materia de incontables estudios, pero
la creciente cantidad de datos sobre las variaciones en nuestros caracteres
morfolégicos no se correspondian de una forma simple con leyes de la herencia.
Lo que la antropologia fisica necesitaba, era un conjunto de rasgos
variados, polimorficos, que tuvieran un modelo sencillo de herencia. Estos llegaron
cuando Karl Landsteiner en 1901 observé que al mezclar sangre de dos personas
no emparentadas, a veces se formaban codgulos grandes y otras veces no. Se
comprobé que esta reaccion de coagulaciéon era transmisible por herencia y
constituyé la primera demostracion de diversidad bioquimica entre los seres
humanos vivos. Con base a los estudios de Landsteiner, en décadas posteriores la
obra The distribution of the human blood groups (Mourant, 1954), supuso el primer

resumen integral de la diversidad bioquimica humana y el comienzo de la genética



de poblaciones. Posteriormente, Lewontin (1972) intenté responder a la pregunta
de si habia alguna indicacién en los datos genéticos de Mourant respecto a una
subdivisién distintiva entre las razas humanas. Para ello, Lewontin estudi6 la
distribucién geografica de los datos, realizando una subdivisiéon geografica que
intentara definir las razas de los seres humanos en caucasicos (Eurasia occidental),
africanos negros (Africa subsahariana), mongoloides (Asia oriental), aborigenes del
sur de Asia (sur de la India), amerindios (Américas) y aborigenes australianos y de
Oceanfa. El sorprendente resultado que obtuvo fue que la mayoria de las
diferencias genéticas en los seres humanos se encuentran dentro de las poblaciones,
aproximadamente 85% del total. Este resultado ha sido confirmado por muchos
estudios posteriores en las dltimas tres décadas (Nei & Roychoudhury, 1974;
Barbujani et al., 1997).

Con el tiempo, la acumulacién de datos genéticos y sus andlisis nos han
permitido reconstruir el origen de las poblaciones humanas y su dispersiéon. En
1964, Luca Cavalli-Sforza y Anthony Edwards en uno de los primeros estudios de
la clasificacién humana, aplicaron dos principios. El primero fue que todos los
polimorfismos genéticos se comportaban de acuerdo a la Teoria neutralista de la
evolucion molecular, es decir, todos eran neutros y por tanto, la diferencia en las
frecuencias se debfa a la desviacién genética (Kimura, 1983). El segundo supuesto
se centr6 en que la relacién correcta entre las poblaciones, debe considerar el
principio de parsimonia de Ockham, en base a la aplicacion de métodos que
infieran la historia evolutiva de tal manera que se reduzca al minimo la complejidad.
Con estas ideas fundamentales, generaron el primer arbol genealégico de las
poblaciones humanas, permitiendo observar cémo las poblaciones estin
conectadas de modo que las que presentan frecuencias de genes mas parecidas
estan mas proximas entre si. El resultado de este analisis fue que los africanos eran
los grupos humanos mas distante de las poblaciones examinadas y que las
poblaciones europeas y asidticas se encontraban muy proximas unas de otras. No
obstante, este tipo de estudios dejaban respuestas sin resolver como la de dénde se
habian originados los seres humanos. Por su parte, Zuckerkandl y Pauling (1965)
habfan observado como las secuencias de los aminoacidos en la hemoglobina
podian servir como relojes moleculares, documentando el tiempo transcurrido
desde la existencia de un ancestro comun. Sin embargo, las proteinas no eran la
maxima fuente de variacién genética sino que ésta se encuentra en el ADN, pero
no fue hasta la década de los afios 70 cuando se disefiaron los métodos necesatios
para obtener sus secuencias (Maxam & Gilbert, 1977; Sanger et al., 1977).

Uno de los problemas que se encontraron los biélogos moleculares en el
estudio de polimorfismos en la secuencia de ADN fue su caricter doble de
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informacién. Por ello, a partir de los afos 80, el analisis del ADN mitocondrial
(ADNmt), del que tnicamente hay una copia, empez6 a considerarse en los
estudios de genética poblacional y desde entonces, gran parte de la genética de
poblaciones proviene de genes que se hallan en la mitocondria.

Las células eucariotas, incluyendo las de los humanos, contienen pequefios
organulos llamados mitocondrias que son responsables de los procesos de
obtencién de la energfa basica para las células. La mitocondtia contiene pequefias
cantidades de ADNmt (cerca del 0,05% del ADN del cromosoma). En los
humanos y otros primates, el ADNmt codifica para 13 proteinas empleadas en la
mitocondria, para algunos ARN implicados en la estructura de los ribosomas y para
diferentes tipos de ARN de transferencia. Existen regiones control en el ADNmt
(Tamura & Nei, 1993) que las hacen especialmente utiles para reconstruir la historia
evolutiva reciente de las poblaciones humanas, aunque derivado de estudios
posteriores, los analisis se realizan con la secuenciacién completa del genoma
mitocondrial (Ingman et al., 2000).

El ADNmt sélo se hereda por via materna (Giles et al., 1980) y cuando se
produce una mutacién en el ADNmt de una mujer en concreto, todos sus
descendientes son portadores de esa mutacion. La existencia de esa mutacion tiene
dos consecuencias muy importantes. Por un lado, permite reconstruir un arbol
genealdgico de las mitocondrias basado en similitudes derivadas y por otro, permite
estimar el tiempo que ha pasado desde que ocurrié la mutacion (Vigilant et al.,
1991; Ward et al., 1991; Maddison et al., 1992). En este contexto, los resultados en
el analisis del ADNmt han ido mostrando que la mayor divergencia entre las
secuencias de ADNmt se encontraba en realidad entre los africanos, lo que
significaba que habfan estado divergiendo mas tiempo. En otras palabras, los
africanos son el grupo més antiguo del planeta, lo que significa que nuestra especie
se originé en Africa. Este andlisis completo de ADNmt también indica que el
ancestro comun mas reciente de los individuos secuenciados vivié entre hace
220.000 y 120.000 afios, mientras que el antecesor comun de los no-africanos de
esta muestra vivi6 hace entre 79.000 y 25.000 afios (Stoneking & Cann, 1989).

Por otro lado, los genes del cromosoma Y unicamente se heredan por via
paterna y de igual modo que los genes mitocondriales nos ofrecen informacién
acerca de la historia demografica de las mujeres, los del cromosoma Y nos ofrecen
la de los hombres (Underhill et al., 2000). Como los genes de la mitocondria y los
del cromosoma Y no estan unidos, es muy poco probable que la seleccién pueda
haber afectado a ambos de la misma manera. El inico obstaculo es que las tasas de
mutacién del cromosoma Y son menores que las de las tasas de ADNmt y supone
que los datos derivados del cromosoma Y expresan una menor resolucion que los
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datos mitocondriales. No obstante, al igual que en el mapa mitocondrial, la rama
mis profunda tiene lugar en Africa. Si bien, para este marcador, la edad del ancestro
comun mas reciente se encuentra entre 140.000 y 40.000 afios y la edad del ancestro
comun mas reciente de todos los individuos no-africanos se sitia entre 89.000 y
35.000 anos. Por tanto, las fechas son un poco mas recientes que las obtenidas a
través del ADNmt, probablemente porque el nimero de hombres que deja
descendencia, es generalmente menor que el numero de mujeres que tiene
descendientes, tal y como sucede en la mayoria de las poblaciones de mamiferos
(Wells, 2002).

En base a los polimorfismos por cambio en un solo nucleétido o SNP, la
genética molecular ha conseguido ademas clasificar a la poblacién humana en
diferentes haplogrupos (partiendo del ADNmt o del cromosoma Y).

En este contexto, mediante el analisis de polimorfismos de restricciéon
enzimatica (RFLPs) es posible encontrar estos SNPs y de este modo, los
haplogrupos se definiran en funcién de la presencia o ausencia de dianas de corte
por enzimas de restriccién debidas a los polimorfismos por cambio de un Gnico
nucleétido (Herrnstadt et al., 2002). Segun si se utilizan mds o menos enzimas para
hacer el estudio, se obtendran analisis de restriccién de alta o baja resolucion,
respectivamente. De este modo, si suponemos que las mutaciones ocurren a un
ritmo regular, y una vez que han sucedido permanecen, las mds generales son por
tanto, las que ocurrieron primero. En el caso del cromosoma Y, el marcador M168
se encuentra presente en todas las poblaciones no-africanas, siendo el marcador
que une a todas las poblaciones fuera de Africa (Underhill et al., 2000). De igual
modo, en el ADNmt el marcador L3 también es comun en la poblaciéon no-africana
(Salas et al., 2002). Ademas, estos marcadores que definen nuestros linajes
genéticos pueden ayudarnos para datar el momento de las divergencias
poblacionales, y cuantas mas mutaciones acumule una poblacién, mas antigua sera.
Por ejemplo, supongamos que se han acumulado 4 cambios durante 10
generaciones, si cada generacion se encuentra separada por 25 afios (edad promedio
de los padres cuando tiene hijos), esto nos da un tiempo de 1000 anios desde que
se han estado acumulando cambios y por tanto, la persona que acumul el primer
cambio, vivi6 hace aproximadamente 1000 afios (Wells, 2002).
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Una de las sintesis mas recientemente construidas con evidencias de la
filogeografia del cromosoma Y, ADNmt, Paleoantropologia y Paleoclimatologia,
sugiere una posible hipétesis para la evolucion de la diversidad humana (Lahr &
Foley, 1994, 1998; Underhill et al., 2001) (ver Fig. 1.1). Segun la combinacién de
los datos, presuponemos que hace aproximadamente unos 100.000 afios, una
pequefia poblacién de aproximadamente 1000 individuos probablemente se
expandi6 desde el este de Africa hacia el resto del continente africano. Después,
hace entre 60.000 y 40.000 afios hubo una segunda expansion hacia Asia y desde
ahf al resto de continentes. Ademas, los datos genéticos proporcionan algunas
indicaciones acerca de una difusién que ocurrirfa por dos vias alternativas. La
primera fue una ruta por el sur, probablemente a lo largo de la costa de la India,
desde el sur al sureste asidtico, a partir de donde las poblaciones se bifurcaron hacia
el norte y hacia el sur (Stringer, 2000). En el sur, los humanos modernos alcanzarian
Oceanfa entre hace 60.000 y 40.000 afios, mientras las expansiéon por el norte
alcanz6 después China, Japon, y eventualmente América (esta representarfa la
segunda oleada a América asociada al lenguaje Na-Dene) (Greenberg, 1987).

La segunda via queda representada por una ruta central a través de Oriente
medio hacia Asia central, a partir de dénde la migracién ocurrié en todas
direcciones alcanzado Europa, este asiatico y noreste asiatico hace unos 40.000
afios y extendiéndose posteriormente hacia América hace unos 15.000 afios,
considerandose la primera oleada y mas importante migraciéon hacia el conteniente
americano (Fagan, 1987). Por tanto, estas dos rutas inicialmente divergentes,
convergerfan finalmente en el noreste asiatico y América (Cavalli-Sforza &
Feldman, 2003).
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1.2. El estudio de las formas biologicas

La vinculacién entre la concepcion de la forma como figura y la forma organica
esta profundamente enraizada en la representacion artistica del reino animal y tiene
probablemente su origen en las primeras muestras de arte rupestre. Los grabados
de animales y figuras antropomorfas de este arte primigenio seguian unas
propotciones instintivas que el artista de forma innata era capaz de expresar.

Las representaciones del cuerpo podian ser cortas respecto a la longitud de
las piernas y las cabezas podian ser globulares e incluso simétricas con el objetivo
de indicar una vision frontal. Serd precisamente en el terreno del arte renacentista,
donde se ensayaron las primeras técnicas para analizar comparativamente el
entorno de las formas naturales (Nufio de la Rosa, 2012).

De cualquier modo, el tipo humano culminé con un tratamiento de
aspiracion realista y que con el paso del tiempo, se ha ido encaminado al desarrollo
de una estrategia métrica en virtud de un analisis de las formas en el contexto
biolégico de sus cambios (Carroll, 2001).

1.2.1. Forma y cambio biolégico

La representacion artistica de la figura humana en el arte egipcio se basaba ya en
plantillas en forma de malla que contenfa un sistema fijo de proporciones y con
esta referencia, el artista conseguia repetir correctamente la forma del cuerpo
humano. Mas tarde, el estudio de las proporciones de las formas fue perfeccionado
en la antigua Grecia y sistematizado por Euclides (325-265 a.C.), matematico y
gedmetra griego considerado “el padre de la geometria”.

La geometria euclidiana fue utilizada en amplios campos del conocimiento
y con el sistema de coordenadas cartesiano (de la Geometrie de René Descartes, 1637)
se consigue combinar el lenguaje geométrico con el matematico, permitiendo la
expresion del espacio euclideo mediante la representacion de tres ejes de
coordenadas. Aplicada en el arte por maestros renacentistas como Leonardo Da
Vinci (1452-1519) o Alberto Durero (1471-1528), la medicién del cuerpo humano
fue posteriormente empleada en el campo de la medicina y de la anatomia

comparada, cuyo objetivo era y continua siendo comprender las reglas de los
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cambios morfolégicos en el mundo de la antropologia y en el de la biologfa en
general.

No es hasta mediados del siglo pasado cuando D’Arcy Thompson (1860-
1948), considerado el primer biomatematico, propone la transformaciéon de las
coordenadas cartesianas para poder analizar con objetividad la diferencia entre dos
formas. En su obra On Growth and Form (Thompson, 1942), reivindica la necesidad
de las matematicas como herramienta de estudio en la determinacién de las formas
biolégicas. En su capitulo final On the Theory of Transformations, or the Comparison of
Related Forms explora el grado en el que podrian describirse las diferencias entre
formas de algunos animales por medio de transformaciones matematicas. Una
forma en concreto, quedaria delimitada por una malla de referencia que sera
transformada al transformarse a las coordenadas de otra forma que debe ser
homéloga a la de referencia, y de este modo, estudiando la deformacién,
cuantificarse el cambio (Fig.1.2). La formulacion de la teorfa de las
transformaciones constituye sin duda, un hito nuclear en la historia de la
morfologia. Por un lado, inaugura la morfologia tedrica contemporanea, pues hace
posible por primera vez concebir los cambios morfolégicos como
transformaciones matematicas que permiten visualizar el morfoespacio; por otro,
sienta las bases de la morfometria geométrica (GM, Geometric Morphometrics),
permitiendo describir de un modo objetivo y cuantitativo, las transformaciones
cualitativas generadas por el modelo de Thompson (Dryden & Mardia 1998;
Klingenberg, 2010).

Fig. 1.2. Ejemplos de cuadriculas dibujadas por D’Arcy Thompson que ilustran la deformacién de
las formas bioldgicas representadas por el craineo humano y de chimpancé (dcha.). Modificado de
Thompson (1942: 1082—3).

A partir de la segunda mitad del siglo XX, se producira un avance notorio
en la morfometria geométrica como disciplina, basada en la transformacién de la

geometria de Thompson en combinaciéon con la estadistica multivariante y que
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junto a la Morfologifa Tebrica, ofreceran un modo de operar para estudiar el posible
espectro de la forma organica a través de la construccién de un morfoespacio
hipotético (Klingenberg, 2014). La diferencia entre ambas disciplinas radica
principalmente en sus objetivos. Mientras que la morfometria cuantificara la forma
a través de un morfoespacio empirico, la segunda disciplina morfolégica, simulara
las formas no existentes (McGhee, 1999).

1.2.2. Analisis del morfoespacio

El concepto de morfoespacio teérico es el equivalente fenotipico al paisaje
adaptativo de Wright (1932), entendido como una representacién abstracta de
todas las posibles combinaciones genéticas y por ende, de fenotipos de un
organismo en un espacio multidimensional, permitiendo plantearse la existencia de
unas frente a la ausencia de otras que, aun siendo matematicamente predecibles, no
se han producido en la naturaleza.

Segun Wright (1932), los organismos procuran ocupar 6ptimas posiciones
adaptativas. Para evolucionar a otra posiciéon mas elevada, las especies tendran
primero que pasar por un valle de estadios intermedios que serdn menos
adaptativos. Esto puede suceder por deriva genética si la poblacién es
suficientemente pequefia. Aunque, si una especie estuviera dividida en pequefias
poblaciones, algunas podtian encontrar picos adaptativos mads altos. A su vez, si
hubiera algin flujo de genes entre las poblaciones, estas adaptaciones podtian
expandirse al resto de la especie. Por lo tanto, el modelo ilustra cémo la seleccion
natural conduciria a una poblacién a escalar el pico mas cercano, mientras que la
deriva genética causarfa un deambular aleatorio por el paisaje (Fig. 1.3).

|
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Fig. 1.3. Modelo de paisaje adaptativo. Modelo basado en Wright (1932).
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La Seleccién Natural delimita la poblaciéon hacia rutas de ascenso en el
paisaje adaptativo (fitness vs. espacio de genotipos posibles), siempre y cuando haya
suficiente diversidad genética. Una de las criticas al paisaje adaptativo de Wright es
que su abstraccion no atendfa en muchos aspectos la variacién morfologica. En
este contexto, Simpson (1944) construyé un paisaje adaptativo cuyos ejes
consideraban caracteres fenotipicos, convirtiendo el paisaje adaptativo en un
paisaje fenotipico, en donde al igual que en el espacio adaptativo, el morfoespacio
teérico dispondria de la habilidad de mostrar tendencias adaptativas a partir de las
formas existentes y no existentes (Raup & Michelson, 1965; Raup, 1969).

Por otro lado, el morfoespacio empirico dependera de la muestra y su
analisis, y por tanto del numero de individuos asi como de las variables analizadas.
Este morfoespacio suele derivarse (aunque no siempre) de la descomposicion n-
dimensional de la variacién mediante métodos de ordenacién (e.g. anilisis
multivariante) (Raup, 1969). No obstante, los métodos son sensibles a los datos
extremos (outliers), por lo que las dimensiones del espacio vendran definidas por
estos con respecto a su desviacién de la media ponderada.

1.2.3. Morfometria geométrica y la relacion de las formas

La morfomettia es el estudio de la variacién de la forma y su covariacién con otras
variables (Bookstein, 1991; Dryden & Mardia, 1998). La aproximacién tradicional
al estudio de la forma se ha ido completando y transformando hacia un tipo de
analisis morfométrico capaz de capturar la geometria de la forma (Rohlf, 2002).
Con la aparicién de la morfometria geométrica, la morfologia basada en longitudes
ocupara progresivamente un plano complementario ya que las medidas aun siendo
repetibles, no estin exentas de clerta arbitrariedad (muchas veces no se
fundamentan en criterios de homologia) y ademas, no registran la relacién espacial
entre medidas (Zelditch et al., 2004). Del mismo modo, forma y tamafio, aunque
son parametros complementarios, otorgan una diferente aproximacién en el
registro de caracteres bioldgicos (Polly, 1998).

La aplicacién de la morfometria geométrica permite obtener los datos de
la geometria de la forma e implementarla con informacién sobre tamafio,
consiguiendo separar ambos aspectos en la caracterizacion de la morfometria de
un objeto biolégico. Esta geometria se captura mediante el registro de coordenadas
O landmarks. No obstante, la forma obtenida a través de la configuracién de
landmarks no se correspondera ni con el tamafio, la posicién u orientacion de dicha
configuracién (factores que en realidad no afectan a la forma) (Kendall, 1977). Se
obtiene sin embargo, como hemos comentado, una estimacién del tamafio derivada
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del Centroid Size (CS, a partir del centroide de la configuracioén), que en realidad es la
escala de la configuracién y que corresponde a la rafz cuadrada de la suma de todas
las distancias al cuadrado de todos los /andmarks de la configuracion al centroide (Fig.
1.4) (Bookstein et al., 1999).

Fig. 1.4. Registro de /andmarks en un morfoespacio. Los vértices del triangulo son las coordenadas de
los landmarks que lo delimitan. Tas coordenadas del centroide son las medias de las coordenadas de
cada uno de los landmarks. Modificado de Zelditch et al. (2004)

Cuando analizamos una relaciéon entre formas, el término disparidad
motfolégica puede utilizarse como equivalente al de diversidad o variedad
morfolégica. No obstante, la disparidad es en concreto la expresion cuantificada de
las diferencias morfologicas que separan a los organismos en un morfoespacio
(Raff, 1996; Foote 1997; Gould, 1999). Por otro lado, el concepto de integracion
motfolégica implica una concepcién holistica del organismo, permitiendo asumir
que la identidad de un organismo puede subrogarse a una de sus partes y por ende
que la organizacién fenotipica, si consideramos la morfometria por ejemplo del
craneo o dientes, podria ayudar a comprender parte de la evolucién humana (Olson
& Miller, 1958; Cheverud, 1982; Willmore et al., 2007).

El razonamiento evolutivo que relaciona la disparidad con la integracion
morfolégica es que ambos se reflejan en la ocupacion del morfoespacio. La
disparidad puede analizarse desde la distribucion del morfoespacio y la integracion
se presenta como un fenémeno asociado al sesgo en la distribucién y por ende,
ambos fenémenos se abordan atendiendo a la existencia de restricciones
(constraints). En un contexto evolutivo, se considera que la morfologia puede estar
sujeta a factores condicionantes o restrictivos desde el punto de vista filogenético,
biomecanico, del desarrollo o ambientales (Seilacher, 1970, 1991). Tanto la
disparidad como la integracién morfolégica son fendmenos evolutivos intrinsecos

a la morfologia (variacién y covariacién en términos estadisticos), ambos emergen
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como fenémenos de organizaciéon fenotipica en el tiempo y estan ligados a
constraints (Marugan-Lobon, 2007).

Dentro de la organizacién fenotipica, las estructuras setialmente
homoélogas aparecen cuando un programa de desarrollo subyacente o una
estructura modular es duplicada y expresada en una nueva localizaciéon y en un
nuevo momento (Hall, 1995; Young & Hallgrimsson, 2005). Un ejemplo de
estructura modular es el caso de la columna vertebral, donde la morfologfa basica
de la columna se ve modificada en sus diferentes regiones (Head & Polly, 2015).
Este patron de variacion corresponde con una expresion diferencial de miembros
de la familia de genes Hox (Condie & Capecchi, 1993; Kessel & Gruss, 1991). Otro
ejemplo de segmentos anatémicos repetidos es la denticién y no es sorprendente
que encontremos diferencias metaméricas en las diferentes categorias de dientes,
como por ejemplo en los molares. Hace mas de 100 afios que Bateson (1894)
denominé merismo a la repeticion de segmentos y a la variaciéon que acompafiaba
a esas repeticiones, variaciones metaméricas. Esta terminologfa ayudé a la discusion
sobre las variaciones en el propio organismo, entre diferentes organismos dentro
de la misma especie y entre organismos de diferentes especies. Por su parte, Weiss
(1990)  describi6 como pequefas diferencias  fisiologicas  determinadas
genéticamente (mediante cambios en factores de crecimiento, inhibidores o
secuencias homeobox) podian dar lugar a diferencias fenotipicas entre regiones
anatomicamente repetidas (merismos). Los programas de desarrollo duplicados
pueden entonces diferenciarse dando lugar o no a divergencias fenotipicas. La
covariacién por tanto de las distintas estructuras homoélogas dentro de una misma
serie serd alta, siempre y cuando no exista un motor selectivo que la reduzca
probablemente por una diferenciaciéon funcional (Wagner & Altenberg, 1996). Los
miembros de la serie homologa estaran formados bajo un mismo plan de desarrollo
y mostraran en definitiva, diferencias mds cuantitativas que cualitativas (Butler,
1967).

En el contexto biologico de la caracterizacion morfométrica de estructuras,
la integracién de estructuras implica una concepcion holistica del organismo y
explica la variacion coordinada entre las partes de un todo en un contexto dinamico
que incorpora el tiempo (Klingenber, 2008a). El fenémeno implica la existencia de
una coherencia estructural y funcional resultante de la variacion coordinada de los
elementos. De este modo, incorporar la variable tiempo implica que la covariacién
es dinamica, bien en la ontogenia o bien en un sentido evolutivo (Martinez-Abadias
etal, 2012).

La identidad taxondémica de cada organismo es un compromiso holistico
de unidad, la posibilidad de reconocer cada taxén depende directamente de su
estatus organizado y por tanto de su nivel de integracién. La integracion
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morfologica desde este punto de vista, permite asumir que la identidad de un
organismo puede subrogarse a alguna de sus partes (Klingenberg, 2014). Por tanto,
como desarrollaremos, la organizaciéon fenotipica de los dientes, ain poco
conocida, podria otorgar informacién para entender parte de la evolucion
fenotipica y su relaciéon con la genética en poblaciones humanas (Stock, 2001;
Goémez-Robles & Polly, 2012).

La formalizacién del estudio de la integracién morfoldgica, surgird a
mediados del siglo pasado cuando a partir de las ideas de Olson y Miller recogidas
en Morphological integration (1958), quedaba planteado que la covariacién entre
estructuras morfolégicas es debida al desarrollo o a la funcién, es decir a la
asociacién funcional (biomecanica) entre sus partes que configura una estructura
final, pero también como respuesta a las reglas de construcciéon de la morfologia
del organismo (el desarrollo y la morfogénesis).

Si atendemos al concepto de la integracién morfologica, podemos desligar
el binomio gen-caracter y pasar a incorporar un modelo morfolégico de cohesién
entre elementos, donde genes, rutas de sefializacién y células se enmarcan en un
contexto de procesos epigenéticos de interacciéon en la génesis morfoldgica
(Martinez-Abadias et al., 2009). Sin embargo, no es hasta la década de los 90 cuando
se potencia el uso de la estadistica multivariante y que junto con el desarrollo de las
técnicas en morfometria geométrica, permitiran un estudio mas exhaustivo de la
integracion morfoldgica (Rohlf & Corti 2000; Klingenberg et al., 2001, 2003;
Klingenberg, 2008a, 2014).

Para entender la organizacién fenotipica en un sistema, es sin duda
indispensable identificar qué partes pueden ser diferenciadas y delimitadas
(Wagner, 1996) ya que de ahi se desprende el concepto de modularidad
(Klingenberg, 2014). La nocién de que los organismos pueden estar organizados
modularmente ha sido reconocida por la investigacién desde una base morfo-
genética (Bateson, 1894; Carroll, 2001). A la luz de estos estudios, una de las ideas
fundamentales en que subyace entender la organizacion fenotipica del organismo
como modular, radica en atender la flexibilidad de cambio, cambio que afectara a
una o varias de sus partes sin que afecte al resto. Esta clave conceptual deriva del
trabajo The genetic basis of evolutionary change (Lewontin, 1974), implicando que un
moédulo o médulos pueden comportarse como sustrato del proceso evolutivo
(Winther, 2001).

Concebir la organizacién fenotipica desde la modularidad, permite
expresar la amalgama de distintos niveles de organizacion bajo un mismo contexto
explicativo. La modularidad se entiende como un fenémeno que abarca la
organizacion estructural de diferentes partes organizadas jerarquicamente y a partir
de distintos niveles de organizacién biologica (Rasskin-Gutman, 2005). Como
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consecuencia de ello, la organizaciéon modular puede ser tanto celular, como
genética y estructural o funcional. En principio, la integraciéon y la modularidad
desde un punto de vista morfologico representan el compromiso entre el todo y
sus partes. Desde el punto de vista de la integracién, un médulo sera una unidad
que ain estando integrada, actuara con un grado relativo de autonomia frente al
resto de las partes que compongan una estructura. La idea general es que la
expresion morfologica de un organismo, responde a una entidad altamente
integrada y organizada desde su desarrollo, pero también puede ser relativamente
flexible al cambio (evolucién). Del mismo modo, puede existir una considerable
capacidad de cambio de partes especificas, mientras que la robustez del plan
morfolégico general permanece practicamente inalterable (Roberts & Tregonning,
1980; Shimada, 2014). En base a estos principios, un médulo morfolégico sera una
parte o una unidad que es coherente internamente por muchas interacciones de sus
elementos, y sera relativamente autbnomo de otras unidades con las que esta
conectado (integrado) pero en menor proporcion o mas débilmente (Klingenberg,
2004).
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1.3. El fenotipo craneodental humano

En las dltimas décadas, el estudio de la forma del craneo y los dientes ha ocupado
un foco principal de atencién en el analisis de la variabilidad anatémica y fenotipica
de poblaciones humanas (Gould, 1981; Molnar, 1983; Turner, 1983a). A partir de
la segunda mitad del siglo XX, la craneometria se desvincula progresivamente de la
motivacion racial, creciendo el interés del analisis microevolutivo. De este modo,
en la década de 1980 y 1990 (Relethford, 1980), surgiran un gran numero de
trabajos que, basados en aproximaciones explicitamente genéticas, analizaran la
evolucién de ambas estructuras en poblaciones humanas modernas (e.g.,
Konigsberg, 1990; Relethford, 2001, 2002, 2010; Gonzilez-José et al., 2001;
Martinez-Abadias et al., 2006; Manica et al., 2007; von Cramon-Taubadel & Lycett,
2008; Betti et al., 2009; Hubbe et al., 2009).

Todo estos estudios seran realizados bajo un marco de genética
cuantitativa y su importancia radicara en su habilidad para ejemplificar procesos
evolutivos a partir de rasgos fenotipicos y por tanto, distinguir entre evolucion
neutral (Kimura, 1968, 1983, 1989) debida a mutacién, deriva genética y flujo
génico y diversificacién por cambios microevolutivos debidos a seleccién natural
(Roseman & Weaber, 2007; von Cramon-Taubadel, 2014). De este modo, en los
casos en los que las fuerzas neutrales se asumen como los factores evolutivos mas
importantes en la génesis de patrones de diversificacién fenotipica, la cuantificacion
de los rasgos cuantitativos pueden ser utilizados para inferir la historia de las
poblaciones (von Cramon-Taubadel & Weaber, 2009).

1.3.1. Estudios craniométricos

Diversos trabajos han combinado diferentes métodos de estudio basados en
medidas lineales (Manica et al., 2007; Betti et al., 2009), siguiendo los datos
derivados de Howells (1973), y aplicando la morfometria geométrica (Gonzalez-
José et al., 2008; von Cramon-Taubadel, 20092; Martinez-Abadias et al., 2012). Si
bien, mientras los estudios de morfologia lineal permiten capturar la variabilidad
craneal, el registro de landmarks a partir de métodos bi- como tri-dimensionales (2D

y 3D), ofrece una aproximacién mas flexible para cuantificar la forma y el tamafio
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relativo de regiones especificas del craneo. De este modo, la aplicacion de la
morfometria geométrica en el estudio de la variabilidad craneal humana, permite
una particion del craneo en diferentes regiones, manteniendo al mismo tiempo, un
gran nimero de rasgos cuantificables (von Cramon-Taubadel, 2011a, 2014).

Por otro lado, mientras que algunas partes anatomicas del craneo pueden
definirse a partir de un ndmero variable de Jandmarks, el uso de semilandmarks
permite registrar regiones catentes de puntos anatbmicamente homologos (Gunz
et al., 2005; Gonzalez et al., 2011).

El estudio de la variacién del crianeo a nivel global se ha basado en el
analisis de matrices de distancias poblacionales basadas en la morfomettia
geométrica de la region frontal, el neurocraneo y el hueso temporal, y su correlacion
con matrices de distancias genéticas, geograficas y climaticas (Harvati & Weaber,
20062). Los resultados muestran que la variacién del neurocrdneo y el hueso
temporal se correlaciona de forma significativa con la variaciéon genética, mientras
que la regién facial refleja de forma mas estrecha la variaciéon con el clima, en
términos de temperatura, tal y como cabria esperar bajo condiciones de adaptacion
termorreguladora (Roseman, 2004; Hubbe et al,, 2009; Noback et al., 2011).
Aunque otros estudios (Harvati & Weaber, 2006b) encuentran que la forma general
del craneo se correlaciona tanto con la genética como con el clima, esta tltima
correlacién no es significativa cuando se excluyen del analisis poblaciones
adaptadas al frio extremo como los Inuits (von Cramon-Taubadel, 2009a).

El interés por comprobar qué regiones del craneo se encuentran mads
influenciadas por fuerzas neutrales o no-neutrales sélo se justifica bajo la
posibilidad de dividir el craineo en unidades evolutivas semidiscretas. Bajo el
concepto holistico de las estructuras fenotipicas y dado que muchas rasgos
cuantitativos del craneo son poligénicos (muchos /7 codifican para un unico rasgo
fenotipico) y que ademas la contribucién de muchos /¢ a la variacion genética es
pleiotropica (cada Jocus afecta a muchos rasgos individuales), parece bastante
razonable asumir que el fenotipo y el genotipo son sistemas integrados (genotipo-
fenotipo) sometidos a fuerzas evolutivas que afectan al organismo completo
sistematicamente (Lynch & Walsh, 1998). Sin embargo, bajo las teotfas de la
integracién morfologica de Olson y Miller (1958) se puede considerar que existen
varios elementos del fenotipo que se encuentran conectados jerarquicamente y
estas conexiones, pueden variar en su naturaleza e intensidad dependiendo de la
relacién entre su desarrollo y funcionalidad. En este marco de integracion
morfoldgica, considerando el modelo craneal, puede considerarse plausible no
rechazar la hipotesis en la que se considere que distintas regiones individuales del

craneo (moédulos), pueden estar afectadas por fuerzas evolutivas (von Cramon-
Taubadel, 2014).
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En este contexto, con el objetivo de evaluar la relativa congruencia de los
datos genéticos con la forma de ciertas estructuras del craneo, algunos trabajos (von
Cramon-Taubadel, 2009a) han comprobado la hipétesis propuesta por Lockwood
et al. (2004), quienes afirman que la forma del hueso temporal del craneo registra
la diversidad poblacional y filogenética del hombre moderno (Harvati, 2003;
Hatvati & Weaber, 2006a,b; Terhune et al., 2007; Smith et al., 2007; Smith, 2009).
Por otro lado, otros estudios (von Cramon-Taubadel, 2009b) se han centrado en
comprobar la hipétesis de homoiologia propuesta inicialmente por Lieberman
(1995, 1997, 2000) y derivada de la afirmacién de que el crecimiento 6seo durante
el desarrollo ontogénico se encuentra afectado por el estrés ambiental. Esta
hipétesis establece la existencia de un vinculo conceptual entre la potencialidad de
ciertas estructuras anatémicas de sufrir plasticidad fenotipica y su relativa eficacia
para reconstruir la filogenia de un grupo. Aunque la forma del craneo sea un buen
indicador de la historia poblacional, es probable registrar ciertas regiones que
muestran menor variabilidad (von Cramon-Taubadel, 20092). La asociacién de
diferentes caracteres de la anatomfa craneana con la adaptacién ecoldgica
(Gonzalez-José et al., 2005b; Sardi et al., 2006; Hubbe et al., 2009; Noback et al.,
2011) sugiere que los factores selectivos pueden parcialmente ser responsables de
la variacién de ciertas regiones del craneo, siendo las respuestas al clima y a la
estrategia de subsistencia las dos fuentes mas importantes de seleccién direccional
(von Cramon-Taubadel, 2014).

Se ha observado que el aparato masticatorio puede mostrar diferencias de
variacién craneal debido a estrés biomecanico (Wood & Lieberman, 2001;
Paschetta et al., 2010). Las regiones masticatorias del craneo y la mandibula
presentan estadisticamente, mayor variacion que otras regiones no relacionadas con
las masticacién (Lycett & Collard, 2005; Collard & Wood, 2007; von Cramon-
Taubadel, 2009b, 2011b).

De forma paralela a los analisis craniométricos, el estudio de la forma y
tamafio del diente han sido durante décadas dos lineas independientes de analisis
para la reconstruccion de la historia y diversidad de las poblaciones humanas
(Hanihara, 2013). Tanto el estudio de los caracteres no-métricos como la métrica
del diente, sugieren que la variacion presente en los humanos modernos refleja una
clara diversificacién a escala global. No obstante, son escasos los estudios que
aborden nuevos métodos de estudio e hipétesis de trabajo que engloben en su
construccién, el andlisis de factores adaptativos para explicar la configuracion
morfofuncional del diente.
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1.3.2. Estudios en Antropologia dental

Los dientes forman parte de la investigacién evolutiva de vertebrados, siendo
cientificos decimonénicos como Georges Cuvier (1969-1832) o Richard Owen
(1804-1892) quienes observaron que la morfologifa dental habfa ido modificandose
con el transcurso del tiempo, siguiendo procesos de adaptacion.

Las primeras investigaciones en el campo de la antropologia dental se
remontan a William H. Flower (1855) quien en su obra On the sige of the teeth as a
character of race (Flower, 1885) clasifica las poblaciones humanas de acuerdo al
tamafio de los dientes en megadontes (australianos, andamaneses y tasmanos),
mesodontes (chinos, indigenas americanos y malayos), y microdontes (europeos,
hindues y antiguos egipcios). Para esta clasificacion, Flower emple6 un indice que
relacionaba la longitud de la base del crineo con la longitud de las coronas
dentarias. Por su parte, Maximilian De Terra (1905) sugerfa por el contrario, que el
tamafio de los dientes se expresa en proporcion al tamafio del cuerpo y por tanto
resultaban inutiles para registrar diferencias entre poblaciones humanas. Mas tarde,
Miyabara (1915) fue capaz de distinguir japoneses de europeos por el tamafio
dentario (Kieser, 1990). Por otro lado, Owen (1804-1892) formulé la “ley de
inversién” posteriormente modificada por Magitot (1869) y que definia que los
molares reducen sus dimensiones del primero al tercero en las razas humanas mas
civilizadas, lo contrario de los que sucedia en las razas primitivas y en los simios
(Moreno & Moreno, 2011).

Con el tiempo, diferentes anatomistas comenzaron a dedicarse a identificar
rasgos dentales en humanos modernos. Por ejemplo, von Carabelli (1842)
describira la cuspide lingual accesoria en los molares superiores o tubérculo de
Carabelli. El fundador de la American Association of Physical Anthropologist (AAPA)
Ales Hrdlicka (1869-1943) en sus investigaciones acerca de los origenes del hombre
americano (Hrdlicka, 1925), comprendié la importancia de relacionar el analisis del
diente con la problemitica de los origenes de los humanos modernos,
particularmente con la denominada fase Neanderthal, y a su vez, con las
modificaciones del sistema masticatorio y que mostraban cambios significativos
entre una fase y otra. Sus estudios poblacionales lo condujeron al descubrimiento
de los incisivos en pala (Shovel-shaped), que diferenciaban a las poblaciones
mongoloides por su altisima frecuencia y su marcado grado de expresiéon. Esta
similitud era interpretada por Hrdlicka como prueba de un origen exclusivamente
asiatico de los amerindios (Rodriguez, 1987).

Con posterioridad se desarrollaran estudios sobre poblaciones amerindias
(Dahlberg, 1963a), especialmente del suroeste norteamericano y comienza la

elaboracion de las bases metodologicas para el registro y analisis de los rasgos
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dentales, elaborando un conjunto de placas que registraban la variacién de
diferentes rasgos no-métricos dentales. Copias de estas placas fueron distribuidas
port varios centros de investigacién antropolégica y biologica y en 1981 los modelos
de las placas dentales de Dhalberg fueron cedidos al Department of Anthropology de la
Aprizona State University donde el profesor Christy G. Turner II y colaboradores
fueron los encargados de su actualizacién y distribucién. El nuevo sistema
ASUDAS  (Arizona State University Dental Anthropology Systems) servitia para la
caracterizacion de caracteres discretos en un modelo inicial para el estudio del
poblamiento de América (Turner, 1983a) y posteriormente, aplicado en el estudio
de poblaciones de otros continentes (Hanihara, 2008, 2013), incluidos Norte y Sur
de América (Sutter, 1997), Asia (Hanihara, 1991), Africa (Irish, 1998, 20006; Irish &
Guatelli-Steinberg, 2003), Europa (Goose & Roberts, 1982), Australia (Smith et al.,
1981), y mas recientemente en homininos fésiles (Bailey, 2000; Irish et al., 2013).
En estos estudios, la variabilidad en la morfologia dental entre poblaciones se basa
en estadistica multivariante, estableciendo patrones de divergencia bioldgica (Scott
& Turner, 1997). Asumiendo que la distancia estadistica revela patrones de afinidad
biolégica, esta divergencia produce una seriec de valores por cada par de
poblaciones, siendo valores bajos los que representan una cercana afinidad
biol6gica mientras que los altos indican una mayor distancia biolégica.

El andlisis de la variabilidad morfolégica del diente entre poblaciones se ha
ido extendiendo progresivamente a la caracterizacion de su morfometria,
intentando aislar de algin modo el componente tamafio del de forma (Perizigian,
1984) asi como la relacion entre cispides (Mortis, 1986). De este modo, una serie
de trabajos registraran la morfometria dental en homininos del Plio-Pleistoceno
africano (e.g. Wood & Abbott, 1983; Wood et al., 1983; Wood & Uytterschaut,
1987; Wood & Engleman, 1988) y Pleistoceno europeo (Bailey, 2004; Quam et al.,
2009).

De forma paralela a los estudios taxonémicos, surgen una serie de trabajos
metodolégicos en los que a partir de diferentes técnicas de registro de imagen se
compara la informacién proporcionada por didmetros, contornos y angulos
dentales (Benazzi et al., 2009, 2011) y que se complementan con estudios que
comparan la morfometria lineal con la morfometria geométrica (Bernal, 2007).

Finalmente en los tltimos afios, las técnicas de morfometria geométrica se
presentan como una nueva herramienta de analisis de la forma y tamafio del diente
(Martinon-Torres et al., 2006; Gémez-Robles et al., 2007; Kieser et al., 2007,
Kenyhercz et al, 2014). Sin embargo, no existen trabajos que aborden la
variabilidad fenotipica dental desde un contexto global en poblaciones humanas
modernas.
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1.3.3. Control genético del desarrollo y de la morfogénesis dental

Explorar los mecanismos genéticos que subyacen en el desarrollo dentario y modo
de herencia, es sin duda una de las cuestiones clave para comprender su
morfogénesis y caracteristicas fenotipicas (Salazar-Ciudad, 2008; Brook et al.,
2014). La denticién de los mamiferos se caracteriza por su diferenciacion en tipos
de dientes incisivos (I), caninos (C) y molares (M), que en algunas especies incluye
a los premolares (P) (Hillson, 1996).

Dentro de la denticién de la especie humana, pueden encontrarse tres tipos
diferentes de homologia serial organizada jerdrquicamente. El primer nivel
corresponde a la homologia de las cuspides, cuya formacién parece estar
determinada por un “moédulo productor de ctspides” que contiene los mismos
genes y actua de forma secuencial (Jernvall, 2000; Jernvall & Jung, 2000). El
segundo nivel, corresponde a la homologia de los dientes, siendo evidente la
existencia de discontinuidad morfoldgica (heterodontia) (Peyer, 1968; Stock, 2001).
El tercer nivel, mas especifico, corresponde a la homologia dentro de cada serie o
campo dental, dentro de los cuales los dientes que lo componen presentan una
mayor similitud en tamafio y forma (Butler, 1995), siendo una misma categoria de
diente, producto de un merismo, es decir una repeticion de segmentos (Bateson,
1894).

En este contexto, Butler (1995) enlaz6 estas observaciones con su teorfa
de campos morfogenéticos, planteando que en los primeros estadios del desarrollo,
todos los dientes presentan el potencial de desarrollarse en cualquier tipo de diente.
Esta teorfa inicial, sugerfa que existen sustancias morfogenéticas especificas
(morfégenos) que controlan el desarrollo de los gérmenes dentarios. Existirfan tres
tipos diferentes de morfégenos para cada tipo de diente anterior y postcanino de
acuerdo con la posicién de los gérmenes dentro de los campos morfogenéticos, los
cuales se definen por la presencia de dichos morfégenos a lo largo del eje
mesiodistal de las arcadas dentales. En concreto, la concentraciéon de estas
sustancias en los maxilares, tendrfa una gran importancia para determinar la
expresion fenotipica final de los caracteres dentarios. Una mayor concentracién de
morfégenos en la zona central de los campos morfogenéticos se encontraria
relacionada con una mayor estabilidad métrica y morfolégica de los dientes (por
ejemplo, el primer molar), mientras que la disminucién progresiva en dicha
concentracion hacia la periferia del campo morfogenético, serfa responsable de una
mayor variabilidad en la forma y tamafio de las dltimos dientes formados en cada
uno de los grupos (por ejemplo, el tercer molar). La aplicacion de esta teorfa en el
caso particular de la poblacién humana moderna se debe a Dahlberg (1945), quien
describi6 los campos morfogenéticos como esferas de influencia controladas por
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cuatros sustancias morfogenéticas y postuld la existencia en cada campo de un
diente clave, caracterizado por una mayor estabilidad métrica y morfolégica
(Dahlberg, 1945). Estos cuatro dientes clave setfan el incisivo central superior (I1),
el incisivo lateral inferior (I2), el canino superior (Cs) e inferior (Cy), el primer
premolar superior (P3) e inferior (P3) y el primer molar superior (M) e inferior (My).
Los diferentes tipos de dientes presentarfan caracteres conservadores en el sentido
de la retencién de condiciones ancestrales (plesiomorfia), expresando modelos
fenotipicos para el andlisis métrico y morfolégico en poblaciones humanas (Turner
etal, 1991).

Por su parte, Osborn (1978) rechazé el control externo de la morfogénesis
dental mediante sustancias especificas y propuso la “teorfa clonal”. Con este
modelo estipulaba que la disimilitud de las células mesenquimales subyacentes a la
lamina dental, darfa origen a la formacién de dientes de formas diferentes en
funcién de clones especificos para cada diente. De este modo, segun progresara el
crecimiento de los clones celulares, se produciria la formacién de yemas dentales
que en teorfa darfan lugar a dientes idénticos. Sin embargo, el envejecimiento de las
células mesenquimatosas y de las de la lamina dental, serfan finalmente
responsables de la pérdida de potencial morfogenético y de la mayor variabilidad
caracteristica de los ultimos dientes formados.

Aunque ninguna de estas hipétesis es capaz de explicar adecuadamente por
si sola el rango completo de variaciéon que se observa en el desarrollo dental
(Bermudez de Castro, 1995), ambas coinciden en que la denticién muestra
diferencias seriadas. Desde el campo de la biologia del desarrollo, se han
identificado campos moleculares en los tejidos embrionarios faciales que daran
lugar a los dientes. Estos campos moleculares regularian la identidad y posicién de
los dientes en la lamina dental por medio de proteinas nucleares discretas (Orestes-
Cardoso et al,, 2002). La variaciéon en la expresion genética y el solapamiento
espacial de los dominios de expresion subdividen el ectomesenquima a lo largo de
la lamina dental, afectando la regulacién en la formacién de los dientes (Boughner
& Hallgrimsson, 2008). En este contexto se ha propuesto que un grupo de genes
Hox (Shatrpe, 1995; Thomas & Sharpe, 1998), similares a los que determinan la
identidad de los segmentos en los insectos, podrian estar implicados en la
especificacion de la identidad de clases dentales en los mamiferos (Stock, 2001). En
este marco, es evidente el paralelismo entre el modelo de Sharpe (1995), con
respecto al propuesto por Butler (1995), sin embargo todavia no se ha comprobado
definitivamente la relacién entre los genes Hox y los patrones de configuracion
dentales (Zhao et al., 2000). Los trabajos mas recientes proponen una aproximacion

Evo-Devo, fusionando las disciplinas evolutiva y del desarrollo como modelos para
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explicar la morfogénesis del diente (McCollum & Sharpe, 2001; Salazar-Ciudad,
2006, 2008).

En relacién al desatrollo de las cuspides, durante la odontogénesis, los
odontoblastos, que sintetizan la dentina, se diferencian de células que proceden de
la cresta neural embrionaria (Tucker & Sharpe, 2004). Una poblacién de células
preodontogénicas migra como células mesenquimatosas hacia la cavidad oral en
desarrollo (aproximadamente a las seis semanas de la gestacién en humanos),
situandose en las proximidades del epitelio bucal, cuyas células daran lugar a los
ameloblastos (que sintetizan el esmalte). El desarrollo del diente comienza con la
invaginacién de parte del ectodermo oral, poco después, la punta de la invaginacién
para de crecer y las células que la conforman quedan mas estrechamente
empaquetadas como un nédulo (knof) (Fig. 1.5). Estos nédulos expresan los
mismos o similares marcadores moleculares en diferentes especies de mamiferos
(Jernvall et al., 1994; Miyado et al., 2007; Jarvinen et al., 2008). El epitelio crece mas
extensivamente cerca del nddulo, pero no el propio nédulo, llevando a la formacién
de dos 6rbitas epiteliales que se invaginan mas profundamente en la subcapa del
mesénquima. En ese momento se desencadena una cascada epigenética que
consiste en una serie de inducciones reciprocas entre las células mesenquimatosas
y las células del epitelio bucal. Esta interaccion entre las dos poblaciones celulares
conducira finalmente a la deposicién de esmalte y dentina y a la formacién de los
dientes (Lumsden, 1987; Jernvall et al., 1994) hasta que concluye la formaciéon de
la corona y finalmente de la rafz (Jernvall & Jung, 2000). Ahora bien, la pregunta
siguiente es qué mecanismos permiten a los molares de los mamiferos cambiar su
forma. Diferentes estudios (Salazar-Ciudad & Jernvall, 2002; Kassai et al., 2005)
afirman que los patrones de expresién genética en yemas dentales, pronostican la
localizacién exacta de las cuspides dentales. Este patrén ademds responde a un
modelo matematico de activacién/inhibicion (a/i), que explicaria las diferencias en
la expresién morfogenética entre especies a partir de una cascada inhibitoria de
genes (IC model) que explica la expresion fenotipica (Kavanagh et al., 2007),
afectando a la proporcién y forma entre especies de mamiferos adaptados a
diferentes tipos de dieta (Polly, 2007).

De este modo, pequefios cambios en la red genética seran cruciales a través
de la interaccion de las proteinas BMP’s y Shh (Kavanagh et al., 2007). La Shh y el
factor de crecimiento fibroblastico - FGE’s- (producido por el esmalte sefializado)
inhiben la produccién de BMP, dado que la produccién de BMP estimula tanto la
produccién de mas BMP’s como la sintesis de sus inhibidores, las proteinas FGEF’s
y Shh, bloquean la sintesis de BMP e independientemente estimulan la proliferacion
mesenquimal.
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Figura 1.5. Patrén de morfogénesis en denticién humana. Modelo de dientes humanos y su posicién
(arriba). Representacion esquematica de la importancia de las moléculas de sefalizacion epitelial
derivadas de células mesenquimales en la génesis de la forma y diversidad de los dientes (centro). Los
gradientes de BMP contribuyen a la formacién de los dientes anteriores y GFG en los postcaninos.
La expresién de las secuencias homeobox en las células derivadas de la cresta neural definen las
poblaciones de genes (clones dentales) que contribuirdn a la formacién de los dientes. Estadios (E)
de desarrollo embrionario (abajo). Visién frontal de la cabeza de un embrién a dfa E11,5 indicando
el lugar de génesis y proliferacion de la morfogénesis del diente (modelo de un molar) hasta su
erupcién alrededor de 5 semanas después (P35). En el estadio de desarrollo E18,5, ameloblastos y
odontoblastos se forman en las capas adyacentes en el sitio de interaccién entre el epitelio y
mesénquima. Estas capas producen el esmalte y dentina en el diente formado. Basado y modificado
de Jernvall & Jung (2000); Tucker & Sharpe (2004); Mitsiadis & Smith (2006).
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En dientes con una sola cuspide, por ejemplo los caninos, el apice del
capuchon dental se convierte en el apice de la cuspide y su crecimiento continua.
El resultado es un patréon de actividad genética que cambia a medida que la forma
del diente cambia y viceversa. Entonces, los cambios morfolégicos grandes pueden
resultar de pequefios cambios en las condiciones iniciales.

Por tanto, en dientes con varias cuspides, aparecen nédulos de esmalte
secundario en los lugares donde se formaran el resto de cuspides. Estos nédulos se
activan de forma reiterada y regulan su separacion mediante sefiales activadoras
(FGF) e inhibidoras (BMP, Shh). Los nédulos de esmalte secundario no parecen
diferir en si mismos, es decit, no existe ningun gen que marque la identidad de cada
una de las cuspides, por lo que su desarrollo requiere por un lado de un control
espacial que afecta a la posicion relativa de cada cispide respecto a las demas, y por
otro lado, un control temporal cuyo patrén afecta al tamafio, siendo las cispides
de mayor tamafio aquellas que comenzaron antes su desarrollo ontogénico y no las
mas antiguas filogenéticamente (Butler, 1956; Kassai et al., 2005; Kavanagh et al.,
2007).

En definitiva, la relacién entre el genotipo-fenotipo, analizada a partir de
interacciones genéticas en la biologia del desarrollo, proporciona las bases para
establecer modelos morfométricos microevolutivos del diente y comprender la
variacién fenotipica adaptativa (Jernvall, 2000; Salazar-Ciudad et al., 2001). A pesar
de la complejidad morfogenética, existe una base sencilla que regula las expresiones
morfométricas. Los cambios en la regulacién de las sefializaciones durante la
formacién de cuspides puede explicar la variacién de forma entre individuos,
mientras que un parametro de regulacién del crecimiento epitelial explicarfa la
variacién de diente a diente a lo largo de la mandibula (Salazar-Ciudad & Jernvall,
2010).

Con independencia de los mecanismos de desarrollo que den lugar a las
diferencias de las series metaméricas, Bateson (1894) describia cémo variaciones
morfométricas pueden ser evidencias de una biologia intrinseca diferente de la
variacion filogenética. En este sentido, recientes trabajos han comenzado a analizar
el efecto de la modularidad y patrones de integraciéon morfométrica en la denticion
de hominidos (Hlusko, 2002, 2004; Hlusko & Mahaney, 2003, 2009). Estos
estudios han combinado datos morfométricos y genéticos con el objetivo de
entender la base genética de los caracteres fenotipicos (Hlusko, 2004),
estableciendo las bases de una nueva perspectiva de estudio en comparaciéon con
los analisis que correlacionaron patrones de variacion morfoldgica en términos de
reduccion de cuspides (Garn et al., 1963; Keene, 1965) y tamafio del diente (Garn,
etal., 1968 a,b, 1969) y la base genética de esta variacion.
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1.3.4. Herencia de los caracteres dentales

Muchos de los rasgos morfolégicos no se encuentran construidos dentro de un
modelo simple de control genético, por lo que ha sido sugerido que la herencia de
los rasgos responde a un modelo multifactorial (Lee & Goose, 1972). Por tanto,
entender el modo exacto de herencia de los rasgos dentarios no es sencillo. El
hecho que los rasgos no-métricos del diente sean considerados como caracteres
fenotipicos casi continuos, sugiere ademas que sea poco plausible el hecho de
corresponder a la expresion y control derivado por un solo gen (Scott & Turner,
1997). Por ejemplo, el tubérculo de Carabelli no se limita a la expresién de una
ausencia o presencia, por el contrario, presenta una gran diversidad de expresiones
que influyen en la morfologia del diente dada su variabilidad (Hunter et al., 2010).
De este modo, parece plausible admitir que los rasgos no-métricos siguen un
modelo complejo de herencia. Sin embargo, los andlisis de segregacién compleja
han demostrado que la morfologia dental se encuentra controlada por un grupo de
genes relativamente limitado en comparaciéon con otros tipos de fenotipos
genéticamente mas complejos, como por ejemplo la estatura (Kolakowski et al.,
1980; Nichol, 1989). De igual modo se ha sugerido que la codificacién de algunos
rasgos morfolégicos dentarios estd dominada en mayor parte por un tnico gran
gen (Scott & Turner, 1997). Si bien en términos de patrones interespecificos que
afectan a la morfologia de las cispides, la conformacién de determinadas cuspides
pudiera no presentar un control derivado en genes especificos sino como respuesta
de una interaccién dindmica entre varios genes y factores de sefializacién durante
la ontogenia (Zhao et al., 2000). De este modo, aunque aparentemente el nimero
de genes implicados en la expresion de los rasgos no-métricos del diente es
limitado, no queda claro por el momento cémo esos genes controlan la expresion
del fenotipo dentario (Scott & Turner, 1997).Como resultado de los primeros
trabajos realizados en heredabilidad (Fisher, 1919), pronto se supuso que al igual
que la mayoria de los rasgos fenotipicos continuos, el tamafio del diente estd sujeto
a un control de herencia poligenético (Kieser, 1990). Lo que ha sido confirmado,
intentando ademas identificar los /oci genéticos que controlan las dimensiones del
diente (Kolakowski & Bailit, 1981). Sin embargo, la ubicacién de los ¢/ de los genes
ha resultado ser complicada y como consecuencia de ello, el estudio de la herencia
del tamafio de los dientes se ha centrado en mayor medida en evaluar los valores
de herencia (h?) en lugar de cuantificar los genes y la posicion de estos (Townsend
et al., 2003, 2009). Los estudios de familias, enmarcados en el campo de la genética
cuantitativa, particularmente referidos a gemelos, proporcionan una importante
linea de evidencia para corroborar el fuerte control genético sobre el tamafio y la
morfologia del diente (Kieser, 1990; Scott & Turner, 1997; Townsend et al., 2003).
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Esta linea de atencién se ha centrado en examinar qué caracteristicas del diente son
controladas por diferencias en el mecanismo de herencia y cuales por el ambiente,
comparando la morfologia del diente entre hermanos monocigdticos (gemelos
idénticos) y dicigbticos (hermanos mellizos) (Scott & Potter, 1984; Kaul et al., 1985;
Richards et al., 1990; Townsend et al., 2003). En el caso de los gemelos, se comparte
idéntico genotipo y el mismo ambiente, mientras que los mellizos comparten el
mismo ambiente pero su secuencia genética no es idéntica. Por el contrario, en los
estudios a nivel de familia, las investigaciones se centran en las relaciones entre los
padres y los hijos (Scott & Turner, 1997). En ambos tipos de estudios, tanto los de
gemelos como los que estudian la relacién padre-hijo, la herencia de rasgos
morfolégicos y tamafio dental oscila en un rango entre un 0,40 y un 0,80 (Scott &
Turner, 1997). A pesar de encontrarse bajo un fuerte control genético, la forma y
el tamafio del diente de igual modo se encuentran sujetos a factores ambientales.
La evidencia de esta influencia ambiental puede observarse en estudios de
morfologia asimétrica, donde un rasgo dental puede exhibirse con una gran
expresion en un diente determinado, pero encontrarse ausente en su antimero. Esta
particularidad es especialmente evidente en gemelos monocigéticos, donde un
rasgo morfolégico puede estar expresandose completamente en un diente en uno
de los hermanos y encontrarse con una severidad menor en el mismo diente del
hermano gemelo (Scott & Potter, 1984). Aunque no existen estudios sistematicos
que caractericen el nivel de plasticidad en la morfologia dental bajo diferentes
contextos medioambientales, se ha sugerido no obstante que la morfologfa del
diente presenta mayor estabilidad a factores ambientales que otras estructuras del
esqueleto como puede ser el complejo craneofacial (Scott & Alexandersen, 1992).
El efecto ambiental sobre el tamafio del diente se hace evidente cuando se analiza
su asociacién alométrica con respecto al tamafio del cuerpo, reflejando la influencia
ambiental sobre este fenotipo durante el desarrollo prenatal. Existe una correlaciéon
entre el tamafio al nacer y el tamafio del diente, de manera que los recién nacidos
que nacieron con bajo peso, muestran un tamafio dental reducido, una observacion
que se mantiene para las coronas dentarias incluso en el desarrollo postnatal (Garn
et al,, 1979). Dado que la heredabilidad estimada para el tamafio del diente, como
se ha comentado, oscila entre 0,4 y 0,8 (Scott & Turner, 1997), no es de extrafiar el
efecto del ambiente. En particular, cuando son consideradas poblaciones antiguas
sometidas a situaciones de estrés, es posible observar de igual modo que
experimentan una reduccién en el tamafio dental. En estos estudios, los individuos
que mueren de nifios presentan dientes mas pequefios que aquellos que alcanzan la
edad adulta (Guagliardo, 1982).

Una cuestion 16gica relativa a la variacion de la morfologia y tamafio de los
dientes es si las fuerzas microevolutivas (aparte de los factores de flujo y deriva
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genética) pueden causar las diferencias fenotipicas observadas entre las distintas
poblaciones humanas. Algunos investigadores sugieren que las diferencias
regionales en la morfologia dental son en parte debidas a seleccién natural, mientras
que otros autores consideran que muchos de los rasgos no-métricos no ofrecen
ninguna ventaja selectiva (Scott & Turner, 1997). De este modo, los rasgos dentales
que caracterizan la Sinodoncia (complejo dental caracteristico del noreste asiatico
y de los Indios americanos) reflejan una supetficie oclusal del diente mucho mas
grande y compleja en su topografia. Este aumento de la superficie del diente puede
relacionarse como tespuesta a una ventaja adaptativa en el procesamiento de
algunos tipos de alimentos, particularmente en dietas relacionadas con estrategias
de caza y recoleccion (Guthrie, 1996). Sin embargo, muchos de estos modelos no
se sostienen cuando son consideradas diferencias expresadas bajo distintos
modelos de seleccién (Scott & Turner, 1997). Por lo tanto, las evidencias mas claras
indican que diferentes tipos morfolégicos en humanos modernos son el resultado
del azar (como la deriva genética), no encontrando por el momento evidencias
claras de que los rasgos morfolégicos respondan a una ventaja adaptativa.

1.3.5. Tamafio y forma de los dientes

Existe una fuerte presién selectiva en lo que respecta al tamafio dental (Kieser,
1990). La identificacién de estas tendencias implica el uso de muestras separadas
por miles e incluso millones de afios (Frayer, 1977; Calcagno, 1986). Una poblacién
que mantienen el tamafio de sus dientes igual a lo largo del tiempo puede explicarse
de dos formas: una es que el tamafio del diente no es modificado por seleccién
debido a restricciones impuestas durante la ontogenia, lo que se define como
restricciones durante el desarrollo y la otra es que los individuos que tiene dientes
grandes o pequefios estin sometidos a seleccién estabilizadora. Por otro lado, si
existe variacién en el tamafio del diente a lo largo del tiempo, esta puede ser
explicada en términos de selecciéon natural (Kieser, 1990).

Dado que la seleccién natural tiende a preservar la variante mas favorable
dentro de la poblacion, puede concluirse que un cambio en el ambiente llevara a
una poblaciéon dada a conseguir adaptarse; por lo tanto, si un cambio en la
morfologia del diente permite a la poblacién mejorar su habilidad para enfrentarse
al desafio de un nuevo ambiente, este cambio sera favorecido por seleccién y
podriamos hablar entonces de un cambio filético o evolutivo en el tamafio del
diente.

A lo largo de la historia evolutiva de los hominidos ha habido una general
disminucién del tamafio dental, es decir una tendencia negativa, tanto entre las
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diferentes especies de Homo como en particular dentro de Homo sapiens (Frayer,
1977; Brace et al., 1991). La reciente reduccién dental en los ultimos 10.000 afios
se puede asociar con los avances en el procesamiento del alimento y la transicion a
la agricultura. Son diferentes las teorfas que intentan explicar esta reducciéon del
tamafio dental, entre algunas de ellas podemos citar el “probable mutation effect”
(PME), el “selective compromise effect” (SCE) o el “increasing population density effect”
(IPDE) (Pinhasi & Meiklejohn, 2011).

El PME (Brace, 1964a, 1995) postula que ha existido una presion selectiva
para el mantenimiento de un tamafio grande del diente a lo largo de la historia
evolutiva de los hominidos, sin embargo el desarrollo del cocinado y
posteriormente el cocinado en ceramica, ablandé los alimentos consumidos por los
humanos, resultando en una relajacion de la presion selectiva. Los dientes grandes
resisten mas los altos niveles de desgaste pudiendo permanecer funcionales durante
mas tiempo. En ausencia de presiones selectivas, las mutaciones ocurridas que
derivan hacia la reduccion del diente podrfan permanecer, favoreciendo a fenotipos
diferenciados. En otras palabras, no existe una presion positiva para la disminucién
del tamafio del diente a lo largo de la evolucién de los hominidos, sino que mas
bien encontramos una relajacion en la seleccion que favoreceria aquellos dientes de
mayor tamano.

En contraste, la teorfa del SCE (Calcagno & Gibson, 1988, 1991; Calcagno,
1989) establece que a lo largo de la evolucion de los hominidos, la seleccion natural
favorecerfa a los dientes mas pequefos. El aumento en la frecuencia de caries
producto de cambios en las estrategias de alimentacién, reemplazarian el efecto de
la pérdida de esmalte dentro de las principales afecciones dentarias relacionadas
con la dieta. De este modo, la disminucién de la superficie dental podria haber
reducido la posibilidad de infecciones dentales debidas a caries. Ademas, con el
procesamiento de los alimentos podtia disminuir la presion selectiva que favorecia
una gran maxila y mandibula que habria sido necesaria para soportar una gran
musculatura necesaria para la masticaciéon de los alimentos. Por lo tanto, unos
dientes pequefios habrfan sido favorablemente seleccionados en unas mandibulas
mas pequefias, reduciendo la maloclusién durante la masticacién y evitando las
posibles fracturas o lesiones en el esmalte que habrian llevado a infecciones
dentales (Corruccini, 1991).

Por dltimo, el modelo IPDE asume que la reduccién del tamafio dental
estarfa asociada a una merma en las condiciones de salud como resultado del
aumento del estrés ambiental (Macchiarelli & Bondioli, 1986). Por lo tanto, la
reduccion en el tamafio del diente ocurrirfa simultineamente con respecto a otros

indicadores 6seos de malnutricion y aumento de enfermedades, como la reduccién
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de la estatura. La reduccion del tamafio dental y el de la estatura ocurrirfan dado
que la seleccion favorece aquellos individuos con menor tamafio corporal.

De los tres modelos, el modelo IPDE es el que presenta un menor poder
de resolucién explicativa. No se ha observado una reduccion diacrénica en tamafio
dental y estatura a nivel general en el espacio y en el tiempo y ademds no existen
evidencias de que la seleccion natural favorezca individuos mas pequefios en
situacién de estrés poblacional, a pesar de que la reducciéon del cuerpo sea un
producto fisiolégico del estrés (Armelagos et al., 1989; Gibson & Calcagno, 1989).
Sin embargo, los dos primeros modelos explicados PME y SCE son generalmente
aceptados, ya que se encuentran directamente relacionados con cambios en la dieta
e innovaciones tecnologicas en la producciéon de alimentos (Brace et al., 1991;
McKee, 1984). La diferencia mas importante entre estos dos modelos radica en
que mientras que en el primero (PME), la relajacién de la seleccion por si misma es
la que favorece el cambio del tamafio dental, para el segundo modelo (SCE), la
seleccion natural intercede activamente. Actualmente la discusion sobre cual de las
dos es la mas correcta sigue vigente y lo mas plausible es pensar que ambos modelos
se complementan a la hora de explicar la reduccién dental en relacién a factores
adaptativos y ecolégicos (Pinhasi & Meiklejohn, 2011).

Por otro lado, la variacion odontométrica se ha utilizado frecuentemente
en el estudio de la evolucién de hominidos y en el estudio de la diversidad de grupos
poblacionales a nivel local o regional (e.g. Brace, 1967, 1980; Hanihara, 1966;
Wolpotf, 1971; Frayer 1977; Brace & Hinton, 1981; Brace et al,, 1984, 1991;
Bermudez de Castro et al.,, 2004). Durante las dltimas décadas se han realizado
varios estudios sobre variacién métrica dental cubriendo amplios rangos de
poblaciones regionales (Falk & Corrucini, 1982; Harris & Bailit, 1988; Kieser, 1990;
Harris & Rathbun, 1991; Schnutenhaus & Résing, 1998), estudios que han
clasificado a las poblaciones humanas modernas en microdénticas, mesoddnticas y
megadonticas (Harris & Rathbun, 1991). Recientemente, otros estudios mas
sistematicos han analizado la variacion geografica de la métrica dental a una escala
global (Hanihara & Ishida, 2005), confirmando igualmente la divisién de las
poblaciones humanas en tres grupos de tamafio dental, en donde las poblaciones
australianas ostentarfan el grado de megadoncia.

En paralelo al analisis del tamafio dentario, el estudio de la forma dental al
igual que los genes, es parte de la herencia biolégica que los humanos transfieren
cuando migran de un lugar a otro. Cuando las poblaciones humanas sufren
periodos de aislamiento, las coronas y raices de sus molares expresan diferentes
grados de divergencia, dependiendo de la densidad poblacional inicial y el tiempo
que se mantenga el aislamiento. De igual modo, cuando poblaciones divergentes
entran en contacto, el resultado es una poblacién con frecuencias de rasgos dentales
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convergentes entre ambas. De este modo, los rasgos polimérficos dentales, al igual
que otras variables biolégicas, han sido utilizados para reconstruir los procesos
evolutivos acontecidos en la historia de las poblaciones humanas y el origen de los
humanos modernos (Hanihara, 1966; Turner, 1983a; Turner, 1986; Irish, 1997,
1998; Scott & Turner, 1997; Stringer et al., 1997; Tyrrel & Chamberlain, 1998; Irish
& Guatelli-Steinberg, 2003). En este contexto, los rasgos dentales no-métricos
pueden ser definidos como positivos en el caso por ejemplo de cuspides o por el
contrario, negativos como pueden ser las fosas, dependiendo de si el rasgo o
estructura en cuestion tiene el potencial de estar presente en una localizacion
especifica de un diente o de una clase de dientes. Estos rasgos dentarios pueden set
clasificados como ausentes o presentes, pero en muchos casos existe una gradacion
en la forma en que se expresa la presencia.

Se han definido mas de 100 rasgos morfolégicos distintos en la denticién
humana y de esos 100, 30 6 40 rasgos localizados en corona o raices han podido
ser detallados y estandarizados (ASUDAS; Turner et al., 1991); entre ellos podemos
encontrar: i) rasgos en incisivos y caninos como dientes en pala, doble pala,
tuberculum dentale, fosas de interrupcion, torsién mesiopalatal de los incisivos
principales, variedades del incisivo lateral, cresta mesial del canino, cresta distal
accesoria del canino, doble raiz en el canino; (i) en premolares, las crestas
accesorias, el tubérculo marginal accesorio, odontomas, premolar Uto-Azteca,
multiples ctspides linguales en premolares inferiores, una dos o tres raices; (iii)
rasgos en molares superiores como la presencia de hipocono, cuspide de Carabelli,
cispide 5, tubérculo mesial marginal accesorio, parastilo, extensiones cervicales del
esmalte, una o dos raices, asi como otros rasgos en molares inferiores (iv) como el
hipocondlido, el patrén de fosas Y, la cispide 6 o la 7, el protostilido y la presencia
de dos o tres raices.

A partir de la definicién de estos y otros rasgos morfologicos no-métricos
en el diente ha sido posible registrar una variacion en la morfologia dental desde el
punto de vista geografico. Para ello, Scott y Turner (1997) proponen una divisién
en cinco grupos humanos principales, apoyado en gran medida en las
investigaciones lingiifsticas e historico-arqueoldgicas. Los procesos que subyacen
los cambios biolégicos y linglisticos comparten ciertos elementos en comun
(Ruhlen, 1994). Las bases que impulsan esos cambios son en efecto distintas, pero
tanto los genes como las palabras se encuentran implicados en la transferencia de
informacién entre generaciones y sujetas a fuerzas de cambio.

Sin embargo, las lenguas evolucionan con mayor celeridad que las
caracteristicas biologicas, por ello los linglistas no pueden encontrar ninguna

relacion “genética” entre las lenguas Indo-Europeas y las lenguas Caucasicas; sin
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embargo el ancestro comuin de estos dos grupos es evidente, dado que comparten
muchas caracteristicas biologicas (Ruhlen, 1987).

La clasificacién que proponen Turner y Scott (1997) de la humanidad en
cinco grandes grupos poblacionales se ambienta en el periodo que va desde los
comienzos del Neolitico hasta la Era de los Descubrimientos en el siglo XV d.C.
La emergencia de la agricultura hace entre 12.000—10.000 afios B.P. resulté en una
masiva explosion demografica. Sélo las areas mas remotas del globo como
Australia o el Artico se mantuvieron aisladas. Fl Holoceno vivi6 la expansion de
los Afro-Asiaticos en el Norte de Africa, Indo-Europeos en la India, poblaciones
de habla Banta en Sudafrica, Austranesios en el Pacifico, Esquimales en Canadi o
en Groenlandia, entre otros centenares de movimientos poblacionales que han
acontecido en los ultimos 10.000 afios.

A partir de la frecuencia de los rasgos morfolégicos en las diferentes
divisiones geograficas se establecen variaciones en los porcentajes de expresion.
Por ejemplo, para el diente en pala, las frecuencias de expresion varian desde
grupos con baja frecuencia de expresion (0—15%) y representados por poblacién
de Oeste de Furasia (actuales), Africa subsahariana o Sahul-Pacifico; otros grupos
humanos con frecuencias de expresién media (20—50%) en Sunda-Pacifico, Oeste
de Europa e India (prehistéricos), Samoyedos, Sur de Siberia, Asia central, Jomon
y Ainu y finalmente grupos humanos con una alta frecuencia de expresion
(60—90%) vy localizados en el Noreste de Asia y América.

La cuestion que se plantea a partir del analisis morfologico dental es si los
rasgos dentales pueden presentar patrones geograficos de distribuciéon de forma,
validos para distinguir subdivisiones poblacionales. Y en este contexto, las
frecuencias relativas de rasgos no-métricos han servido para definir grandes
complejos dentales como el Mongoloide (Hanihara, 1966, 1968), el complejo dental
caucasico (Mayhall et al., 1982), el australiano (Townsend et al., 1990), el sub-
Sahariano (Irish, 1997), el Indodonti, (Hawkey, 1998, 1999), el Sinodonte y el
Sundadonte (Turner, 1983b).

Los trabajos pioneros enfocados en la reconstrucciéon de la historia y
afinidades poblacionales a través del andlisis de los dientes, fueron llevados a cabo
en la década de los 80 por Turner (1983a, 1986) cuyo objetivo principal era
interpretar la morfologfa dental para resolver el problema del origen de los nativos
americanos. En este contexto, Turner colaboré con el lingtiista Joseph Greenberg
y el genetista Steven Zegura para formular conjuntamente el modelo de las tres
migraciones para el poblamiento de las Américas (Greenberg et al., 1985, 19806).
Posteriormente, los trabajos con marcadores moleculares de Cavalli-Sforza et al.
(1994), apoyaron con fuertes evidencias el modelo de las tres migraciones. Sin
embargo, trabajos mas recientes basados en ADNmt y cromosoma Y (Merriwether
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et al., 1995; Zegura et al., 2004; Schurr & Sherry, 2004; Fagundes et al., 2008)
desafian parcialmente el modelo propuesto por Turner, y atn en la actualidad la
historia del poblamiento americano continua siendo un tema de debate (Raghavan
et al., 2015; Skoglund et al., 2015).

Por otro lado, durante los trabajos mas intensivos sobre Asia, Australia y
el Pacifico, Turner (1987, 1989, 1990) define la existencia de una divisién en el
patrén dental entre el norte asiatico y el sudeste asiatico (sinodoncia y sundadoncia
respectivamente). Los andlisis comparativos indicaban que las poblaciones
americanas derivaron de ancestros sinodontes mientras que las poblaciones de la
Polinesia y Micronesia de grupos sundadontes del sudeste asiatico. Posteriormente,
siguiendo el mismo método estandarizado de observaciones, se amplié el estudio a
un nivel global (Scott & Turner, 1997), extendiendo el conocimiento geografico de
la variedad morfolégica dental en Asia (Turner, 1976; Hanihara, 1991), Africa
(Irish, 1997, 1998, 2006; Irish & Turner, 1990) y la India (Lukacs, 1987; Hawkey,
1998, 1999).
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2. Hipotesis y objetivos
«The decisive factors in each attempt at tracing the line

of human evolution are found in paleontological evidence.

Nowhere can it be demonstrated as clearly as in the dentitiony.

Weidenreich (1937:2)
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Hipdtesis y objetivos

La variacién morfolégica de estructuras anatémicas entre poblaciones humanas
modernas es el resultado de su historia evolutiva. La influencia de factores
ecologicos y genéticos intercede en los patrones motfo-genéticos y del desarrollo,
expresando a lo largo del tiempo su diversidad fenotipica.

Los caracteres morfométricos y funcionales del diente son un registro
unico y excepcional para inferir cambios diacrénicos en el fenotipo durante la
evolucién humana. En poblaciones humanas recientes, la frecuencia y expresion
de caracteres anatémicos no-métricos, como los incisivos en pala, el hipocono o el
tubérculo de Carabelli, exhiben un patrén de variaciéon geografica. No obstante, los
procesos evolutivos de diversificacion morfométrica como respuesta a factores
aleatorios y no-aleatorios son poco conocidos.

La variabilidad de forma y tamafio de los dientes expresa patrones de
herencia biolégica, determinados por procesos de flujo génico, selecciéon neutral,
eventos histéricos como la expansion poblacional y el efecto fundador, pero
también por procesos de seleccién y plasticidad como resultado de la influencia
medioambiental.

Dado que la denticién es una estructura meristica con una organizaciéon
jerarquica en su morfogénesis, la covariacion entre estructuras debe responder a
diferentes patrones de integracién morfolégica entre poblaciones y a una genética
diferenciada. No obstante, la interrelacién entre factores moleculares y ecolégicos
requiere multiples dimensiones de analisis y técnicas morfométricas sensibles a la
correcta definicion fenotipica, mediante el control de la forma y tamafio de la
estructura biolégica como variables independientes.

Este trabajo trata de determinar la variabilidad, diversificacién morfolégica
y covariacion del primer y segundo molar superior (M!72) entre poblaciones de
humanos anatémicamente modernos de Africa, Europa, Asia, Oceanfa y América.
Para ello se emplean técnicas de Morfometria Geométrica en 2D basadas en el
registro de landmarks que definen los principales caracteres anatémicos del diente.
Adicionalmente, se pretende definir la influencia de la ecologia y la dieta como
factores que interceden en la variacién del fenotipo dentario, en el contexto
geografico de la dispersion poblacional desde un origen africano.

La hipétesis que fundamenta este proyecto propone que los patrones
genéticos entre las poblaciones humanas, interceden en la expresion fenotipica del
diente, producto de modelos morfogenéticos de desarrollo como respuesta a
factores no-aleatorios. La finalidad es determinar la incidencia de los factores
ambientales en la evolucion de los caracteres adaptativos y filogenéticos registrados
en la morfometria del diente, estableciendo un modelo teérico evolutivo, a través
de los siguientes objetivos:
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1. Registrar la morfometria del diente M! y M? (forma y tamafio) mediante técnicas
de Morfometria Geométrica de una amplia muestra de humanos modernos que
incluyen poblaciones con una distribucién espacial y que abatca los cinco

continentes. A partir de este objetivo principal se derivan los siguientes:

a. Desde un punto de vista metodologico, definir diferentes
configuraciones de registro de forma (landmarks y semilandmarks) para identificar
métodos efectivos en la detecciéon de novedades evolutivas, rasgos no-métricos y

caracterizacion de complejos dentales.

b. Evaluar la utilidad de la GM para definir y registrar la variacion
morfométrica del diente entre complejos dentales a nivel interpoblacional.

2. Determinar a partir de un modelo teérico evolutivo como la varianza fenotipica
del diente responde a las afinidades biologicas entre complejos dentales y
poblaciones en funcién de la diversidad geografica desde un origen comun

africano.

3. Analizar la correlacién entre el patrén de variaciéon fenotipica y factores

evolutivos y ecolégicos, explorando:

a. La variacion fenotipica producto de procesos como la deriva y flujo
genético, registrados a partir de las distancias geograficas entre complejos dentales

y poblaciones.

b. Las diferencias fenotipicas debidas a las influencias medioambientales y
que resultan en seleccién o plasticidad a partir de la correlacién con factores

ecoldgicos (clima y estrategias de subsistencia).

4. Definir los patrones de covariacion entre dientes que conforman un médulo y
nivel de integracién de sus caracteres topograficos, para establecer la influencia de
factores morfogenéticos de expresion fenotipica y su respuesta a la diversificacion
entre complejos dentales y diversidad poblacional.
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3. Materiales

«We not infrequently meet with individuals of sometimes
more than fair intelligence who become embarrassed

when questioned as to how many teeth they have».

Leo Kanner
Folklore of the teeth (1928)
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Materiales

3.1. Material de estudio

Este trabajo analiza la forma y tamafio de la denticién del primer y segundo molar
superior (M!72) y covariacién con respecto a premolates (P374) a través de técnicas
de Morfometria Geométrica en diferentes grupos humanos modernos de los
diferentes continentes.

La selecciéon del material se ha basado en trabajos previos que han
analizado la variabilidad fenotipica del craneo (Manica et al., 2007; Betti et al., 2009)
y dientes (Hanihara, 2013; Hanihara & Ishida, 2005) con un conjunto de muestras
similares a nivel global (Tabla 3.1). Ademds, el conjunto de poblaciones
representan la variabilidad de complejos dentarios Afridonti (Irish, 2013) y
referente al complejo Sub-Sahariano (Scott & Turner, 1997; Irish, 2013), Indodonti
(Bulbeck, 2013), Eurodonti (Scott & Turner, 1997) y los complejos Sunda-Pacifico,
Sahul-Pacifico y Sino-América (Scott & Turner, 1997).

Las muestras dentarias en su mayoria fueron obtenidas de diferentes
fondos y colecciones osteoldgicas de América y Europa, si bien para algunas
poblaciones africanas se obtuvieron 7z vivo. En todos los casos corresponden a
réplicas dentarias depositadas en la colecciéon de moldes del Departamento de
Biotecnologia de la Universidad de Alicante (UA) y en la Unitat d’Antropologia del
Departament de Biologia Animal de la Universitat de Barcelona (UB).

El nimero de muestra seleccionada por grupo es el resultado en primer
lugar, de la disponibilidad de réplicas en buen estado de conservacion y sin desgaste
que impidan una caracterizacién morfologica y anatémica correcta de caracteres
especificos de la superficie oclusal del diente (ctspides o fisuras). En segundo lugar,
su nimero por grupo se obtuvo de una seleccion de muestra equitativa cuando ha
sido posible. Todos los dientes son permanentes y corresponden a individuos
adultos. Los dientes del lado izquierdo del maxilar fueron los seleccionados para
estandarizar el mayor nimero de muestra por grupo. Cuando no ha sido posible el
lado izquierdo fue sustituido por su antimero. No se seleccioné en ningin caso
mas de un diente-tipo por individuo. Para este trabajo no se ha considerado la
posible variacién por sexo en la morfometria del diente. En muchos casos el sexo
es desconocido y no queda registrado en el depésito de la coleccién. En otros, el
bajo numero de muestra por grupo no permite un diagnoéstico adecuado del
dimorfismo sexual. La informacién del origen de las muestras se ha obtenido del
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registro de las diferentes colecciones estudiadas y en algunos casos, contrastada con
informacién detallada derivada de informes inéditos o de otras referencias
generales (e.g. Hanihara et al., 2013; Manica et al., 2007) o particulares que han
empleado en la mayorifa de los casos, las mismas muestras con diferentes objetivos
de analisis.

3.1.1. Obtencién de réplicas dentarias

Las réplicas de los dientes se obtuvieron a partir de métodos descritos (Galbany et
al., 2006; Romero et al., 2012, 2013). Previo a la obtencién del molde o negativo
inicial, en el caso de materiales depositados en Colecciones o Museos (ver Fig. 3.1),
la corona de los dientes originales se limpi6 con acetona y etanol (70%) dejando
secar el diente a temperatura ambiente. En el protocolo 7 vivo (Romero et al., 2012,
2013), tras el cepillado y limpieza de los dientes con agua, se procede a la reduccién
de humedad y salivacién con un compresor de aire manual. Para este estudio, en
todos los casos, se emplearon cubetas de impresion para una mejor estabilidad en

el fraguado de la silicona de impresién.

Fig.3.1 Trabajo de obtencién de moldes en el Musénm National d’Histoire Naturelle (Paris) (Abril, 2012).

Los moldes de las coronas se obtuvieron con polivinilsiloxano Regular body
(Colténe®) de los tipos President® o Affinis®. A partir de estos moldes, que
presentan gran estabilidad temporal y resolucién, se realizaron réplicas con
poliuretano Feropur PR+E55 (Feroca Composites®) que ofrece excelentes
resultados de copia y resolucion incluso a nivel microscépico (Galbany et al., 2000).
Una vez aplicado el poliuretano en los moldes, se centrifugaron durante varios
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minutos para evitar la formacién de burbujas y se dejaron secar al menos 24h. Las
réplicas resultantes se montaron sobre s##bs de aluminio con cola termofusible para
su manipulacién y almacenaje.

3.1.2. Descripcion de la muestra analizada

Los grupos humanos analizados y el nimero de muestra por complejo dentario se
recogen en la Tabla 3.1 y Figura 3.2 (mapa). Algunas de las poblaciones
seleccionadas para el analisis morfométrico dentario se caracterizan por un estilo
de vida némada o seminémada en pequefios grupos y con un sistema econémico
de subsistencia basado principalmente en la caza de animales (terrestres y marinos)
y recoleccion de plantas silvestres en funcion del medio y clima en el que habitan
o habitaron (Lee & Daly, 1999). Este estilo de vida ancestral persiste en mayor o
menor medida en la actualidad en Africa, Sur y Sureste de Asia o en el Norte y Sur
del continente americano. No obstante, en la actualidad, algunos grupos estan poco
representados demograficamente y otros se encuentran extintos. Otras poblaciones
dependen principalmente de la produccién de alimentos, en mayor o menor
medida en funcién de intercambios comerciales y de productos econémicos con
poblaciones cercanas que viven de la caza y recolecciéon (Murdock, 1981; Binford,
2001). Este aspecto influye en el contacto entre poblaciones y es posible diferenciar
aquellas poblaciones que subsisten de la caza y recoleccion, en proporciones
variables, con una no-dependencia de productos domesticados (Binford, 2001).
Otras poblaciones por el contrario, establecen con el tiempo una articulacion
mutualista con grupos no cazadores y/o recolectores, modificando el estilo de vida
y patrén econémico de subsistencia (Binford, 2001). En funcién del porcentaje
mayoritario de productos que conforman la dieta es posible en algunos casos
establecer un modelo de subsistencia que corresponde a la explotacién mayoritaria
de recursos animales y derivados, vegetales o agricolas y de origen acuitico
(Murdock, 1981; Binford, 2001; von Cramon-Taubadel, 2011b).

El complejo Afridonti lo conforman grupos cazadores-recolectores
pigmeos de Africa Central y del Sur y otros bantes agricolas del este y oeste del
centro africano. Todas las muestras se encuentran descritas en diferentes trabajos
(Koppert et al., 1993; Manica et al., 2007; Ramirez-Rozzi & Sardi, 2010; Romero et
al., 2013; Ramirez-Rozzi et al., 2015). Los grupos pigmeos se agruparon en pigmeos
del este (Efe y Mbuti) de la Reptblica Democritica del Congo (RDC) y oeste,
incluidos Baka de Camertn, Babinga (Baka y Aka) de la Republica Central Africana
(RCA) y Babongo de Gabén. Entre los bosquimanos de Africa del Sur, unicamente
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se seleccionaros individuos San de zonas de sabana semi-arida en el desierto de
Kalahari (Sur de Africa), excluyendo aquellos Khoi no exclusivamente cazadores-
recolectores (Mortis, 1992).

Todos los grupos africanos, incluidos los bantdes, se clasificaron en
funcién de criterios culturales y genéticos. Presentan un tipo de subsistencia
productora similar y bajos niveles de variacién fenotipica y genética comparados
con los pigmeos (Ramirez-Rozzi & Sardi, 2010; Romero et al., 2013). Las
poblaciones no-pigmeas se clasificaron en funcién de su lugar de procedencia en
banties de Camerin (Kakwa, Mvae, Yassa); Congo (Batéké-Balali, Bondjo,
Bacongo, Cabinda, Doudna, Mandja, Moudan, Musikongo, Loango); Gabén
(Adouma, Ashango, Bakalai, Bayaka, Bawangi, Boulou, Boupina, Bwiti, Galoa,
Mbayombi, Mpongué, N’Komi, Pahouin); RCA (Banda, Banziri, Baya, Bayanda,
Bopan, Boubou, Boupara, Mandjia, Mbaka, Mbugo, Yakoma); RDC (Azande,
Bassoko, Bobanghi, Luba, Mabudu, Mamvu, Mayanga, Mongo, Ourouki, Yombé,
Wanade) y Ruanda (Bahutu).

Las poblaciones del continente americano se clasificaron en funcién de
aquellas pertenecientes al Norte y Sur de América (Manica et al., 2007; Hanihara,
2013). Entre las poblaciones de Norte América se encuentran grupos del Artico
como los Aleutianos (Islas Aleutianas), diferentes grupos Inuit de Point Hope
(Alaska), Canadd o Kalaallit de North Star Bay, Groenlandia. Junto a estas
poblaciones, se incluyeron un conjunto de otros grupos amerindios del Norte y
Centro y Sur de América como los Kwakiult (Vancouver, Canada), Chumas (Canal
Santa Barbara), Navajos y Anasazi (sureste y sur de EE.UU y Nuevo México), asi
como otras poblaciones amerindias del sur americano como los Aturi, Aymara,
Calama, Cerrito, Maipures o Paltacalo. Completan el complejo Sino-americano,
poblaciones del extremo sur como Patagones o Tehuelches (ubicados en las
provincias de Sta. Cruz, Chubut y Rio Negro de la actual Argentina) y Fueguinos
de Tierra del Fuego asignados a los aborigenes Ona y Yamana (Garcia-Moro et al.,
1988; Hernandez et al., 1997; Hanihara, 2013) y por dltimo grupos de Siberia y
mongoles (Scott & Turner, 1997).

El complejo Indodonti contempla poblacién hindd de India, como
Bengalies de casta inferior del noreste de la India y grupos Malabar y Tamoul
localizados en el sur (Hanihara, 2013). Por su parte, el Sahul-Pacifico (Scott &
Turner, 1997, Hanihara, 2013) se estructura por los grupos Andamaneses y
Nicobareses (Islas Andaman y Nicobar), Negritos Aeta de Luzén (Norte Filipinas)
y otras poblaciones no pigmoides de Filipinas como los Manobo y Tagbanua,
Dayak de Borneo, Javaneses de Batavia (Java), poblacién de Sumatra, Rapanui de
la Isla de Pascua y Maoties de Nueva Zelanda.
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Tabla 3.1. Descripcién de la muestra analizada.

Grupo Codigo n individuos M1 M2 Continente Procedencia
Pigmeos del Oeste PiW 120 118 94 Africa MH, IV
Pigmeos del Este PiE 38 29 25 Aftica IRScNB, UG
Bantt Camerdn BCa 33 31 29 Aftica MH, IV
Bantd Congo BCo 52 20 4 Africa MH, IRScNB
Bantd Gabon BGa 62 41 22 Africa MH, UG, IRScNB
Banta R.C.A BRc 28 21 = Africa MH, UG
Banta R.D.C BRd 45 36 = Aftica MH

Bantd Ruanda BRu 66 58 27 Africa MH, IRScNB
San San 21 15 13 Aftica AMNH, MH
Total Afridonti 465 369 214

Aleutianos Ale 38 7 5 América N AMNH, MH
Inuits Point Hope IPh 126 36 22 América N AMNH
Inuits Canada ICa 11 5 3 América N AMNH
Inuits Groenlandia 1Gr 41 12 9 América N AMNH, MH
Kwakiult Kwk 71 13 7 América N AMNH
Chumash Chu 30 15 14 América N AMNH, MH
Navajos Nav 35 16 10 América N AMNH
Anasazi Ana 36 10 8 América N AMNH

Aturi Atu 14 11 4 América S MH




Contintia Tabla 3.1.

Grupo Codigo n individuos M1 M2 Continente Procedencia

Aymara Aym 15 9 6 América S MH

Calama Cal 15 10 5 América S MH

Cerrito Cer 18 13 8 América S MH

Maipures Mai 22 15 7 América S MH

Paltacalo Pal 9 8 8 América S MH

Patagonia Pat 36 26 20 América S MEA, MH

Ona Ona 11 8 3 América S AMNHMEA, MH, MP
Yamana Yam 28 20 5 América S SII}J/I,I\;\II{Ii MEA, MH,
Mongoles Mon 17 13 4 Asia MH

Sibetianos Sib 26 11 7 Asia MH

Total Sino-Américas 599 258 155

Hindtes Hin 29 21 15 Asia IRScNB, AMNH, MH
Hindues del sur HiS 12 11 9 Asia MH

Total Indodonti 1 32 24

Andamaneses And 11 10 7 Asia MH, L.C

Nicobates Nic 7 5 5 Asia LC

Negritos Filipinas NFi 26 17 15 Asia AMNH, MH
Tagbantia Tag 10 9 4 Asia MH

Manobos Man 11 10 6 Asia MH




Contindia Tabla 3.1.

Grupo Codigo n individuos M1 M2 Continente Procedencia
Sumatras Sum 5 5 5 Asia IRScNB
Rapanui Rap 15 15 8 Oceania AMNH, MH, IRScNB
Maories Mao 27 10 8 Oceania AMNH, MH
Javaneses Jav 20 19 19 Asia IRScNB
Dayak Day 10 7 6 Asia MH
Total Sunda-pacifico 142 107 83
Nueva Guinea NGi 16 16 13 Australia MH
Australianos Aus 49 17 13 Australia AMNH, MH, TRScNB
Tasmanos Tas 7 7 4 Australia MH, IRScNB
Total Sahul-pacifico 72 40 30
Europa (Espafia) Esp 51 45 25 Europa CcO
Total Eurodonti 51 45 25
Total individuos 1370 851 531

Museo de la Plata (La Plata, Argentina) (MP); Museo Etnografico “J.B. Ambrosetti” (Buenos Aires, Argentina) (MEA); American Museum of Natural History (Nueva York, EEUU)
(AMNH); Muséum National d’Histoire Naturelle-Musée de L’Homme (MH); Museo di Antropologia "Giuseppe Sergi" della Sapienza - Universita di Roma (MR); Coleccién Oloriz
(Universidad Complutense de Madrid) (CO); Département d” Antropologie Université de Geneve (Ginebra, Suiza) (UG); Institut Royal des Sciences Naturelles de Belgique (Bruselas,

Bélgica) IRScNB); Leverhulme Centre for Human Evolutionary Studies (Universidad de Cambridge) (ILC). Muestras i vivo (IV).
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Fig. 3.2. Mapa con la ubicacién de las poblaciones utilizadas en este estudio y delimitacién de los grandes complejos dentales (c6digos Tabla 3.1).



Tabla 3.2. Agrupacién de la muestra por complejos y poblaciones.

Materiales

Clasificacion 1
Grandes complejos dentales

Clasificacion 2
Subdivisiones de los complejos

Clasificacion 3
Poblaciones

Aftica Sub-Sahariana
(AFRIDONTTI)

Aftica Central

Pigmeos del Oeste

Pigmeos del Este

Banta R.C.A.

Banta R.D.C.

Banta Congo

Bantu Camerun

Banti Gabon

Banti Ruanda

Sur de Africa

San

Este de Eurasia
(EURODONTI)

Este de Europa

Europeos

Sur de Asia
(INDODONTTI)

Sur de Asia

Hindues

Hinddes del Sur

Sunda-Pacifico

(SUNDADONTT)

Sudeste Asiatico

Andaman

Nicobar

Negtitos Filipinas

Java

Sumatra

Dayak

Manobo

Tagbanta

Polinesia

Rapanui

Maories

Sino-Américas
(SINODONTT)

Mongolia

Mongoles

Siberia

Siberia

Aleuto-Esquimales

Aleutianos

Inuits Point Hope

Inuits Canada

Inuits Groenlandia

Amerindios

Kwakiult

Navahos

Anasazi

Chumash

Paltacalo

Maipures

Calama

Aturi

Cerrito

Aymara

Patagonia

Yamana

Ona

Sahul-Pacifico
(PROTO-SUNDADONTTI)

Nueva Guinea

Nueva Guinea

Australo-Tasmanos

Australianos

‘Tasmanos
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El complejo Sahul-Pacifico (Scott & Turner, 1997, Manica et al., 2007;
Hanihara, 2013) lo engloba individuos de Papua de Nueva Guinea, aborigenes
australianos de los territorios desérticos del Norte y Noreste (Queensland), Sureste
(New South Wales) y Oeste (rio Murchison) en Australia y abotigenes tasmanos
(isla de Tasmania, Australia). Finalmente, el complejo Eurodonti, que en otros
estudios engloba tanto poblacién del Norte como Oeste de Europa (Bulbeck,
2013), y algunos casos Norte de Africa denominando al complejo Eurasia (Scott &
Turner, 1997), en nuestro caso se encuentra representado por muestras de museo
obtenidas de diferentes provincias espafiolas.

En el presente trabajo se ha clasificado la muestra a partir de la divisién en
complejos de forma dentaria previamente establecidos (Turner, 1983b; Scott &
Turner, 1997; Hawkey, 1998, 1999) y definidos, con el objetivo de analizar las
diferencias fenotipicas en los distintos grupos regionales partiendo de una
clasificacion aprioristica.

Tomando como modelo los complejos dentales (Afridonti, Eurodonti,
Indodonti, Sahul- y Sunda-Pacifico y Sino-América) asi como el origen de las
poblaciones (ver Tabla 3.1 y Fig. 3.2), fueron disefiados diferentes factores para el
analisis de la wvariabilidad en la motfometria del diente, estableciendo tres
clasificaciones (Tabla 3.2). La primera atendiendo a una organizaciéon en complejos
dentales, una segunda acorde a una subdivisiéon de estos (Scott & Turner, 1997) y
finalmente, atendiendo a las poblaciones como unidad de analisis.
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3.2. Morfologia de la denticién postcanina

3.2.1. Caracteristicas de las coronas de los premolares superiores
permanentes

Los premolares superiores (P34) presentan dos cuspides principales, una bucal
y otra lingual. Aunque no existe homologia entre las cispide de los premolares
con la de los molares, algunos autores utilizan el término protocono para la
caspide lingual y paracono para la bucal (Bermuidez de Castro et al., 1999; Butler,
2000; Gémez-Robles, 2010)

La caspide bucal suele ser mas alta y grande y el dpice de la cuspide
situarse en la linea media de la corona, mientras que el 4pice de la corona lingual
queda ligeramente desplazado hacia la zona mesial. Entre las dos cuspides hay
una fisura central en sentido mesiodistal, usualmente con incipientes hendiduras
al final de cada lado (fosa mesial y fosa distal) (Hillson, 1996).

En Homo sapiens los didmetros medios de la corona del primer (P3) y
segundo (P*) premolar son similares, en alguna poblacién un didmetro algo mds
pequeno para el P* (Kieser, 1990; Hillson, 1996). Si bien, a nivel intraindividual,
el P*es usualmente el més pequefio (Hillson, 1996).

3.2.2. Caracteristicas de las coronas de los molares superiores

La corona de los molares superiores (Fig. 3.3) tiene cuatro cuspides principales.
Tres de ellas forman en su conjunto el trigbn, formado por la cuspide
mesiolingual o protocono, la mesiobucal o paracono y la distobucal o metacono.
El paracono y el protocono quedan unidos por una cresta marginal y el
metacono y el protocono quedan unidos por una cresta oblicua (¢crista obliqua).
En el centro del triangulo formado por las tres cdspides existe una prominente
fosa central (fovea centralis), a partir de la cual se extienden tres fisuras. Una se
extiende entre el paracono y el metacono (fisura bucal), otra delimita la cresta
oblicua y finalmente, la dltima se extiende de forma mesial terminando en un
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pequefia fosa mesial (fovea anterior) justo en la cresta marginal. La cuspide
distolingual, el hipocono, es menos prominente que el resto de cispides y se
conecta con el metacono a través de la cresta marginal distal, pero queda
separada del triangulo principal por la fosa distal (fovea posterior). Desde aqui una
profunda fisura se alarga hasta el borde lingual de la corona (fisura lingual)
(Hillson, 19906).

En Homo sapiens las coronas del primer molar (M') suelen ser mayores
que las del segundo (M2) y tercer molar (M3). Sin embargo, los primeros
representantes del género Homo (early Homo) muestran en general tamafios
relativos del M2 mayores que los del M! (Hillson, 1996).

PROTOCONO PARACONO

Fosa
Central

&
Fisura Lingual

Fisura Bucal

Fosa Distal .. Metacondilido

HIPOCONO METACONO

Fig. 3.3. Vista oclusal de un molar supetior izquierdo. Mesial: arriba; bucal: derecha.

Debido a estas caracteristicas anatomicas, diferentes trabajos se han
centrado en el analisis de los molares superiores, especialmente en el M!, en
homininos (e.g. Wood & Engleman, 1988; Suwa et al., 1994; Bailey, 2004; Quam
et al,, 2009; Martinén-Torres et al., 2013) y humanos modernos (e.g. Kanazawa
et al., 1984; Morris, 1986; Harris & Dinh, 2000).

En este trabajo, los molares superiores fueron seleccionados como
modelo para el analisis de la variabilidad entre poblaciones humanas por ser
considerados dientes estables en su fenotipo (Dahlberg, 1945; Scott & Turner,
1997) y con un porcentaje de diagnodstico relevante cuando se analiza la variacion
morfométrica (tamafilo areas y poligono de las cuspides) en diferentes
poblaciones de humanos modernos (Motris, 1986; Kanazawa et al., 1983; Macho
& Moggi-Cecchi, 1992) y su discriminacién con respecto a otros homininos
fésiles (Quam et al,, 2009). En humanos modernos, al menos se registra
claramente que el M? es el mas variable entre los molares superiores (Kraus et
al., 1969), mientras que el M! ha resultado ser menos variable y mas diagnostico
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incluso que el M2, al menos en homininos del Pleistoceno medio-tardio (Bailey,
2002). Las diferencias anatomicas en M! suelen reflejar en mayor grado ademas,
las diferencias genéticas subyacentes entre poblaciones y establece por tanto un
criterio solido para realizar inferencias evolutivas en el registro f6sil (Lieberman,
1995). Es esperable por tanto, que el registro de sus caracteristicas anatémicas
refleje el patrén morfogenético y su expresion fenotipica entre grupos. Si bien,
estudios previos (Gémez-Robles et al., 2007) se han centrado en su vatiabilidad
morfométrica mediante técnicas de GM e incluso su covatiacién con respecto a
otros dientes (Gémez-Robles & Polly, 2012; Gémez-Robles et al., 2013), en la
mayoria de los casos el analisis se ha aplicado a dientes de homininos del Plio-
Pleistoceno y Pleistoceno. Por tanto, la variacién morfométrica del diente en

diferentes poblaciones humanas modernas no se ha explorado con detalle.
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4. Métodos

«Dreams apart, numerical precision is the very

soul of science, and its attainment affords the best, perhaps, the

only criterion of the truth of theories and the correctness of experiments.
So said Sir John Herschel, a hundred years ago; and

Kant had said that it was Nature herself, and not the mathematician,
who brings mathematics into natural philosophy ».

D’Arcy Wentworth Thompson
On Growth and Form (1945)
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Métodos

4.1. La configuracion de landmarks

Uno de los métodos mas efectivos para analizar la forma en estructuras biologicas
u organismos es el registro geométrico de landmarks (Bookstein, 1991). Un landmark
representa la localizacién singular de una estructura en la forma bajo estudio,
siempre y cuando presenten un significado de “homologia biolégica” coincidente
en cada individuo de la muestra entre y dentro de una poblacién. En nuestro caso
el empleo de landmarks 2D registra un conjunto de coordenadas cartesianas.

Un primer paso para el disefio geométrico se centra en escoger y localizar
un conjunto de landmarks que definiran la forma y describirlos anatémicamente,
comprobando que se pueden repetir (que sean homdlogos) en todos los casos a
comparar y asignarles un nimero, por ejemplo el /andmark 1 en el diente de la figura
4.6 sera el landmark 1 en todos los individuos o casos a analizar. Ademas los
landmarks pueden diferir en la calidad de la informacién que codifican y por tanto,
la definicién de cada tipo de /landmark puede variar en funcién de su definiciéon
(Zelditch et al., 2004). En este contexto, uno de los criterios de clasificacion mas
empleados corresponde al definido por Bookstein (1991), quien distingue 3 tipos

de landmarks:

- Tipo I: aquellos puntos que cuentan con mayor evidencia biolégica de su
homologia; por ejemplo un patrén local de yuxtaposicion de tejidos o una pequefia

seccion de caracteristicas histolégicas inusuales;

- Tipo 1I: puntos cuya homologia sélo se sostiene con evidencia geométrica y no

histolégica; por ejemplo puntos de maxima curvatura;

- Tipo III: puntos con al menos una coordenada ambigua; por ejemplo, un
didmetro maximo o el punto inferior de una concavidad. Estos /landmarks
caracterizan mas de una regiéon de la estructura, condicionando cualquier
interpretacién geométrica o bioldgica que se haga sobre ellos. Ademas los landmarks
tipo 111, son deficientes en lo que a informacién geométrica se refiere dado que su
localizacién depende de la posicién de otros landmarks. Debido a la naturaleza
imprecisa de los /landmarks tipo 111, con posterioridad a su primera definicién
(Bookstein, 1991) este tipo de se ha denominado como sewilandmarks (Bookstein,
1997).
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De acuerdo con Marcus et al. (1996) cuya definicion es menos estricta, los
landmarks tipo 1 serfan aquellos cuya equivalencia de espécimen a espécimen esté
fundamentada por la mayor evidencia local, por ejemplo el encuentro de
estructuras, como pudieran ser en el caso del diente las fosas y fisuras formadas
entre cuspides. Los landmarks tipo 11 atienden a una evidencia geométrica, por
ejemplo el apice o punto de curvatura maxima de una cuspide. Finalmente, un
landmark tipo 111 seria un tipo de registro geométrico invalido o que no cumpliese

ninguna de las otras dos condiciones.

Tal y como adelantdbamos al principio de este apartado, los landmarks
deben de cumplir una serie de requisitos. Lo mas importante es que deben ser
homélogos en sentido anatémico y no alterar su posicién relativa con otros
landmarks. A su vez, han de cubrir adecuadamente toda la forma estudiada y deben
ser facilmente localizables, permitiendo su repetitividad y la fiabilidad de su
localizacion. Sin embargo, el concepto de homologfa, en ocasiones y dependiendo
del objeto de estudio, puede no referirse a una homologia desde el punto de vista
anatémico, aproximandose mas bien al concepto de homologia funcional
(Zelditch et al., 2004). Esto ocurre cuando se dan cambios bruscos o desapariciones
de las localizaciones de los landmarks que pueden llevar a alteraciones morfoldgicas
demasiado grandes. Este hecho es especialmente llamativo en aquellos analisis que
incluyen la pérdida o aparicion de subestructuras, denominadas novedades
evolutivas (evolutionary novelties), frecuentes en la denticion humana en forma de
caspides que se ganan o se pierden a lo largo del tiempo evolutivo. Polly (2008)
sugiere que estas novedades o pérdidas evolutivas deben ser analizadas mediante
lo que denomina caracterizacién del fenotipo ‘homology-free”. Estas
caracterizaciones incluyen analisis de contornos que no requiere establecer una
correspondencia explicita de estructuras, en contra de un analisis morfolégico
empleando /andmarks. Sin embargo, para cierto tipo de novedades, como por
ejemplo aquellas que surgen como una duplicacién de una estructura anterior, sigue
siendo posible el uso de landmarks y ademas hay que tener en cuenta que el uso de
contornos nunca quedan liberados totalmente del concepto de homologia, dado
que presentan algunas asunciones previas para poder definir las variables del
analisis (Klingenberg, 2008b).

El espacio de forma contiene todas las posibles formas que pueden ser
definidas por la variaciéon de las posiciones relativas de la configuracion de
landmarks. Este espacio de forma incluye también las llamadas “formas
degeneradas”, formas en las que dos 0 mas landmarks ocupan exactamente el mismo

punto en el espacio.
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Fig. 4.1. Setie de transformaciones pata una estructura (tridngulo blanco) que se reduce hasta su
desaparicion (de izquierda a derecha). En el diagrama de la derecha, donde el tridngulo se ha perdido
completamente, los tres landmarks que configuraban el tridngulo confluyen en el mismo punto. Leida
de izquierda a derecha, esta secuencia puede ser interpretada como el origen de una novedad

evolutiva. Adaptado de Klingenberg (2008b).

En el caso concreto de pérdida de estructuras, puede ser beneficioso
considerar series de transformaciones. En el ejemplo de la figura 4.2, de izquierda
a derecha, es posible observar la reduccion progresiva hasta la pérdida del triangulo
blanco. De igual modo, la seric muestra como los landmarks que definen
inicialmente el caricter anatémico se van aproximando hasta que confluyen en el

mismo punto y por tanto, registrando su ausencia.
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4.2. Obtencién de fotografias y registro de

landmarks

La captura de landmarks se realiza mediante un soporte digital en dos dimensiones
(2D). Para operar en 2D se trabaja desde fotografias, mientras que en 3D se puede
trabajar desde imagenes de scaners o bien capturando las coordenadas
directamente como por ejemplo con un Microscribe (Loy & Slice, 2010). El trabajo
que presentamos se ha realizado en 2D vy siguiendo protocolos previamente
establecidos (Gémez-Robles et al., 2007). Las fotografias se obtuvieron con una
camara réflex digital Sony «230 de 10,2 megapixeles adaptadas a un soporte
mecanico fijo (Fig. 4.3).

Fig. 4.2. Dibujo que ilustra la orientacién del diente, la cimara nivelada en un soporte mecanico y
la superficie oclusal del diente, de forma que ambos planos se mantengan en paralelo con respecto a
la linea amelocementaria del diente. Arriba: mesial; derecha: vestibular o bucal. Modificado de Souday
(2008).

En todos los casos, los dientes se dispusieron sobre un soporte de plastilina

con la superficie oclusal perpendicular al foco de captura de imagenes y nivelados
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a 0° (nivelador de burbuja) con respecto a la linea amelocementaria del diente. Para
el calibrado de las imagenes, junto a la muestra a fotogratiar se dispuso una regleta
milimetrada. La distancia empleada entre la lente del objetivo de la camara y la
muestra a fotografiar fue la minima distancia de enfoque, en nuestro caso
aproximadamente de unos 20 cm y con la camara configurada en modo macro, de
tal manera que la caAmara selecciona automaticamente una gran apertura para que
su objeto principal esté enfocado y el fondo desenfocado. En todos los casos, las
imagenes se editaron con Adobe®Photoshop® CS3 con la finalidad de orientar y
reflejar los dientes del mismo modo con la faceta mesial arriba y la vestibular a la
derecha. Ademas, con el objetivo de disminuir el posible porcentaje de etror
durante la posterior digitalizacién, en todos los casos analizados, se sefialaron con
Photoshop® CS3 todos los landmarks de forma simultanea al examen visual de la
muestra.

El registro de las coordenadas de los landmarks se realizé a través de
programas semiautomaticos, en nuestro caso empleando el software TpsDig2
(Rohlf, 2010). Cuando la muestra presentaba leve desgaste del esmalte, el apice de
la cuspide fue marcado en el centro de la faceta de desgaste (exposicién de dentina).
En el caso de presentar desgaste interproximal en los bordes mesiales o distales,
los bordes fueron estimados tomando como referencia la forma general de la
corona de los dientes (Bailey, 2004).
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4.3. Método de superposicion de la configuracion
de landmarks

El método de morfometria geométrica empleado en este trabajo, se centra en la
superposicion de configuracién de Jandmarks siguiendo los procedimientos
Procrustes, basado en el criterio de superposiciéon de minimos cuadrados (Gower,
1975).

Aunque existen otras metodologias morfométricas, como el analisis de
contornos o las distancias entre /andmarks (Lele & Richtsmeier, 2001), a excepcion
del analisis de Procrustes, ninguna técnica se ha considerado dentro del
denominado consenso morfométrico de Bookstein (1996b), es decir no estin
basadas en la “Teorfa de la forma” explorada por Kendall (1977) y cuya ventaja es
presentar el rigor matematico necesario para aplicar modelos de estadistica
multivariante (Bookstein, 1996a; Rohlf,1999; Rohlf 2000).

Una vez digitalizados los landmarks, los datos quedan registrados como
coordenadas en una matriz y se procede a realizar la superposicién de Procrustes,
convirtiendo las antiguas coordenadas en otras nuevas. Estas nuevas coordenadas
se disponen dentro del espacio de forma (Rohlf, 1995) y las distancias que separen
a los Jandmarks homologos seran las diferencias entre las formas comparadas.
Existen varias formas de realizar este movimiento analitico desde el algebra
matricial: Coordenadas de Forma de Bookstein (Bookstein, 1991) y el Ajuste
Resistente (Siegel & Benson, 1982), pero en nuestro caso hemos utilizado el ajuste
por minimos cuadrados o Least Squares (LS) (Gower, 1975). Este ajuste aplicado
desde una versiéon generalizada (G), permite la comparacion entre mas de dos
formas frente a una de referencia que sera la media de la muestra. Los minimos
cuadrados a los que se refiere el método son distintos a los utilizados en estadistica
convencional, por lo que el G-LS ha pasado a reconocerse mas cominmente como
Analisis Procrustes General o GPA (General Procrustes Analysis) (Gower, 1975).
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4.3.1. Superposicion de Procrustes

Cuando la superposicién de Procrustes se realiza por el método de Minimos
Cuadrados (GPA), el criterio utilizado para minimizar las diferencias entre las
configuraciones de landmarks es lo que se conoce como Distancia de Procrustes
(Gower, 1975; Slice, 2005). En primer lugar, se centra cada configuraciéon de
landmarks en el origen, restando las coordenadas de su centroide (X ¢ Y en 0,0) de
las coordenadas de cada /andmark de la configuracion. Los landmarks reflejaran su
desviacion al centroide (centrado).

En segundo lugar, se escalan las configuraciones de /landmarks a la unidad
(tamafio del centroide, CS=1), dividiendo cada coordenada de cada landmark por el
centroide de su configuracién (escalado). Por dltimo, se elige una configuracién de
referencia (generalmente la primera de la muestra) y se rota la segunda para
minimizar las distancias cuadradas sumadas entre /Jandmarks homodlogos (rotacién)
(Fig. 4.4). El algebra matricial de estas operaciones puede verse en Rohlf (1990).

<

2

Coordenadas originales Coordenadas centradas Coordenadas centradas y Coordenadas centradas,
escaladas escaladas v rotadas

Fig. 4.3. Representacion esquematica del proceso de superposiciéon de Procrustes. Adaptado de
Ibacache et al. (2010).

Cuando hay varias configuraciones, la primera referencia es el primer
individuo, pero con posterioridad, se calcula la media que pasara a ser la referencia
y todas las configuraciones se rotan frente al consenso (la media); la operacién se
repite tantas veces como sea necesario hasta que se obtienen dos medias iguales.

El método GPA consigue evitar el problema de traslado y dispersion de la
varianza que presenta el método de Coordenadas de Forma, pero cuando existe
una region (uno o mas landmarks) que cambia de manera localizada, cambios que
en la jerga morfométrica se denomina “efecto pinocho” (von Cramon-Taubadel et
al., 2007), el efecto que tiene sobre el GPA es que en la superposicion, los minimos
cuadrados distribuiran la variacion localizada entre los Jandmarks de la configuracion
y por tanto sesgara los datos.
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4.3.2. El espacio de Kendall

Después de digitalizar los /andmarks, quedan registrados como coordenadas en una
matriz de K filas (nimero de landmarks) y M columnas (coordenadas) que en 2D
seran siempre 2 (X e Y). El primer espacio conceptual se denomina Espacio de
Configuraciones y contiene todos los posibles conjuntos de matrices KXM
atendiendo a un nimero de formas i. Tras los procesos de centrado y escalado, la
matriz KXM pasa a localizarse en un espacio llamado Pre-forma, que se diferencia
del primero en que las configuraciones ya estan ordenadas y carecen de M+1
dimensién, con lo que el espacio viene definido por KM-(M+1)=KM-M-1. Para
cualquier configuracién de landmarks en 2D, el espacio Pre-forma siempre tendra
2K-3 dimensiones (una se pierde al fijar el centroide a 1 y otras dos al centrar las
coordenadas: x-0, y-0). Pensando en todas las configuraciones KXM como puntos
localizados en una esfera del espacio Pre-forma, las fibras contendran todas las
posibles rotaciones de cada una de las configuraciones; las fibras del espacio Pre-
forma es el concepto que permite definir la minima distancia entre objetos en el
espacio y que determinard la distancia Procrustes entre formas (Fig.4.5).

Tras el proceso de rotacién, la representacién mediante landmarks de cada
ejemplar corresponde a un nico punto en un espacio curvo multidimensional y no
euclideo llamado espacio de la forma de Kendall (este espacio contiene sélo una de
las configuraciones de cada una de las fibras del espacio Pre-forma), cuyas
dimensiones son 2K-4 (Kendall, 1984). Desde una perspectiva estadistica, las
distribuciones isotropicas (invariantes con respecto a la direccién en la que se
midan) de landmarks alrededor de la media, resultan en una distribucién isotrépica

de los puntos que representan a los individuos de la muestra en el espacio tangente
al espacio de forma (Rohlf, 1996).

Fig. 4.4. Espacio de forma de Kendall. (a) Con 2000 triangulos generados aleatoriamente con una
distribucién isotrépica; (b) mapeado de 110 triangulos describiendo la forma aproximada de la
escapula de gorila, nétese que formas similares tienden a agruparse juntas en el espacio de forma; (c)
los triangulos equilateros se centran en los polos, por lo que el hemisferio sur es un reflejo del norte.
Los triangulos isésceles se distribuyen a lo largo de las lineas que dividen la esfera y el ecuador
corresponde a tridngulos con vértices colineales. Adaptado de Slice, (2001).
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El espacio de Kendall no es lineal y para las formas geométricas mas
sencillas, triangulos, puede verse como una esfera. Para mas de tres Jandmarks, el
espacio es mucho mas complejo y debido a su no-linealidad, la estadistica es mas
compleja (Small, 1996). La solucién operativa para trabajar estadisticamente con
los datos es utilizando el Analisis de Componente Principales (PCA, Principal
Component Analysis) sobre un espacio tangente al de Kendall. Usando el ejemplo de
triangulos pueden tomarse las dispersiones de puntos del espacio esférico, donde
cada punto refleja la variacién de la muestra y su proyecciéon en un espacio
Euclideo, representado por un plano tangente a la esfera (Fig. 4.6).

FORMACONSENsO E D C

Espacio Tangente

Espacio Kendall

Espacio Pre-forma

(-1,0 (0,0) (1,0

Fig. 4.5. La semiesfera exterior representa el espacio Pre-forma y el circulo interior una seccién del
espacio de Kendall. Estos dos espacios comparten un punto en comuin que es la forma de referencia
(punto rojo). El plano Euclideo es tangente a ambos espacios justo en el punto de la forma de
referencia. La configuracién en el punto B representa un triangulo en el espacio de forma de Kendall,
A es el mismo punto pero escalado a la unidad. C es la proyeccion estereografica de B en el punto
tangente. D es la proyeccion ortogonal de A en el plano tangente y E la proyeccién ortogonal de B
en el espacio tangente. Las diferencias entre ambas proyecciones se hacen minimas cuanto mas
proximos estén los objetos a la forma consenso. Adaptado de Slice, (2001).

Mientras que no se produzca una excesiva distorsion (lo que ocurriria si se
proyecta un area grande de la esfera, es decir, mucha variabilidad en la muestra) y
los objetos queden cercanos a la referencia, las distancias euclideas entre pares de
objetos en el espacio tangente seran buenas aproximaciones a las distancias
geodésicas del espacio de forma de Kendall, de modo que se podra aplicar casi
cualquier tipo de estadistica multivariante (Rohlf, 1996).

En el presente trabajo se utilizé el programa tpsSmall 1.20 (Rohlf, 2003)
para comprobar que la cantidad de variacion de forma en los modelos de landmarks
analizados, es lo suficientemente pequefia como para permitir que los analisis
estadisticos que se realizan en el espacio tangente, sean una buena aproximacion al
espacio de forma de Kendall.
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4.3.3. La funcion de interpolacion Thin Plate Spline (TPS)

La aplicacion de la funcién del Thin Plate Spline o TPS (Bookstein, 1989, 1991) fue
propuesta como un modo de emular visualmente las deformaciones de mallas
cartesianas propuestas por D’Arcy Thompson (1942). De este modo, la funcion de
interpolacion TPS se emplea para describir cambios de forma por medio de
deformaciones entre dos configuraciones de landmarks distintas. El nombre de TPS
se refiere a una analogfa fisica que implica el doblado de una malla muy fina de
metal. La funcién se utiliza para calcular la deformacion desde una forma
referencia, cuya configuracion de landmarks estarian “clavados” en esa malla virtual,
a una forma objetivo. La funcién se traduce en la deformacién de la malla desde la
interpolacion de la referencia al objetivo. La energia de doblado o Bending Energy
(BE) es equivalente a una energia de deformacién y equivale en magnitud, a la
cantidad de “esfuerzo” que hay que realizar para deformar la malla de una forma a
otra.

Para deformar esa conformacion de landmarks y obtener otra distinta, la
lamina debe curvarse y esas curvas serdn mds suaves (requeriran menos energia de
torsién o BE) cuanto mas general sea el cambio (landmarks distantes) y seran por
contra mas abruptas (requeririn mas energfa), cuanto mas localizado sea el cambio
(menor distancia entre /andmarks) (Rohlf, 1993).

Los cambios en la posicion relativa de los landmarks son representados en
cuadriculas y los cambios correspondientes a las areas sin landmarks son
interpolados, de manera que la transformacion sea lo menos abrupta posible, es
decir, utilizando la menor cantidad de energia necesaria para convertir una
conformacion en otra (Mitteroecker & Gunz, 2009).

Aunque la matriz de energfa que se calcula no tiene ningtn valor en el
espacio de forma, este valor es importante a la hora de calcular un tipo de variables
imprescindibles para los calculos estadisticos, los lamados Partial Warps (PW). Los
PW contienen la descomposicion del cambio de forma no-homogéneo entre las
configuraciones de landmarks que se comparan. La identidad de cada PW viene
definida por la cantidad de BE que se le atribuye, baja entre Jandmarks distantes y
alta entre Jandmarks cercanos. Un andlisis factorial de la matriz de energfa de
deformacion de la configuracién de referencia descompondra su variacion en los
Partial Warps Scores, que seran las nuevas variables de forma del componente no-
uniforme. Su particularidad es que mantienen los grados de libertad necesatios (y
propios) para realizar cualquier analisis estadistico (Zeldtich et al., 2004).

A esta serie de nuevas variables hay que sumarle el componente uniforme
o componente afin, cambios que afectan homogéneamente a toda la configuracion
de Jandmarks (Rasskin-Gutman, 1995). De todos los cambios afines, los de
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traslacion, escalado y rotado una vez eliminados en la superposicién, Gnicamente
persisten el cizallado y el estirado. En términos de la BE necesaria para deformar
la malla, el componente uniforme es el cambio de mayor escala, dado que afecta a
toda la configuracién de landmarks homogéneamente. Por tanto, la BE es nula.
Cualquier cambio de forma tiene un componente no-uniforme y un componente
uniforme y ambos deber ser incluidos en los analisis.

La matriz que contiene las variables PW mas el componente uniforme se
conoce como Weight Matrix'y es la que contendra todas las variables de forma que
se utilizaran en cualquier andlisis multivariante (Bookstein, 1991).

En el presente trabajo, para visualizar los cambios en la forma del diente,
se emplearon diferentes métodos de deformaciéon basados en las técnicas de
deformacion Thin plate spline (TPS) que emplean funciones de interpolacién para
describir la ubicacién relativa de los puntos en la configuracién inicial (forma de
referencia) con respecto a la forma objetivo (Zarge) (Bookstein, 1989; Dryden &
Mardia, 1998). En algunos casos, las deformaciones se construyeron a partir de
wireframes que conecta los landmarks en una configuraciéon (Klingenberg, 2011),
determinando la forma por el desplazamiento de los landmarks en la forma objetivo,
desde los landmarks correspondientes en la forma de referencia. Durante la
construccion del algoritmo de renderizacion, los landmarks homologos buscaran la
maxima coincidencia posible y la forma se determinard de manera tal que pueda
obtenerse una minima medida de distancia entre ambas configuraciones (criterio
de optimizaciéon) (Bookstein, 1991). De este modo, un segundo wireframe se
superpone al zarget que es el resultado de la deformacion y los vértices del wireframe
mostraran dénde los Jandmarks de las dos formas difieren en localizacion
(Klingenberg, 2011; Zelditch et al., 2012). En otros, la funcién TPS se construyé a
partir de mapas de deformacién derivados (expansion factors) (Hammer et al., 2001;
Bruner et al, 2014). Esta opcién nos permite registrar el area del factor de
expansion o contraccion alrededor de cada landmark a partir de funciones (matriz
jacobiana), indicando el grado de transformacion en los diferentes grid considerados
(en nuestro caso 20 grids) para definir la malla, por medio de c6digos de colores que
indicaran una mayor dilatacién, desde amarillo alrededor del Jandmark, pasando por
el naranja hasta el rojo como maximo valor de dilatacién o reduccién, comenzando
de igual modo por el amarillo, cambio en direccion al verde hasta el azul, indicando
el maximo valor de contracciéon con respecto a la forma consenso (Hammer et al.,
2001).
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4.4. Modelo de landmarks

Los landmarks son puntos de correspondencia bioldgica y geométrica entre
especimenes (Zelditch et al., 2004). Por tanto, la definicion de caracteres
anatémicos homologos en las estructuras es clave para el analisis morfométrico.
En el presente estudio los landmarks tueron definidos y registrados sobre la
superficie oclusal del diente, tanto para el andlisis de la morfometria en premolares
(P3 y P4 como del primer molar (M") y segundo molar (M?) superior.

El analisis de premolares formara parte del estudio de integracion junto a
molares, si bien estos ultimos conforman analisis independientes para el estudio de
la variabilidad entre complejos dentarios y poblaciones.

4.4.1. Modelo de /andmarks para premolares y molares superiores

En el espacio 2D, los landmarks presentan dos coordenadas y la configuracién que
recoge la forma en la topografia oclusal de dientes fue escogida de acuerdo a su
utilidad, evaluando la variabilidad morfologica en relaciéon a su capacidad para
registrar facilmente los /Jandmarks homologos en los distintos especimenes,
asegurando su localizacién y relocalizacion sin error (Zelditch et al., 2004). La
importancia de los caracteres anatomicos de la superficie oclusal de dientes
postcaninos para definir las variaciones en asimetria, heredabilidad y dimorfismo
sexual ha sido propuesta por varios autores (Butler, 1967; Biggerstaff, 1969;
Corruccini & Potter, 1981). De igual modo, con anterioridad a la aplicacién de la
GM, las distancias entre los apices de las cuspides, asi como las fosas, fueron
empleadas en estudios comparativos entre distintas poblaciones humanas
(Sekikawa et al., 1988).

Recientemente, la aplicacion de técnicas de GM en 2-3D estan permitiendo
un analisis de mayor precisién en la caracterizacion morfométrica del diente (e.g.
Hlusko, 2002; Martinén-Torres et al., 2006; Gomez-Robles et al., 2007; White,
2009). No obstante, diferentes soportes y registro de caracteres anatéomicos del
diente, imposibilitan en la actualidad definir un consenso metodolégico. En este
sentido, la mayor parte de los estudios se han realizado con semilandmarks y en el
caso del uso de landmarks, se limitan para definir los apices de las cispides. Algunos
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autores (Gomez-Robles et al, 2011a) al comparar distintos modelos
morfométricos basados en landmarks y semilandmarks, muestran como diferentes
metodologias pueden presentar resultados disimilares. Un modelo basado sélo en
semilandmarks localizados en la periferia delimita la forma de su contorno (e.g.
Benazzi et al, 2011) pero no registra aquellos caracteres topogrificos de la
superficie oclusal del diente, como son los apices de las cuspides y la interseccion
de las principales fisuras (Wood & Abott, 1983).

P3

Mbuti Hutu Java Inuit

Fig. 4.6. Representacion del registro de /andmarks en premolares y molares superiores. En la parte
superior se muestra los /andmarks en un primer premolar o P3 (izqda.) y molar (M') (dcha.) de la
maxila a partir de la denticién postcanina de un Mbuti (RDC, Africa) [ #P2 UG]. Landmarks tipo 1 (2,
4,6y 14) y landmartks tipo 11 (1, 3, 5,7, 8,9, 10, 11, 12, 13 y 15 que registra el tubérculo de Carabelli).
El registro de landmarfks para el segundo premolar (P4) y molar (M?) es el mismo. Abajo se muestra la
variabilidad morfométrica en Mbuti (presencia de /andmark 15) y su ausencia en Hutu (Ruanda, Africa)
[##AF23-574 IRScNB], Javanés (Yakarta) [#OCG6-23 IRScNB] e Inuit de Point Hope (Alaska)
[99.1/335 AMNH]. Nétese la similitud en la morfologia de P3~* y la variacién entre M'~2en especial
a la expresion del Carabelli como de la caspide hipocono. Mesial: arriba; lingual: derecha. Escala: 0,5
cm en todos los casos.
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Para este estudio y basado en estudios previos (Sekikawa et al., 1980;
Hartman, 1989; Martinén-Tortres et al., 2006; Gémez-Robles et al., 2007, 2011b),
fueron disefiados diferentes modelos para el registro y analisis de la morfometria
de premolares (P) y molares (M) superiores (ver Fig.4.1; Tablas 4.1 y 4.2 para una
descripcion detallada). Entre los modelos se define uno general de 12 (para P) y 14
landmarks (para M) y otro modelo especifico de 15 /landmarks que es idéntico al
modelo de 14 pero que afiade un /landmark mas, destinado especificamente a la

evaluacién de la cuspide de Carabelli en M.

Tabla 4.1 Definicién de landmarks para el primer (P3) y segundo (P4 premolar supetiores.

Izzfinjlai ks IZ;E:;ZS Descripcion de los Jandmarks
1 I Delimitacién distal de la cuspide lingual (Protocono)
2 I Punto de curvatura maxima de la caspide lingual (Protocono)
3 I Delimitacién mesial de la ctspide lingual (Protocono)
4 I Prolongacién mesial del surco central
5 I Delimitacién mesial de la ctspide bucal (Paracono)
6 I Punto de curvatura maxima de la cispide bucal (Paracono)
7 I Delimitacién distal de la caspide bucal (Paracono)
8 II Apice de la caspide lingual (Protocono)
9 I Fosa mesial del surco central
10 II Apice de la caspide bucal (Paracono)
11 I Fosa distal del surco central
12 I Prolongacién distal del surco central

*caracteristicas intermedias entre lndmarks 11 y 111.

Los Jandmartks categorizados como 1y II en nuestro modelo presentan
caracteristica intermedias entre /landmarks tipo 1 y III o tipo II y III,
respectivamente. Por el hecho de estar localizados en el outline de la superficie
oclusal del diente, quedan constrefiidos a un limite morfoespacial, lo que les hace
perder un grado de libertad y los convierte directamente en grupo III (MacLeod,
1999). Independientemente de la clasificacion de los /andmarks incluidos en nuestra
configuracién, que a efectos matematicos presentan similares caracteristicas por set
considerados del mismo modo en los analisis, y asumiendo la relatividad acerca de
la clasificacion de landmarks (Marcus et al., 1996), si atendemos a que el disefio de
landmarks debe recoger la morfologia que se quiere estudiar (Biggerstaff, 1969;
Klingenberg, 2008b), la decisién de basar nuestro modelo empleando landmarks se
justifica en base a diferentes estudios previos (Robinson et al., 2002; White, 2009;
Kenyhercz et al., 2014).
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Tabla 4.2. Definicion de landmarks para el primer (M) y segundo (M?) molar superiores.

Lallj dt;l:r ks L:;]}:z;:rj(s Descripcion de los Landmarks
1 iy Punto de curvatura maxima del Paracono
2 I* Punto de yuxtaposicion entre el Paracono y el Metacono (fisura bucal)
3 o Punto de curvatura maxima del Metacono
4 I Punto de yuxtaposicion entre el Metacono y el Hipocono
5 1 Punto de curvatura maxima del Hipocono
6 r Punto de yuxtaposicion entre el Hipocono y el Protocono
(fisura lingual)
7 iy Punto de curvatura maxima del Protocono
11 Apice de la caspide del Protocono
9 11 Apice de la caspide del Paracono
10 11 Apice de la caspide del Metacono
11 11 Apice de la caspide del Hipocono
1 II Fosa mesiobucal. Punto de interseccién entre Protocono, Paracono y
Metacono (fovea centralis)
13 11 Fosa distobucal. Delimitacion del Hipocono (fovea posterior)
14 I* Punto de yuxtaposicion entre el Protocono y el Paracono
15 I Apice/punto central del tubérculo/cuspide de Carabelli

*caracteristicas intermedias entre /andamrks 1 o 11 y I11.

ael Jandmark 15 Gnicamente se registra en el modelo de /andmarks para M1, ver Fig. 4.1.

4.4.2. Modelo de /landmarks para el estudio de médulos dentales

Siguiendo el mismo criterio de registro de Jandmarks que en el estudio de premolares
y molares por separado, cuando se realizé6 la hipdtesis de modularidad, se
examinaron series dentales completas de P3 a M2 en las que se registraron un total
de 52 landmarks: 12(P3)+12(PH+14M)+14(M?). El médulo de premolares se
encuentra definido por 24 landparksy 28 landmarfks para los molares. En estos casos
no se consideré el registro del landmark 15 para definir la presencia y grado del
tubérculo de Carabelli en los casos en los que pudiera estar presente en la muestra
seleccionada.

4.4.3. Modelo de Semilandmarks

Con el objetivo de analizar la informacién proporcionada por diferentes
configuraciones basadas en la combinacion de landmarks y semilandmarks (Gémez-
Robles et al., 2007, 2011a; Skinner et al., 2009; Polychronis et al., 2013), se utilizo
un modelo basado en 4 /andmarks (protocono, paracono, metacono e hipocono) y
30 semilandmarks equiangulares obtenidos a partit del contorno del diente
previamente definido (Gémez-Robles et al., 2007). El registro de semilandmartks se
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definié mediante MakeFan6 (Sheets, 2001) para comparar una submuestra de M!
con el modelo general basado en 14 /landmarks. Debido a que la localizacion de
landmarks homologos en estructuras bioldgicas, en ocasiones es insuficiente para
definir la forma sujeta a estudio y dado que ciertos contornos o superficies son
diffcilmente descritos mediante el uso de landmarks, el empleo de semilandmarks fue
diseflado precisamente para definir contornos y supetficies de caracter homoélogo
(Green, 1996; Bookstein, 1997). En este contexto, Bookstein (1991) formalizo el
termind sliding-semilandmarks para referirse a miembros de una serie de puntos que
se registran relativos unos respecto a otros, sobre la curva o superficie de acuerdo
a alguna pauta o criterio. Por ejemplo, puntos situados de forma equidistante a
partir de un punto precedente o puntos registrados de forma equiangular de
acuerdo a los vectores originados a partir del centroide de una estructura.
Posteriormente el método ha sido extendido a curvas y superficies en 2D
(Bookstein, 1997) y 3D (Gunz et al., 2005, Gunz & Mitteroecker, 2013).

La operacion de  sliding-semilandmarks amplia el procedimiento de
superposicién de Procrustes y ademas de realizarse un centrado, escalado y rotado
optimo de los landmarks, los semilandmarks son “deslizados” a lo largo de la curva o
superficie hasta que consiguen coincidir de la manera mas aproximada posible con
los puntos de una configuraciéon de referencia (Adams et al.,, 2004; Pérez et al.,
2006)

Existen dos aproximaciones computacionales alternativas para realizar este
deslizamiento de los puntos de la curva, basadas ambas en dos procesos centrales
de la GM, la superposicién de Procrustes (Rohlf & Slice, 1990) y la funcién de
deformacion TPS (Thin-Plate Spline) basada en la BE (Bookstein, 1989, 1991).

Las dos aproximaciones difieren en el modo en que se cuantifican las
diferencias de forma y por lo tanto, en el modo en que estas diferencias son
minimizadas. Sin embargo, la diferencia mas importante es la nocién de homologia
implicita en cada aproximacién. En la aproximacién mas comun (Bookstein, 1997;
Gunz et al., 2005) la BE entre todos los especimenes y la referencia, es minimizada
por el deslizamiento reiterativo a lo largo de la curva. LLa minimizacién de la BE se
aplica en todos los landmarks y semilandmarks tomados como un todo; el
deslizamiento de los sewilandmarks se realiza en conjunto e influenciados por los
landmarks anatémicos y la minimizacion afecta a la parte no afin del cambio. Sin
embargo, la minimizaciéon de la distancia de Procrustes afecta a la parte afin y no-
afin del cambio y los semilandmarks se deslizan independientemente unos de otros
y con independencia de la superposicion de Procrustes de los landmarks, de modo
que el deslizamiento de un semzlandmarks no se encuentra influenciado ni por otros

semilandmarks ni por los landmarks.
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Las dos formas de realizar el deslizamiento otorgan resultados similares
cuando la variacién de la forma es pequefa y los sewilandmarks no necesitan
deslizarse en exceso, sin embargo cuando la variacion es grande y el deslizamiento
mas extensivo, la minimizacién por BE suele obtener mejores resultados (Gunz &
Mitteroecker, 2013). No obstante, otros estudios demuestran que cuando la
vatiacién morfologica en la muestra es pequefia, lo cual es especialmente relevante
en los analisis de relaciones biolégicas entre poblaciones humanas, es preferible la
aproximacioén por distancia de Procrustes (Pérez et al., 20006).

Siguiendo diferentes estudios (Pérez et al., 2006; Gémez-Robles et al.,
2007) en este trabajo hemos optado por realizar el deslizamiento por minimizacion
de distancia de Procrustes (Rohlf, 1999).

4.4.4. Comparacion de modelos morfométricos

Con el objetivo de evaluar el poder discriminatorio entre diferentes
configuraciones morfométricas se compararon 3 modelos realizados sobre una
submuestra seleccionada de 117 individuos procedentes de Africa (#=58), Asia
(n=19), América (#»=18) y Europa (#=20). El grupo africano se encuentra
representado por poblaciones de pigmeos Baka, pigmeos Mbuti y banties Hutus
de Ruanda, el asidtico por individuos procedentes de Java, grupos de Inuits de Point
Hope representan el grupo americano y finalmente Europa, representada por
muestra de espafioles. El modelo 1 se estructura a partir de una configuracion
registro de 14 landmarks. Los otros dos modelos (modelos 2 y 3) estan basados en
una configuracién de 4 landmarks situados en los dpices de las cuspides y 30
semilandmarks de contorno, diferenciandose por tanto los modelos 2 y 3 unicamente
en el tratamiento matematico de los sewilandmarks. Mientras que en el modelo 2 los
semilandmarks de contorno fueron tratados como /landmarks, por el contrario, en el
modelo 3 se aplica un procedimiento de shding-semilandmarks basado en la
minimizacién de distancias Procrustes (Pérez et al., 2006). El anilisis de la
correlacion de la forma multivariante entre modelos se realizé con un analisis PLS
en dos bloques (2B-PLS) a partir de 10.000 permutaciones.

Ademas, con el objetivo de analizar caracteres discretos, en concreto el
caso del tubérculo de Carabelli, se realiz6 otro analisis comparando otra
combinacién de modelos morfométricos diferentes. Los analisis fueron realizados
sobre una submuestra de 78 individuos con diferente grado de expresién de
Carabelli en M!y pertenecientes a cuatro de las poblaciones previamente empleadas
para el modelo anterior, entre las que se incluyeron cazadores-recolectores
africanos Baka de Camerin y Mbuti de Repuiblica Democratica del Congo,
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agricultores bantues africanos de Ruanda y el grupo europeo. Todas las poblaciones
presentan diferentes grados de expresion de Carabelli y el criterio de clasificacion
se ha basado en la evaluacién conjunta partiendo del mayor grado de expresion del
rasgo, con independencia de la poblacién de origen, que en nuestro caso se localizé
en el complejo europeo. Cada uno de los individuos analizados se clasificé de
acuerdo a los distintos grados de expresion del rasgo en uno de los 8 niveles de
expresion del tubérculo de Carabelli siguiendo el sistema ASUDAS (Scott &
Turner, 1997).

El modelo morfométrico 1 esta basado en una configuracién de 14
landmarks. El modelo 2 se estructurd a partir de una configuracion de 15 landmarks,
donde la localizacién de los landmarks sigue el mismo patrén que en el modelo 1,
sin embargo estd especialmente disefiado para la localizaciéon de la cuspide de
Carabelli ya que el landmark nimero 15 se mueve a lo largo de la serie de
transformaciones de esta cuspide accesoria coincidiendo con el /andmark nimero 7
en completa ausencia del rasgo. Finalmente, el modelo 3 se basa en una
configuracién de 4 landmarks situados en lo apices de las caspides y 30 semzilandmarks
de contorno. Ademas, con el objetivo de analiza el poder de deteccién de las
estructuras accesorias en relacién a estos diferentes modelos de configuracion
morfométrica, se realiz6 un Andlisis Discriminante (DFA) entre pares de grupos
de expresion de Carabelli y definidos a partir de la ausencia-expresion sutil del rasgo
(niveles ASUDAS 0 a 2) y presencia de ctspide (niveles ASUDAS 5 a 7) (Hunter
et al.,, 2010).
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4.5. Herramientas estadisticas

4.5.1. Analisis de Componentes Principales

La GM cuenta con un aparato propio de estadistica multivariante. La manera de
rastrear la variacion de forma en una muestra se basa en la aplicacién de un Analisis
de Componentes Principales (PCA), que permite simplificar la descripcion de las
variaciones entre individuos, reduciendo la dimensionalidad de la variacion en el
espacio tangente (lineal) y ordenar la variacién en un orden decreciente (de mayor
a menor) de varianza de forma. La transformacién de la matriz de datos original,
escoge un nuevo sistema de coordenadas en el cual la varianza de mayor tamafio
es capturada en el primer eje, llamado primer Componente Principal (PC1), la
segunda varianza mas grande en el segundo (PC2), y asi sucesivamente.

Los Relative Warps (RW) (Bookstein, 1989; Rohlf 1993) son la herramienta
exploratoria (y no confirmatoria) emblematica en estudios de GM. El1 PCA de los
Partial Warps Scores junto con el componente afin, se denomina analisis de RW
(Bookstein, 1991) y normalmente captura en los primeros componentes, los
principales patrones de variacion morfologica dentro de la muestra (Frie, 2003). Si
no se utiliza ninguna ponderacién con respecto a la BE y se incluye el componente
uniforme de la variaciéon de la forma (Rohlf & Marcus, 1993), los RW se
corresponden con los Componentes Principales extraidos de la matriz de
covarianza de las coordenadas Procrustes (Mitteroecker & Gunz, 2009).

La particularidad que los diferencia de un PCA es que permite hacer una
seleccion de la escala a la que tasar la variacién morfolégica previa al analisis. La
escala es una medida de la cantidad de BE necesaria para deformar la malla. De
igual modo, esta escala es inversamente proporcional a la cantidad de energia
aplicada; una escala alta es de baja energfa, mientras que una escala baja requiere
valores mayores. El control sobre la escala se establece en tres valores categoricos
de un parametro o. Cuando a=0, se opera incluyendo ambas escalas, siendo lo mas
recomendado para cualquier estudio general comparativo. Si a=1 se incluira solo
la escala grande, mientras que a «=—1, se trabajard a escalas pequefias (Rohlf, 1993).
En cualquier valor distinto de cero, la variaciéon sera localizada, por lo que no
incluira el componente uniforme. Si «=0, el componente uniforme queda incluido
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en el andlisis y se incluird toda la informacion posible sobre la geometria de la
forma.

Ademas, los RW son una manera de aproximarse a la variacién de la
muestra de un modo sencillo, permitiendo visualizar el cambio de forma
correspondiente a cada uno de los ejes de valores de los autovalores, mediante la
interpolacion que permite el TPS entre el espacio de Kendall y el espacio tangente

(Rohlf, 2002).

4.5.2. Analisis de Variables Canénicas y Analisis Discriminante

Existen muchas similitudes entre un PCA y un Analisis de Variables Canédnicas
(CVA). Ambos son métodos que se utilizan para facilitar las descripciones de los
datos mas que para comprobar hipétesis y de igual forma que en el PCA, el CVA
construye un nuevo sistema de coordenadas (variables candnicas), cuyos valores
son representados en los ejes para cada uno de los individuos de la muestra.

Sin embargo, mientras que el PCA permite describir las diferencias entre
individuos, el CVA calcula diferencias ente las medias de los grupos, en este sentido
un CVA es andlogo a un PCA realizado con las medias de los grupos (Schillaci &
Gunz, 2013). Otra diferencia entre un CVA y un PCA, reside en que el CVA utiliza
los patrones de variacién intragrupos (within-group) para escalar los ejes al nuevo
sistema de coordenadas. Este re-escalamiento no son simples rotaciones del
sistema de coordenadas original, como sucede en el PCA, de modo que las
distancias en el espacio de variables candnicas no son iguales a las distancias en el
sistema de coordenadas original. Como resultado de este nuevo escalado, la primera
variable canénica (CV1) tomara la direccién en la que los grupos son mids
efectivamente discriminados y no necesariamente, la direccién en la que la media
de los grupos es en mayor medida diferente. Ademas el CVA es probablemente
una de las técnicas de analisis multivariante que se encuentra mas afectada por el
tamafio de la muestra. La computacion del CVA implica la inversion de la matriz
de covarianza, lo cual es posible inicamente si el tamafio muestral es superior a las
variables de forma (Manly, 2004).

Dado que son técnicas de ordenacién de datos, ni un PCA ni un CVA son
prueba de la significacion estadistica de las diferencias entre grupos, las cuales han
de calcularse mediante test estadisticos multivariantes. Por ejemplo los test de
permutacion, utilizados en este estudio y realizados en Morpho] 1.06¢
(Klingenberg, 2011), se basan en un remuestreo aleatorio y repetido de los valores
de la poblacién original para formar nuevas muestras del mismo tamafio que las
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muestras originales, obteniendo finalmente un p-valor que indica el nivel de
significacién del zesz.

Por otra parte, el Analisis Discriminante (DFA) es igual que un CVA pero
solo comparando dos grupos. En el DFA el énfasis recac sobre el grado de
separaciéon de los dos grupos que se estan comparando y no en la relativa
disposicion de los grupos unos respecto a otros como ocutre en un CVA. En este
sentido el DFA se centra en la probabilidad de clasificacién cotrecta o incorrecta
de las observaciones (Timm, 2002).

Ademas, el CVA y el DFA difieren en que dado que el CVA usa
simultineamente todos los grupos que van a ser comparados, asume que las
covarianzas de las matrices within-group son las mismas y es por esta razéon que la
matriz de covarianza entre grupos (pooled within-group covariance matrix) se utiliza en
el CVA y en el calculo de la distancia de Mahalanobis (Mahalanobis, 1936) de los
individuos respecto a las medias de grupo. Por el contrario, en el DFA donde la
comparacion se hace Gnicamente entre dos grupos independientemente del resto,
sélo se consideran las matrices de covarianza de los dos grupos implicados. Como
resultado de todo ello, la distancia de Mahalanobis u otros zes# estadisticos como la
distancia de Procrustes, puede diferir de la obtenida en el CVA (Klingenberg, 2011).

La prediccién de la pertenencia de un individuo a un determinado grupo
se determina asignando a cada individuo al grupo cuya media (en términos de
distancia de Mahalanobis) se encuentre mas proxima al valor de la CV del individuo
(Zelditch et al., 2004). Ademas esta prediccion lleva implicita un procedimiento de
validacién cruzada (cross-validation) para evaluar la fiabilidad de la clasificacién
(Klingenberg, 2008a).

4.5.3. Covariaciones

Regresiones

El uso de una regresion se centra en el analisis de la relacién de dos variables x e y,
lo que se denomina regresién univariante. Muchos modelos matematicos pueden
ser utilizados para analizar la dependencia de y sobre x, pero el mas simple es el de
ajuste a una recta cuya formula es y=mx+b+e, dénde y es la variable dependiente,
x la independiente, m es la pendiente de la recta, b es el punto de interseccién con
el eje de coordenadas y e es un término aleatorio. En este trabajo hemos empleado
las regresiones lineales simples para analizar la variacién de la forma del diente
respecto a diferentes variables continuas, como son entre otras, el tamafio relativo
del diente o Centroid size (CS) o la distancia geografica desde un origen africano de
las poblaciones analizadas.
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Es importante tener en cuenta que lo que se realiza en este tipo de analisis
es formular un modelo matematico que predice la forma, lo cual no significa que
la explique, es decir no existe causalidad de las variables independientes sobre los
cambios de forma. Cuando se realiza un ajuste del modelo a los datos y se evalta
este ajuste, hablamos de correlaciones, que aunque puedan tener alguna relacion
desde el punto de vista biolégico, no necesariamente el hecho de que dos variables
se encuentren correlacionadas implica ninguna relacioén de causalidad.

El uso de las regresiones lineales, tomando como variable independiente
(covariable) el tamafio, es lo que se conoce en biologia como andlisis de la alometria,
cuyo concepto desde un punto de vista general es la asociacion entre la forma y el
tamafio de los organismos (Mosimann, 1970). En este trabajo se hace referencia a
la alometria estatica en la que se comparan individuos en estado adulto de la misma
especie (Klingenberg, 1998).

En los casos en los que ha sido necesario realizar analisis alométricos, se
emplearon en funcién del modelo a analizar tanto regresiones uni- como
multivariantes. El modelo de regresién ofrece un valor predictivo de la variable
independiente y expresada en porcentaje (%), asf como un nivel de significacién (p-
valor) obtenido por #st de permutacion. Los analisis de regresion se han llevado a
cabo utilizando el programa Morpho] 1.06¢ (Klingenberg, 2011). Ademas del uso
de las regresiones para la prediccién de la forma dental con respecto al tamafio
relativo (CS) de la forma analizada, también se han utilizado para analizar la relacion
de la forma dental con respecto a distintos factores como el clima, la geografia o la
dieta de las poblaciones (regresiones multiples multivariantes).

Por otro lado, dado que los vectores de las regresiones corresponden a las
direcciones en el espacio tangente de forma, una manera directa de comparar las
direcciones alométricas entre los distintos complejos dentales se basa en el angulo
generado entre ellos (Klingenberg & Marugan-Lubén, 2013). Este angulo se calcula
entre dos vectores a y b como “arcos” [a’b/sqrt(a’abb’)], siendo estos “arcos” el
arcoseno, “sqrt” la rafz cuadrada y los valores con apostrofe corresponde a la
transposicion de los vectores. La significacion estadistica de los angulos resultantes
se presenta por comparacion entre angulos de pares de vectores aleatorios en el
espacio multivariante. Los vectores al azar se dibujan desde una distribucién
uniforme en una hiperesfera con dimensionalidad asociada al espacio de forma bajo
estudio.

Test de Mantel

Los resultados relativos a las distancias entre las poblaciones a partir de los PCs
derivados del analisis de GM en los dientes M! y M? fueron obtenidos mediante el
analisis Relethford-Blanguero (1990) (ver apartado 4.5.4). Para este andlisis se
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emplearon 44 poblaciones como unidades de analisis para M! y 42 poblaciones para
Mz2. Adicionalmente, se obtuvieron dos matrices de distancias fenotipicas para M!
y M2. El anilisis de Relethford-Blanguero (1990) trata los datos fenotipicos como
marcadores genéticos y deriva una matriz de distancias “genéticas” a partir de la
matriz de covarianza fenotipica, escalada con el factor de heredabilidad del rasgo

(h?).

Todas las matrices de distancia fenotipica entre poblaciones de M' y M2
derivadas de la matriz R fueron comparadas con las matrices de distancia de
variables geograficas, climaticas y de dieta (para dieta sélo 19 poblaciones)
utilizando el zes# de Mantel (Mantel, 1967) donde los p-valores fueron asignados
mediante Zest aleatorios con 10.000 permutaciones. Los test se realizaron con
XLStat 7.5.2 a un nivel de significacién o =0,05.

Andlisis de minimos cuadrados parciales (PLS)

El analisis de minimos cuadrados parciales (PLS) es un método que permite
explorar patrones de covariacién entre dos bloques de variables (2B-PLS) (Rohlf
& Corti 2000). Este método permite estudiar covariaciéon entre dos bloques de
variables morfoldgicas, lo que lo convierte en un analisis muy util en el analisis de
integracién morfoldgica (Bookstein et al., 2003, Bastir & Rosas, 2005, Klingenberg,
2014). Ademas este método también puede emplearse para analizar la covariacion
entre las variables de forma y otras variables, incluyendo datos anatémicos lineales,
variables meristicas (pe. valores de rasgos ASUDAS), medidas biomecanicas y
factores o comportamientos ecologicos (e.g. Corti et al., 1996; Lundrigan, 1996;
Riber & Adams, 2001).

Este tipo de analisis podria presentar cierta analogia con las regresiones,
sin embargo, la diferencia entre una regresion y un PLS es que aunque ambos
métodos examinan la relacién entre dos grupos de variables, en los modelos de
regresion una variable depende de la otra, sin embargo, en el PLS los conjuntos de
variables son tratados de forma simétrica y en consecuencia, se obtienen qué
variables de uno de los dos bloques es mas relevante para predecir las variables del
otro bloque y viceversa.

El andlisis PLS emplea una técnica matematica llamada descomposicion
del valor singular (SVD), la cual guarda cierta semejanza con el andlisis de
componentes principales (PCA) utilizados para la obtencién de los componentes
principales (PCs) (derivados de la matriz de varianza-covarianza). Los vectores
generados por el analisis PLS se llaman ejes singulares (singular axes) y por analogia
terminoldgica, en estudios de GM se denominan Szngular Warps (SW).
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El hecho que el PLS defina también unos ejes, lo asemeja en parte como
se ha comentado a un PCA. No obstante, la matriz a partir de la cual genera los
componentes es una matriz de varianza-covarianza interbloque, y los componentes
son ordenados de acuerdo a la cantidad de covarianza entre bloques que explica
cada uno. Las matrices de varianza-covarianza en un PCA por tanto son siempre
simétricas, sin embargo las matrices interbloque necesitan serlo (porqué a veces el
namero de variables en un bloque u otro no son las mismas); por esta razén se
necesita otro método matematico para descomponer la matriz. El SVD
propotciona un par de singular axes (SA) o ejes singulares por cada bloque. Los SA
“explican” la covarianza, en el mismo sentido que los componentes principales
(PC’s) “explican” la varianza.

En el analisis PLS, los ejes maximizan la covariacion entre los dos bloques
de variables, es decir, aislan los componentes de la variacién que son mds relevantes
a la hora de relacionar los dos bloques de variables. Aunque la variacion
representada por cada uno de los dos ejes sea inferior que la variacion total, es
importante considerar la estrecha correlacién entre los datos de los SA y cémo esta
relacién es mas robusta que la que se hubiese esperado por azar.

En este sentido, la cantidad total de variacién de la forma que se
correlaciona con una covariable en concreto puede ser pequefia, pero la cantidad
de variacién en un eje particular de forma derivado de un analisis PLS, puede estar
altamente correlacionada con dicha covariable.

El coeficiente de correlacion (r Pearson), representa la fuerza de la
asociacion entre los dos bloques a lo largo del SA. Mediante la ejecucion de un zest
de permutaciones, se establece una distribucién nula para determinar el grado de
significacién del coeficiente de correlacion. La comparacion entre la correlacion
obtenida en el andlisis con aquella distribucién nula, proporciona un p-valor que
indica si la covariacién obtenida es mayor que la que se hubiese obtenido al azat.
En el presente trabajo se ha utilizado el 2B-PLS para estudiar la covariacién entre
los datos de morfologia dental con otros datos derivados de datos climaticos y
geografia, dieta y variables cuantificadas por el sistema ASUDAS (Scott & Turner,
1997). Ademas, el analisis PLS es un método que permite explorar diferentes
hipétesis sobre qué partes de una estructura estin mas fuertemente integradas o lo
que se conoce como hipétesis de modularidad. De este modo, este recurso
metodolégico también se utilizé6 para analizar la covariacion de distintas
configuraciones de modelos de /Jandmarks, y finalmente fue el analisis estadistico
empleado en el estudio de integracion de la denticién postcanina (P3-M?) y el de
integracion del primer (M!) y segundo (M?) molar superior. Todos los analisis 2B-
PLS se realizaron con Morpho] 1.06¢ (Klingenberg, 2011).
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4.5.4. Analisis Relethford-Blanguero

El analisis de Relethford-Blanguero se refiere a un tipo de fest que permite
cuantificar la variabilidad fenotipica entre poblaciones basada en datos
morfométricos (Relethford & Blanguero, 1990). El objetivo de este andlisis es
obtener matrices de distancia y parametros poblacionales que permitan identificar
la variabilidad intra- e interregional de diferentes poblaciones humanas modernas.
Estos valores se obtuvieron a partir de los PCs derivados del estudio de GM
aplicada al primer (M") y segundo (M?2) molar superior.

Tabla 4.3. Numero de individuos y poblaciones incluidos en el anilisis de los complejos dentales.

M M2
N de poblaciones N° de individuos N de poblaciones N° de individuos
Afridonti 9 369 7 214
Sino-América 19 258 19 155
Indodonti 2 32 2 24
Sunda-Pacifico 10 107 10 83
Sahul-Pacifico 3 40 3 30
Eurodonti 1 45 1 25
Total 44 851 42 531

Harpending y Ward (1982) presentaron un modelo de matriz R sumamente
valioso para examinar variaciones de un patrén esperado de variabilidad genética.
Originariamente el modelo fue desarrollado para su utilizacién en datos de
frecuencias alélicas, para estimar el flujo génico que una determinada poblacion
podria haber experimentado. Sin embargo, posteriormente su uso fue extendido al
analisis de rasgos fenotipicos cuantitativos por Relethford y Blanguero (1990). El
potencial tedrico y empirico de este modelo ha quedado plasmado en diversos
estudios antropométricos y craneométricos (e.g. Relethford, 1991; Powell & Neves,
1999; Gonzalez-José et al., 2001) y en este trabajo se ha utilizado para el cilculo del
indice de fijacién (Fsr) y una matriz de distancias fenotipicas.

Dado que la diversidad total de una especie es la suma de la diversidad
entre regiones y dentro de una misma region geografica (Relethford, 2002), la
estimacion de la variacién morfométrica del diente entre las poblaciones estudiadas
se realiz6 configurando grupos correspondientes a seis grandes complejos dentales:
Afridonti, Indodonti, Sahul-Pacifico, Sunda-Pacifico, Sino-América y Eurodonti
(Scott & Turner, 1997; Bulbeck, 2013; Irish 2013) (Fig.4.7).

Realizando el analisis a partir de un disefio jerarquico (Lewontin, 1972), se
consider6 la varianza de la morfologia dental a partir de tres fuentes de variacion:
(@) la varianza entre regiones, (ii) varianza entre las poblaciones locales de las
regiones y (iii) variacién dentro de las poblaciones locales.
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DIVERSIDAD ENTRE
REGIONES (AR)
Unidad de analisis:
complejos dentales

DIVERSIDAD TOTAL (T) | r
T= ARFAL+WL DIVERSIDAD ENTRE
POBLACIONES LOCALES DE
UNA REGION (AL)
DIVERSIDAD Unidad de analisis: poblaciones
INTRAREGIONAL (WR) -
Unidad de analisis:
complejos dentales DIVERSIDAD
INTRAPOBLACIONAL (WL)
Unidad de analisis: poblaciones

Fig. 4.7. Organizacion jerarquica de la muestra para el analisis Relethford-Blanguero.

El modelo Relethford-Blanguero (1990) establece que cuando las
poblaciones de una cierta regién experimentan flujo génico, existird una relaciéon
lineal entre la varianza media intragrupo y la distancia genética al centroide regional.
Sin embargo, las poblaciones se desviaran del modelo lineal cuando experimenten
valores de flujo génico supetiores o inferiores al flujo genético medio relativo a
otras poblaciones de la regién. Este modelo se apoya en los supuestos de que los
caracteres utilizados son selectivamente neutros, la migracion constante, el
universo genético exterior homogéneo y la tasa de mutacion igual para todas las
poblaciones, asumiendo ademas, un modelo poligénico para los rasgos, en el que
la esperanza de las desviaciones ambientales sea cero (Relethford, 1994; Relethford
& Harpending, 1994). Todas las matrices R calculadas en este trabajo se obtuvieron
con RMET 5.0.

En el método de Relethford-Blanguero (1990) cada elemento (r) de la
matriz R para una poblacién iy j se deriva de:

lL,I'
cr,;i-(l Zw;r;g)
i=1

3,9
hbp

ryj =
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Donde g es el numero total de poblaciones, c; es el producto de la gran media
sustrafda para cada media de la poblacién [(xi-x.) (x-x¢)], Wi es el tamafio relativo de
cada poblacién (no el tamafio de muestra de cada poblacion), rj es la distancia entre
la poblacién i y el centroide regional, h? es el valor estimado de heredabilidad para
el caracter fenotipico estudiado y v, es la varianza fenotipica. Cada elemento rj es
preferentemente corregido restando 1/(2n;), donde n es el tamafio de muestra para
la poblacioén i.

Para poder considerar el posible efecto de la deriva genética, cada elemento
de la matriz R debe ser escalado con el tamafio efectivo de la poblacién g (wi)!/?
(wp'/2 rj. Es importante tener en cuenta que los tamafios absolutos de las
poblaciones no son necesarios para el analisis Relethford-Blanguero y es preferible
el uso de tamafios poblacionales relativos para la ponderacién de las medias y las
covarianzas. Sin embargo, si estas estimaciones poblacionales no estin disponibles,
como es nuestro caso, se utilizara el mismo valor de 1 para cada poblacién.

Para este estudio empleamos una estimacién de la heredabilidad de 0,55.
Este valor ha sido igualmente utilizado en andlisis previos basados en datos
métricos dentales (e.g. Stojanowski, 2004; Scherer, 2007) y responde a una media
del rango de heredabilidad dental estimada a partir de estudios familiares
(Kolakowski et al., 1980; Nichol, 1989; Scott & Turner, 1997).

Tndice de fijacion Fsy

Como parte del método Relethford-Blanguero (1990), el sumatorio del producto
de wiri, es equivalente al Fsr de Wright (Relethford & Blanguero, 1990). El Fsr
responde a un estadistico de gran utilidad para el analisis de la variabilidad entre
poblaciones. Dado que las matrices R reunen diferentes propiedades que permiten
estudiar las relaciones genéticas entre poblaciones, los pares de poblaciones que
presentan valores positivos de 1j expresan una mayor similitud genética que el
promedio y pares de poblaciones con valores rj negativos, son en este sentido
menos similares genéticamente que el promedio. El promedio ponderado rj
ubicado en la diagonal de la matriz R provee de una estimacién del parametro Fsr
de Wright (1968) que es una medida de micro-diferenciacion poblacional. El valor
Fsr fluctia entre cero (toda la diversidad genética de una especie es compartida
igualitariamente por todas sus poblaciones sin existir diferencias genéticas entre las
mismas) y 1 (toda la diversidad de la especie se concentra en diferencias genéticas
fijas entre las poblaciones, no habiendo diversidad genética dentro de las mismas).
Cuando no se dispone de datos de heredabilidad, se asume que la heredabilidad es
igual a 1, en este caso se obtiene un valor de Fsr minimo. Por tanto, se asume que
la matriz de varianzas-covarianzas genéticas aditivas intragrupales (G) es

propotcional a la matriz de varianzas-covarianzas fenotipicas (F) [si G=h x F; y si
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asumimos que h=1, entonces G=F|. Este valor minimo implica que la
diferenciacién genética es al menos tan grande como la estimada, asumiendo que
las matrices de varianza-covarianza genética y fenotipica son iguales. De esta
manera, el valor Fsr minimo deberfa ser inferior al estimado a partir de marcadores
moleculares (Relethford, 1994).

El Fst puede ser estimado para diferentes niveles de agregacion y luego
utilizado para estudiar la distribucién de la variacion en sus distintos componentes.
Dado nuestro conjunto muestral de 851 individuos para M! y 531 individuos para
M2 (Tabla 4.3), los andlisis se realizaran a nivel regional Frr (utilizando los
complejos dentales como unidad de analisis) y a nivel poblacional Fir (utilizando

las poblaciones como unidad de analisis) a través de las siguientes férmulas:

AR=Frr
WR=1-Fgr
AL=Frr-Frr
WL=1-Frr

Por otro lado, las estimaciones de Frry Frr fueron corregidas (Relethford
et al,, 1997), y para derivar los errores estindar (se) de los diferentes componentes

de la varianza se utilizaron los siguientes métodos estadisticos:

se (AR) =se (Frr)
se (WR)=se (Frr)

se (AL)=se ([se (FL1)]* + [se (Frr)?!/?
se (WL)=se (Fr1)

Distancia bioldgica

Las distancias biologicas se derivan de la matriz R utilizando una adaptacion de la
distancia de Mahalanobis d?=rii+1ij-2rjj (Relethford & Blanguero, 1990). La varianza

fenotipica siempre serd mayor que la genética (puesto que el fenotipo estd
compuesto por un componente genético y otro ambiental), por lo tanto, la distancia

fenotipica siempre va a ser menor o igual que la distancia genética.
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4.6. Variables ecologicas: geografia, clima y

estrategias de subsistencia

A partir de los componentes principales (PCs) derivados del analisis de GM de M!
y M2 se obtuvieron mediante el anélisis Relethford-Blanguero (1990) dos matrices
de distancias fenotipicas para M!' y M2. El anilisis Relethford-Blanguero (1990),
trata los datos fenotipicos como marcadores genéticos y deriva una matriz de
distancias “genéticas” a partir de la matriz de covarianza fenotipica escalada con el
factor de heredabilidad del rasgo (h?).

Todas las correlaciones de forma del diente con respecto a las variables
ecologicas fueron analizadas mediante zes# de Mantel y zes# parciales de Mantel
(XLstat 7.5.2) calculando el nivel de significacién a partir de zes# de permutaciones
(10.000 repeticiones y nivel de significaciéon a=0,05).

Ademis, con el objetivo de comparar los patrones de aislamiento por
distancia entre los distintos complejos dentales, se realizé un analisis de similitud
(ANOSIM) (Legendre & Legendre, 1998). El zess ANOSIM compara los niveles de
similitud entre cada par de distancias fenotipicas dentro de cada complejo dental,
en contra de la similitud encontrada entre todas las poblaciones consideradas. Un
valor R proximo a cero nos indica que no existen diferencias en los patrones de
aislamiento por distancia entre los complejos.

A su vez, el estudio de las correlaciones entre la forma del diente y las
distintas variables ecoldgicas se analizaron mediante 2B-PLS (Morpho] 1.06¢). En
este caso, el estudio de la relacién entre la morfometria dental de M! (30
coordenadas de forma) y M? (28 coordenadas de forma) se realizé con respecto a:
1) la posicion geografica de cada poblacion representada por latitud y longitud
(individuos de la misma poblacién tendran los mismos valores de posicion
geografica), ii) variables climaticas, registradas a partir de la temperatura y
pluviosidad media anual (individuos de la misma poblacién tendran los mismos
valores climaticos) y iii) estrategias de subsistencia (individuos de la misma
poblacién tendran los mismos valores de dieta). Mediante el analisis 2B-PLS se
generaron nuevas combinaciones entre ambos bloques de variables (ejes singulares)

elegidos para maximizar la covariacién entre la forma y las variables ecolégicas
(Rohlf & Corti, 2000; Bookstein et al., 2003).
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Independientemente del uso del fesz Mantel o 2B-PLS en las correlaciones con
geografia y clima se emplearon 44 poblaciones como unidades de analisis para M!
y 42 poblaciones para M2 Sin embargo, el andlisis de correlacion entre la forma
dental y las estrategias de subsistencias se limitaron unicamente a las 19 poblaciones
de las que se disponian datos etnograficos (Murdock, 1981). En los siguientes
apartados se detallan las caracteristicas de las diferentes variables ecolégicas y la
informacién derivada en su construccién.

4.6.1. Variables geograficas

Para este estudio se han obtenido las distancias geograficas medidas en kilémetros
(km) entre cada par de poblaciones. El lugar aproximado en el que se ha situado
cada poblacién junto con sus coordenadas geograficas se recogen en la tabla 4.4.
Cada distancia geografica entre poblaciones se obtuvo mediante el programa Google
Earth 7.1.2.2041. Una vez localizadas las poblaciones en el globo terraqueo, se
utiliz6 la opcién trazado de rutas para construir las distintas combinaciones,
utilizando el Cairo, Bangkok, el estrecho de Bering y Panama como puntos fijos de
obligado paso para limitar las distancias entre las distintas rutas (Hubbe et al., 2009).

Estudios recientes sobre la biodiversidad de poblaciones humanas han
destacado que existe un descenso en la diversidad genética intrapoblacional
conforme aumenta la distancia desde el Africa Subsahariana (Handley et al., 2007;
Betti et al., 2009). Por ello, de la misma forma que se obtuvieron las distancias entre
todas las poblaciones del estudio, se calcularon también las distancias de cada una
de ellas al lugar donde se interpreta como punto de origen africano de las
poblaciones modernas. En nuestro caso, este punto se ha situado en Kibish, una
formacién rocosa en el valle del rio Omo, al sur de Etiopfa, lugar donde en 1967
Richard Leakey descubrié los restos incompletos de un craneo de un individuo con
rasgos modernos que denominé Omo 1 y restos frontales y occipitales de otro
craneo al que se design6 como Omo II (Leakey, 1969). Aunque ambos individuos
fueron datados inicialmente en 130.000 afios, nuevas dataciones por
40Ar/Ar determinan que estos fosiles se encuentran en el mismo nivel geologico
y tienen una edad similar estimada en 195.000 afios y confirma la presencia del
Homo sapiens mas antiguo conocidos hasta la fecha (McDougall et al., 2005),
superando en antigiiedad los restos de Homo sp. localizados en Herto, también en
Etiopia, y datados en torno a 160.000 anos (White et al., 2003). En la tabla 4.4 se

recogen las distancias (en Km) de cada poblacion con respecto al valle del rio Omo.
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4.6.2. Variables climaticas

De igual modo que con las matrices de distancias geograficas, se obtuvieron
matrices de distancia basadas en el tipo de clima entre todas las poblaciones
sometidas a estudio. Los datos climaticos se obtuvieron a partir de Bioc/im (Hubbe
et al., 2009) y ClimateData.org (los datos se obtuvieron a partir de un modelo de
mas de 220 millones de puntos de registro con una resoluciéon de 30 segundos de
arco). El modelo utiliza datos climaticos de miles de estaciones climaticas repartidas
port todo el globo. Estos datos climaticos fueron recolectados entre 1982 y 2012).
Las variables que se recogieron fueron temperatura media anual (°C) y precipitacion
media anual (mm). Las diferencias entre poblaciones se calcularon mediante la resta
entre los valores climaticos para cada par de poblaciones (Tabla 4.4).

4.6.3. Variables etnograficas: estrategias de subsistencia

Una de las mayores diferencias que categorizan a las poblaciones humanas es la
variacién es sus estrategias de subsistencia (Murdock, 1981). El cambio de una
economia de subsistencia basada en la caza-recoleccién a la agricultura y ganaderia
ha ocurrido independientemente en diferentes momentos durante la Prehistoria,
llevando implicito una transformacion en los patrones de asentamiento, migracion,
expansién y reorganizaciéon social (Diamond & Bellwood, 2003; Gignoux et al.,
2011).

Dado que la agricultura se relaciona con un consumo de alimentos mas
homogéneos y una dieta general mas blanda, existen varias hipotesis que postulan
que los cambios en la dieta asociados con la aparicién de la agricultura tuvieron un
efecto importante en la forma del craneo, la mandibula y los dientes (Brace et al.,
1991; Larsen, 2006; Lieberman, 2008, 2011).

En el presente estudio, se contrastaron los datos entre la morfometria del
diente y la economia de subsistencia para 19 poblaciones de las 44 totales (Tabla
4.5) en funcién de la presencia de datos de dieta derivados (Murdock, 1981). Del
mismo modo y a partir de estos datos, se analizé la correlacion de la dieta con
respecto al tamafio relativo del diente mediante los resultados del CS, calculado a
partir del andlisis de Procrustes tanto para M! como M2,

Cada una de las variables de dieta se encuentra relacionadas con los
porcentajes de dependencia de cada una de las poblaciones analizadas en base a sus
actividades de recoleccion, caza, pesca, pastoralismo y agricultura. Las diferentes
poblaciones consideradas fueron categorizadas dependiendo de estos porcentajes
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en dos grupos principales: (i) agtricultores/pastoralistas y (i) cazadores-
recolectores-pescadores.

Por otro lado, las matrices de distancia entre poblaciones respecto a su
economia de subsistencia fueron calculadas de cuatro formas distintas. En primer
lugar, se calculé una matriz binaria, de forma que si dos poblaciones presentaban
el mismo sistema de economia de subsistencia (ambas agricultoras/pastoralistas o
ambas cazadoras-recolectoras-pescadoras) la distancia quedaba representada por
un 1, y si presentaban diferente sistema, la distancia quedaba representada por un
0. Por otro lado, fueron calculadas otras tres matrices de distancia basadas en la
raiz cuadrada de la suma de las diferencias al cuadrado entre los valores para cada
una de las cinco variables o categorias consideradas (Tabla 4.5). Para la segunda
matriz, cada una de las cinco variables se tomé como un valor independiente. En
la tercera matriz, los valores de caza y pesca se trataron como un valor unico, con
el fin de no crear diferencias artificiales entre poblaciones predominantemente
cazadoras o predominantemente pescadoras. Por dltimo, en la cuarta matriz,
igualmente caza y pesca se trataron como una unica variable, si bien fueron tratadas
conjuntamente las categorfas de agricultura y pastoralismo para reducir las

distancias entre horticulturalistas y pastoralistas (von Cramon-Taubadel, 2011b).
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Tabla 4.4. Informacién geografica y climdtica de las poblaciones incluidas en el estudio.

Punto de referencia para 2 . Precipitacion . .
., . . T?* media k Distancia a
Poblacion las coordenadas Latitud Longitud Altura (m) o media anual
, anual (°C) Omo (Km)
geograficas (mm)
= o
Pigmeos del Oeste rontera C(ﬁ’mem“ Gabn 2.119173° 13.337956° 481,00 237 1733 2516
_ongo
Bantues de Camerin Frontera Camertin-Guinea 3.099633° 10.703328° 356,00 232 2076 2799
Ecuatorial
Bosque de Ituri d
Pigmeos del Este osque de Ituri (Noreste de 2.855250° 30.940827° 1240,00 21,1 978 548
Uganda)
San Kalahari (Norte de Namibia) -19.083333° 14.583333° 1240,00 19,1 219 3638
la Republi
Bantties de la RDC Centro de la Reptiblica 4.038333° 21.758664° 485,00 254 1652 1820
Democritica del Congo (RDC)
Bantues de Gabon Centro de Gabon -0.848314° 11.577033° 557,00 254 1594 2775
Bantues de la RCA Centro de Republica 6.273826° 20.939825° 554,00 254 1471 1726
Centroafricana (RCA)
Bantues del Congo Centro del Congo -0.528242° 15.674025° 378,00 25,1 1690 2259
Bantues de Ruanda Centro de Ruanda 2.145498° 29.891761° 2000,00 20 1000 1100
Isla Amaknak (Archipiél
Aleutianos sla Amaknak (Archipiclago de 53.904522° -166.553508° 16,00 41 980 18051
las Islas Aleutianas)
Inuits Point Hope Point Hope (Alaska) 68.355534° -166.779557° 1,00 5 1573 16255
Kwakiult Fort Rupert (British Columbia) 50.697759° -127.425501° 11,00 9,9 694 19531
Inuits Canadé Pond's Inlet (Noroeste de 72.695768° 77.961191° 52,00 96 406 20477
Canada)
Inuits Groenlandia Notth Star Bay (Noroeste de 76.676151° -68.630395° 151,00 12 668 22587
Groenlandia)
Chumash Santa Bérbara (California) 34.415928° -119.699008° 140,00 182 388 21840




Continua Tabla 4.4

Punto de referencia para . . Precipitacion . .
Poblacién las coordenadas Latitud Longitud Altura (m) T medom media anual Distancia a
geograficas anual (°C) (mm) Omo (Km)

Anasazi Grand Gulch (Utah) 37.458323° -110.084398° 1708,00 10,5 447 21134
Navahos Cafion del muerto (Arizona) 35.620531° -104.525600° 1600,00 9,3 395 21539
Yamana Canal del Beagle (Tierra del Fuego) -54.937230° -66.875168° 93,00 5 414 34342
Ona Isla Grande (Tierra del Fuego) -53.928693° -69.297214° 180,00 53 578 34155
Paltacalo Cuenca (Ecuador) -2.901742° -79.006284° 2550,00 15,9 644 26944
Patagonia Chubut -43.828811° -69.310897° 714,00 11 189 32977
Rapanui Isla de Pascua -27.121192° -109.366424° 182,00 19,8 1160 31839
Maipures Cerro de la luna (Venezuela) 6.092436° -62.521688° 1090,00 26 1613 27794
Calama Calama (Chile) -22.570796° -68.927437° 224400 13,1 27 30588
Aturi Rio Orinoco (Venezuela) 8.380204° -62.649444° 31,00 26,3 1397 27951
Aymara La Paz (Bolivia) -16.500755° -68.146579° 3000,00 10,3 556 29359
Cerritos Caracas (Venezuela) 10.486802° -66.902061° 958,00 20,9 933 28477
Pigmeos Filipinas Montafias Luzén (Filipinas) 16.320303° 120.564705° 682,00 274 2101 1665
Mongoles Mongolia 46.862496° 103.846656° 1509,00 -0,8 248 10479
Hindues India (Jabalpur) 20.313972° 79.061134° 226,00 24,6 1277 8837
Hindues sur de la India Costa de Tamoul 9.874871° 78.895120° 28,00 28,6 1011 9977
Manobo Mindanao (Filipinas) 8.375950° 123.311243° 27,00 27,4 2101 15998




Continna Tabla 4.4

Punto de referencias para las T* media Precipitacion Distancia a

Poblacion coorde'nadas Latitud Longitud Altura (m) anual (°C) medias anual Omo (Km)
geogriaficas (mm)

Tagbanua Palawan (Filipinas) 9.834949° 118.738362° 25,00 27,4 2101 15665
Andamaneses Islas Andaman 12.500000° 92.750000° 184,00 26,7 3088 11413
Nicobares Islas Nicobar 7.083333° 93.800000° 190,00 27,3 2288 12066
Dayak Borneo 1.153773° 110.307270° 28,00 23,7 3293 14258
Siberianos Peninsula Chukotka 66.160440° -175.137561° 140,00 -9 351 15794
Javaneses Centro de Java -7.150975° 110.140259° 600,00 27,4 1988 14090
Sumatra Centro de Sumatra -3.542316° 103.670415° 355,00 27 4041 13243
Nueva Guinea Centro de Nueva Guinea -5.378306° 139.295164° 41,00 26,6 3736 17490
Australianos Centro de Australia -25.965796° 133.442284° 379,00 23,7 481 20259
Tasmanos Centro de Tasmania -41.979808° 146.657921° 500,00 11,3 487 22554
Maories Centro de Nueva Zelanda -42.660206° 172.480964° 747,00 12,8 1166 24521
Europa Madrid 40.402794° -3.713092° 614,00 14,1 821,5 8746




Tabla 4.5. Datos cuantitativos de la economia de subsistencia entre poblaciones.

Poblacién Economia Predominante Asignacion Recoleccion Caza Pesca Pastoralismo Agricultura
San Recoleccion Cazador/recolector 76-85% 16-25% 0-5% 0-5% 0-5%
Banti1 Ruanda Agricultura Agricultor/pastoralista 0-5% 6-15% 0-5% 26-35% 56-65%
Pigmeos Mbuti Caza Cazador/recolector 26-35% 66-75% 0-5% 0-5% 0-5%
Europa Agricultura Agricultor/ pastoralista 0-5% 0-5% 0-5% 26-35% 66-75%
Nicobareses Agricultura Agricultor/ pastoralista 6-15% 6-15% 16-25% 6-15% 46-55%
Andamaneses Recoleccion y pesca Cazador/recolector 36-45% 16-25% 36-45% 0-5% 0-5%
Javaneses Agricultura Agficultor/ pastoralista 1-5% 1-5% 1-5% 16-25% 76-85%
Dayak Agricultura Agticultor/ pastoralista 1-5% 1-5% 1-5% 16-25% 56-65%
RapaNui Agricultura Agricultor/ pastoralista 1-5% 6-15% 16-25% 0-5% 66-75%
Maories Agricultura Cazador/recolector 26-35% 6-15% 16-25% 0-5% 36-45%
Aleutianos Pesca Cazador/recolector 6-15% 26-35% 56-65% 0-5% 0-5%
Inuit Groenlandia Pesca Cazador/recolector 1-5% 16-25% 76-85% 0-5% 0-5%
Mongoles Agticultura Agricultor/pastoralista 0-5% 0-5% 0-5% 36-45% 56-65%
Kwakiult Pesca Cazador/recolector 26-35% 16-25% 46-55% 0-5% 0-5%
Navahos Agticultura Agricultor/pastoralista 16-25% 6-15% 0-5% 26-35% 36-45%
Aymara Agticultura Agricultor/pastoralista 0-5% 0-5% 6-15% 26-35% 56-65%
Ona Caza Cazador/recolector 6-15% 56-65% 26-35% 0-5% 0-5%
Yamana Pesca Cazador/recolector 6-15% 16-25% 66-75% 0-5% 0-5%
Tehuelche Caza Cazador/recolector 16-25% 66-75% 6-15% 0-5% 0-5%

Para cada variable se utiliz6 la siguiente escala de nimeros ordinales: 0=0-5%, 1=6-15%, 2=16-25%, 3= 26-35%, 4= 36-45%, 5= 46-55%, 6= 56-65%, 7= 66-75%, 8=
76-85%, 9=86-100%. La economia predominante es la que se asigna para clasificar a cada una de las poblaciones en dos grupos: agricultores/pastoralistas,

cazadores/recolectores/pescadores.



Métodos

4.6.4. Analisis de la relacion entre factores ecolégicos y morfometria
del diente

El analisis de la cantidad total de varianza en la morfometria de M! y M? explicada
por los diferentes factores ecoldgicos (clima y dieta) se llevaron a cabo mediante
cinco tipos diferentes de regresiones multiples multivariantes (Frost et al., 2003;
Tutley et al., 2011) con Morpho] (Klingenberg, 2011). La forma total de M! y M?2
fue representada por las coordenadas Procrustes, conformando las variables
dependientes de la regresion. Las regresiones se realizaron seleccionando diferentes
variables independientes: (1) dieta (representada por todas las categorias de las
estrategias de subsistencia simultineamente; ver tabla 4.5); (2) temperatura media
anual (temperaturas medias anuales para cada poblacién; ver tabla 4.4); (3) distancia
geografica (tomando como distancia la de cada poblacién desde el valle de Omo;
ver tabla 4.4); (4) temperatura media anual y distancia geografica y finalmente, (5)
temperatura media anual, dieta y distancia geografica. La regresién proporciona la
suma de cuadrados (SS) de Procrustes y los residuos de la suma de cuadrados de
los Procrustes para cada uno de los andlisis. La proporcion de la variacion predicha
por cada factor se calculé a partit de la férmula: [(total SS-residuos SS/total
SS)*100] (Frost et al., 2003).
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4.7. Analisis de integracion y modularidad

4.7.1. Hipétesis de modularidad de la denticién postcanina

Uno de los objetivos principales en los estudios de modularidad mediante
técnicas de GM es delimitar que médulos conforman la estructura sujeta a estudio
y evaluar diferentes hipétesis acerca de los limites entre los distintos médulos que
conforman la estructura (Klingenberg, 2008a). Un médulo es una unidad cuyas
partes se encuentran estrechamente integradas dado que existen fuertes
interacciones entre ellas, sin embargo en moédulos independientes estas
interacciones son mas débiles (Klingenberg, 2008a). La hip6tesis acerca de cudles
son los limites entre modulos puede ser evaluada comparando diferentes
particiones de la configuracién y comparando los coeficientes Rv entre las
diferentes agrupaciones de /landmarks (Klingenberg, 2009). El coeficiente Ry
(Escoufier, 1973), se corresponde con una medida del grado de asociacién entre
dos bloques de variables. Este coeficiente Rv toma valores que oscilan desde el 0
al 1, siendo 0 si todas las covarianzas entre los dos bloques de variables es 0, lo que
significaria que ambos bloques de variables no se encuentran correlacionados. Por
el contrario, el coeficiente Rv presenta un valor 1 cuando uno de los bloques de
variables difiere del otro Gnicamente por alguna combinacién de rotacion, escalado
o traslacién. La significacién estadistica de la covariacion entre bloques de landmarks
se establece mediante zes# de 10.000 permutaciones (Good, 2000; Manly, 2007). Si
la hipdtesis de modularidad que se plantea es solida, el coeficiente Rv de la particién
de acuerdo a nuestra hipétesis, deberia ser uno de los valores mas pequefios o al
menos estar cerca del valor minimo mas extremo de la distribucién de los
coeficientes Rv obtenidos para todas las particiones. Todas las hipétesis de
modularidad se evaluaron con Morpho] 1.06¢ (Klingenberg, 2011).

En el presente estudio hemos evaluado la presencia en la denticién
superior postcanina de un médulo dental premolar (P374) y un moédulo molar
(M'-2). Para ello se seleccionaron casos donde los dientes P3—M2 se encontraban
presentes y en buen estado de conservacion, sin exposicién de dentina, ni dientes
rotados. La muestra final se encuentra conformada por 33 casos correspondientes
a 11 individuos banttes Hutu de Ruanda (Africa), 13 javaneses (Yakarta, Java) y 9
Inuits de Point Hope (Alaska). Basado en el disefio de /andmarks establecido para
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cada uno de los dientes (ver Fig. 4.1 y Fig. 4.8), la configuracién del modelo
completo responde a 52 Jandmarks dividido en dos bloques: el premolar con 24
landmarks y el molar con 28 landmartks

Java Inuit

IRSCNB ——— . AMNH e —
0Ce6-17 99.1/317

Fig. 4.8. Posicion de landmarks para el registro de médulos. Los landmarks corresponden a las cispides
(rojo), fisuras (gris) y areas de maxima curvatura (amarillo) para premolares (P3—P*% 12 landmarks por
diente) y molares (M!'—M?; 14 Jandmarks por diente). Se muestra la coleccion y cédigo de dep6sito.
Escala: 0,5cm.

Dado que la configuracién de landmarks supera los 20 landmarks (en total
52) utilizar la completa enumeraciéon de todas las posibles particiones no es
computacionalmente factible y por ello se emplearon particiones al azar utilizando
diferentes agrupaciones de /Jandmarks. En este caso se realizé el analisis
considerando 10.000 particiones, lo que proporciona una caracterizacion
razonablemente buena de la distribucién de los coeficientes Rv (Klingenberg,
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2011). Adicionalmente los diferentes dientes que conforman el médulo postcanino
(2 premolares y 2 molares) fueron aislados independientemente, con el objetivo de
comprobar que los dientes pertenecientes al mismo maédulo (premolar/molar)
presentan un coeficiente de covariacién mayor (mas integrados) que los dientes
pertenecientes a moédulos distintos.

4.7.2. Integracion del trigon e hipocono en M' y M?

El analisis de la integracién entre estructuras anatémicas diferenciadas en
el diente como son el trigbn (protocono-+paracono+metacono) y el hipocono o
talén en M!' y M? se realizaron para el total de la muestra, 851 individuos que
presentan M! y 531 individuos que presentan M?2. Los efectos de la modularidad se
evaluaron desde el punto de vista intercomplejo (andlisis global de la muestra). Las
diferencias en la distribucién de la varianza del PCA se ha propuesto como una
aproximacién del grado de integraciéon morfolégica de estructuras bioldgicas
(Wagner, 1984). La integracion del propio diente (within-integration) en cada uno de
los molares superiores se evalué de acuerdo a la dispersién de los valores propios
(ezgenvalues) de los distintos molares. La significacién de las diferencias en la
distribucién de los eigenvalues se comprobd comparando sus vatianzas con un
remuestreo bootstrap de 1000 repeticiones (Gomez-Robles & Polly, 2012). Los
diferentes andlisis se llevaron a cabo con PAST 3.01 (Hammer et al., 2001)

Por otro lado, para evaluar la covariacién entre el trigdn y el hipocono se
utiliz6 una implementacién del analisis de minimos cuadrados parciales en dos
bloques (2B-PLS) (Rohlf & Corti, 2000; Bookstein et al., 2003), empleado para el
andlisis de dos bloques de variables cuando estos pertenecen a la misma
configuracién (Klingenber et al., 2003). Para M! se seleccionaron en el primer
bloque (trigbn) 10 landmarks (landmarks 1, 2, 3,7, 8, 9, 10, 12, 14 y 15) y en el
segundo bloque (hipocono) 5 landmarks (landmarks 4, 5, 6, 11 y 13). Para M2 el
primer bloque conformado por el trigon, quedo representado por 9 landmarks (no
se incluye el Jandmark 15 en la configuracion de M2). Ademas también se utilizo el
analisis del coeficiente Rv (Klingenber, 2009) con el objetivo de calcular la
correlacion multivariante entre los dos bloques (Escoufier, 1973). Los analisis
fueron llevados a cabo con Morpho] 1.06¢ (Klingenberg, 2011).
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4.7.3. Integracion entre M' y M?

El analisis de integracion entre bloques (integration between blocks) fue
realizado con individuos que presentaban ambos molares (M'72). El estudio de
integracion se realiz6 con un total de 497 individuos (199 del complejo Afridonti,
21 del complejo Eurodonti, 24 del complejo Indodonti, 29 del complejo Sahul-
Pacifico, 79 del complejo Sunda-Pacifico y 145 del complejo Sino-americano). Los
efectos de la modularidad se evaluaron desde el punto de vista intercomplejo
(andlisis global de la muestra). Los estudios de integraciéon entre los molares
superiores se realizaron mediante el 2B-PLS y el andlisis del coeficiente Rv con
Morpho] 1.06¢ (Klingenberg, 2011).
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4.8. Variables meristicas. Sistema ASUDAS

4.8.1. Tubérculo de Carabelli del primer molar superior (M")

El tubérculo de Carabelli (derivado del cingulo) se expresa en la parte mesiolingual
o lingual del protocono de los molares superiores, especialmente en M! (Scott &
Turner, 1997). El tubérculo de Carabelli exhibe un gran rango de grados de
expresion, desde pequefias crestas y muescas o ranuras hasta largos tubérculos con
formacién de cuspide libre (Fig. 4.9).

En la escala de Dahlberg (19506) este gradiente se encuentra representado
por 8 grados de expresion incluyendo ausencia (grado 0) y 7 niveles de presencia.
Esta clasificacién es la mas ampliamente utilizada, si bien otros autores han
propuesto clasificaciones con menor nimero de grados de expresion (Kraus, 1951;
Tsuji, 1958; Alvesalo et al., 1975).

Las expresiones mas leves se manifiestan como una ligera desviacién del
cingulo alrededor de un punto central de una muesca (grado 1). En este mismo
punto puede aparecer una muesca mas marcada (grado 2). Cuando las crestas y
muescas asociadas a esta desviaciéon son mas pronunciadas se puede observar una
forma de Y (grado 4). Los tres grados de expresion mds pronunciada dentro de la
escala de Dahlberg (1956), incluyen la formacién de un tubérculo con una ranura
que separa el tubéreulo del protocono (grados 5, 6 y 7). El grado de expresién mas
pronunciado, el grado 7, exhibe una cuspide independiente cuyo borde distal se
encuentra directamente en contacto con la fisura lingual que separa el protocono
del hipocono.

4.8.2. Hipocono del segundo molar superior (M?)

La cuspide 4, ctspide distolingual o hipocono (Fig. 4.10), derivada del
cingulo (proliferacion a partir de la secciéon cervical de la corona) es la ultima
adicién a la corona de los molatres superiores durante el curso de la evoluciéon de
los Primates (Swindler, 1976). Es ademas la cuspide que mas a menudo se ve
reducida en tamafio e incluso puede desaparecer totalmente en los ultimos estadios
de la evolucién de los hominidos (Scott & Turner, 1997).

104



Métodos

Fig. 4.9. Expresion del tubérculo de Carabelli en los molares superiores. Placa de ASUDAS (Turner
et al.,, 1991) donde se muestran los valores de 0 a 7, desarrollo mas pronunciado del rasgo.

Diferentes poblaciones humanas de distintas dreas geograficas retienen
esta cuspide en el M! aunque puede verse reducida en tamafio en algunos
individuos. Sin embargo, el segundo molar y el tercer molar superior (M273) son
totalmente polimérficos en lo que respecta al hipocono, existiendo grupos que
muestran elevadas frecuencias de reduccién y de pérdida de esta cuspide. A
comienzos del siglo XX distintos trabajos sefialaron que el nimero de cispides de
los molares superiores podia presentar diferentes modelos, por ejemplo 4-4-4, 4-4-
3 (en caso de ausencia del hipocono en M3) o 4-3-3 (ausencia de hipocono tanto
en M2 como en M3).
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Fig. 4.10. Grado de expresion del hipocono en molares superiores. La placa estandar para el hipocono
(Turner et al., 1991) muestra el rango de variacion en la cuspide distolingual de los molares. El mayor
grado es el numero 5. El grado cero serfa total ausencia de hipocono. En el grado 1 sélo se observa
como un reborde en el protocono. Posteriormente al desarrollo de esta placa se observé que la
distancia entre el grado 3 y 4 podia presentar un interestadio adicional (Scott & Turner, 1997).

En este contexto, Dahlberg (1951) redefine este sistema afiadiendo las
categorias 4- y 3+ que indicaban dos estadios de reduccion del hipocono entre
cispides completamente formadas (4 cuspides) y ausencia de hipocono (3
cuspides). Sin embargo, existe una clasificacion alternativa que divide la
clasificacion en 6 grados de expresion del hipocono (Turner et al., 1991). Esta
clasificacion incluye un grado de expresion poco marcado en el borde del
hipocono, en concreto en la parte distolingual del protocono que carece de una
caspide libre bien formada. Este caracter en la clasificacién de Dahlberg (1951)
habrfa sido calificado como ausente, aunque la cispide estd presente a pesar de su
marcada reduccién en tamafio. Dado que el hipocono es pricticamente una
constante en los primeros molares superiores, el diente M2 fue el seleccionado para
el andlisis de su variacion entre poblaciones.
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4.9. Cuantificacion del error de medida

4.9.1. Error morfométrico por desgaste

En todos los casos, el conjunto de dientes seleccionados para el andlisis de la
variabilidad interpoblacional corresponden a dientes sin exposiciéon de dentina
elevada, excluyendo de los analisis aquellos dientes con desgaste severo (Smith,
1984) o con topografias afectadas por pérdida de esmalte que impidieran el registro
de manera obvia de /andmarks (Gémez-Robles et al., 2007). Sin embargo, el hecho
de maximizar el nimero de individuos en un determinado grupo nos ha llevado a
utilizar en ocasiones dientes que presentaban un moderado desgaste dental y que
afecta a la pérdida de tejido en alguna cuspide o la presencia de pequefias areas de
exposicién de dentina. Este hecho podtia implicar un desplazamiento del punto de
registro del landmark, lo que implica cierto grado de dificultad a la hora de digitalizar
los landmarks situados en los apices de las cuspides, pudiendo afectar de igual modo
a la variabilidad interindividual dentro de un grupo y por extension, resultados
variables en el andlisis entre poblaciones.

No existen sin embargo, estudios que hayan analizado la implicacién en la
variabilidad de la morfometria del diente en relacién a diferentes grados de
exposicién de dentina y como afecta a la interpretacion de los datos. En nuestro
caso, el registro de landmarks en los caracteres topograficos del diente, en concreto
referido a las cuspides, se realizé en el centro del area de exposicién de dentina
(G6mez-Robles et al., 2007). De este modo, para evaluar el porcentaje de error en
el registro de los landmarks, en los casos de dientes con un grado de exposicion de
dentina moderado, fue seleccionada una muestra de 78 dientes M!, evaluando la
diferencias (ANOVA-dos factores) en relacion a los factores de poblacion, grado
de desgaste (Smith, 1984) y su interaccién como factores independientes con PAST
3.01 (Hammer et al., 2001). La variable dependiente utilizada ha sido el primer
componente principal (PC1) de forma extraido de la matriz de Procrustes

La muestra fue configurada a partir de la seleccion de dientes de cuatro
poblaciones de diferentes continentes, entre ellas los Banties Hutu (Ruanda,
Africa), Javaneses de Yakarta (Indonesia), individuos del complejo europeo, asi
como Inuits de Point Hope (Alaska). Todos los dientes seleccionados por
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individuo fueron clasificados en tres niveles de desgaste: (1) total ausencia de
desgaste, (ii) moderado desgaste y (iif) maximo nivel tolerado de desgaste y que
corresponde al nivel cuatro segin Smith (1984).

4.9.2. Error de fotografiado

En todos los casos, el soporte de analisis corresponde a imagenes en 2D de la
superficie oclusal del diente, dispuesta de forma perpendicular al foco de captura
(ver apartado 4.2). Sin embargo, establecer un plano perpendicular puede resultar
en ocasiones dificil y pequefias modificaciones de esta orientacién pudieran
provocar variaciones, aun poco conocidas y analizadas (Bailey, 2004), en el registro
de estructuras anatémicas del diente y en nuestro caso en la configuracion,
localizaciéon y registro de landmarks. En este contexto, para evaluar el grado de error
resultante de las probables variaciones en la orientacién del diente, producto de
diferencias en su posicion previa a la obtencién de las fotografias, fueron
seleccionados M! de cuatro individuos de cuatro poblaciones distintas (banttes de
Ruanda, javaneses, europeos e Inuits de Point Hope).

El protocolo de colocacién de la muestra sobre un soportte y el posterior
fotogratiado se realiz6 por triplicado en diferentes dfas (intervalos supetiores a
cuatro dias). Una vez obtenidas las fotografias en cada sesion, se digitalizaron los
landmarks comparando los resultados derivados entre fotografias por sesion.
Posteriormente, la muestra fue superpuesta por el método de Procrustes y se
calcularon las distancias Euclideas de cada /andmark al centroide de la configuracion
correspondiente con el software TMorphGen6 (Sheets, 2001), calculando las
desviaciones de cada landmark a su media por cada individuo (Singleton, 2002). La
dispersion resultante se promedié por cada landmark de la muestra total para
obtener el valor del error de fotografiado.

Ademis, para evaluar el error en el procedimiento de fotografiado se
realizé un procrustes ANOVA con MorphoJ 1.06¢ (Klingenber, 2011), utilizando
la poblacién como factor de analisis. El procrustes ANOVA es un método para
cuantificar la cantidad relativa de variacién a diferentes niveles (Klingenberg &
Mclntyre, 1998; Klingenberg et al., 2002).

4.9.3. Error de digitalizacion

Aunque el proceso de digitalizacion se llevé a cabo observando simultineamente
la muestra y su fotografia digital, la localizacion de los landmarks no es inequivoca.
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Para evaluar esta fuente de error, se digitalizaron por triplicado sobre las mismas
fotografias cuatro molares superiores (M), sobre la misma muestra descrita en el
apartado anterior. Las repeticiones de la digitalizacién se realizaron en tres dias no
consecutivos y espaciados en el tiempo para no familiarizarse con la localizacion
de los landmarks. Los analisis fueron realizados siguiendo distintas metodologfas: (1)
calculando las distancias Euclideas de cada /landmark al centroide de la
configuracién correspondiente con el software TMorphGen6 (Sheets, 2001) y a
partir de las cuales se obtuvieron las desviaciones de cada /landmark a su media por
cada individuo (Singleton, 2002); (i) un analisis de Procrustes ANOVA
(Klingenberg & Mclntyre, 1998; Klingenberg et al., 2002), (i) un PCA y la
dispersién de los errores en el morfoespacio para visualizar la disparidad en las
repeticiones de la digitalizacion; (iv) una comparacion de las matrices de distancias
Procrustes relativas a los distintos dfas en los que se realiz6 la digitalizaciéon a través
de zst de Mantel (Mantel, 1967) y (v) una comparacién morfoespacial de las
digitalizaciones de cada diente mediante el calculo de la Disparidad Morfologica
MD) (Foote & Gould, 1992; Sheets, 2001) mediante el software DisparityBox 6.
Esta disparidad corresponde a una medida de la variabilidad morfolégica MD=}"
(d%)/(N-1), donde d; representa la distancia Procrustes entre el centroide de un
grupo 1y el centroide de los n-grupos, siendo esta distancia la calculada entre la
media de los especimenes de cada grupo y el consenso de grupos (lo que se conoce
como gran media). La MD es calculada con un intervalo de confianza del 95%
mediante un procedimiento de remuestreo boofstrap, tanto para el cilculo de la
variabilidad total de la muestra como la correspondiente intragrupo.
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5. Resultados

« El coeficiente de correlacién mas alto posible es 1,00, que significa que ambas cosas
caminan juntas, muy estrechamente ligadas. Las cifras de Holly demostraban claramente
que la denticién -algo visible en el registro fésil- sf nos permite captar, por ejemplo, el
proceso de gestacion, la edad de destete, etc. Pero el coeficiente de correlacién mas alto

de todos se daba con el tamafio del cerebro: 0,98. “;Fantasticol” ».

Richard Leackey & Roger Lewin
Nuestros origenes. En busca de los que nos hace humanos (1993)
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Resultados

5.1. Cuantificacion del error morfométrico y

analisis de configuraciones

5.1.1 Cuantificacion del error morfométrico

Error morfomeétrico por desgaste

Los resultados muestran la existencia de una falta de interaccion entre los factores
de poblacién y grado de desgaste en relaciéon a la configuracion de landmarks
(F=0,264; p=0,95) (Tabla 5.1). De igual modo, un andlisis independiente en cada
una de las poblaciones, indica la ausencia de diferencias significativas intragrupo
debidas al factor desgaste (F'=0,139 p=0,871).

Tabla 5.1. ANOVA-dos factores de la forma de M! en relacién a la variabilidad interpoblacional,
grado de desgaste y su interaccién.

Efecto SM MC GL F P
Factor poblaciéon 0,02459 0,00819 3 3,574 0,018*
Factor desgaste 0,00526 0,00263 2 1,149 0,323
Interaccion 0,00363 0,00060 6 0,264 0,951

SM: Suma de cuadrados. MC: Media Cuadritica. GL: Grados de libertad.
Diferencia significativa a p<0,05 (*)

La forma de M! por tanto, en ausencia de desgaste severo, no influye en la
variabilidad de forma del diente entre poblaciones, inicamente las diferencias entre
poblaciones son debidas a la variabilidad morfométrica del diente (F=3,574;
$<0,05) y dependen por tanto del factor poblacion.

Error de fotografiado

Los resultados muestran un error promedio de las distancias de todos los landmarks
al centroide de un 6,63%.
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Tabla 5.2. Procrustes ANOVA de la configuracion de landmarks en el error de fotografiado.

Efecto SM MC GL F p
Individuo 0,06131 0,000876 72 7,65 <0,0001*
Error 0,02200 0,000114 192

SM: Suma de cuadrados. MC: Media Cuadritica. GL: Grados de libertad.
Diferencia significativa a p<0,05 (*)

Los datos obtenidos indican que la variacién debida al proceso de
fotografiado es menor que la variabilidad como respuesta a la morfometria del
diente, por lo que asumimos en nuestro estudio que el error de fotografiado es un

factor que no influye de forma significativa en el registro de landmarks y resultados

(Tabla 5.2).

Error de digitalizacion

La cantidad de error correspondiente a cada landmark en este caso es menor que la
obtenida como consecuencia de la variaciéon en el plano de orientacién de las
fotografias (6%), obteniéndose finalmente un error promedio de las distancias de
todos los landmarks al centroide de un 2,95%.

Cuando analizamos la variacién debida al proceso de digitalizacién, los
resultados indican una menor variabilidad con respecto a la registrada para la

morfometria del diente, asumiendo como aceptable el error derivado del proceso
de digitalizaciéon (Tabla 5.3).

Tabla 5.3. Procrustes ANOVA de la configuracion de landmarks en el error de digitalizacion.

Efecto SM MC GL F P
Individuo 0,10115996 0,0014049 72 268,04 <0,0001*
Error 0,00100643 0,0000052 192

SM: Suma de cuadrados. MC: Media Cuadratica. GL: Grados de libettad.
Diferencia significativa a p<0,05 (¥)

El PCA proporcioné 11 componentes principales (PC) que explican el
100% de la variabilidad de varianza, basada en las repeticiones de la digitalizacién
en distintos dias. EI PC1 explica un 46,943% de la varianza, el PC2 contribuye con
un 32,138% de la varianza y el PC3 con un 20,133%. La dispersion de las diferentes
digitalizaciones de la misma fotograffa por grupo, analizadas en dfas no
consecutivos, muestra una similitud en la disposicién de los casos y por tanto, no
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podemos considerar un error significativo en la variabilidad morfoespacial
registrada para las configuraciones (Fig. 5.1).

Por otro lado, con el objetivo de estimar el grado de correlacién entre los
diferentes dias de digitalizacion, las matrices de distancia Procrustes independientes
para cada digitalizacioén (en total tres matrices), fueron comparadas mediante un fesz
de Mantel (p<0,05), obteniendo una correlacién de r=0,9721 significativa
(»=0,0001), demostrando por tanto, la existencia de un elevado grado de similitud

en el proceso de digitalizacion.
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Fig. 5.1. Variacién en el error de digitalizacién. Representacién de los dos primeros Componentes
Principales (PC1-2, 79,08% de variabilidad de varianza) que recogen la dispersién de los casos
analizados en diferentes digitalizaciones. Cada punto por poblacién representa un dfa diferente de
digitalizacion.

Del mismo modo, cuando se realiza la comparacién morfoespacial de las
digitalizaciones a partir de la Disparidad Morfolégica (MD), comprobamos como
la MD obtenida para la muestra total es de 0,0113, mientras que los valores de
disparidad intragrupo son de 0,000127, lo que significa que un error del 1,3% puede

ser atribuido a la digitalizacién de las muestras.

5.1.2. Analisis de configuraciones

Modelo de landmartks y semilandmarks

Para cada uno de los modelos morfométricos (modelos 1 a 3), el andlisis de la
correspondencia de las distancias Procrustes en el espacio de forma de Kendall con
respecto a las distancia euclidea del espacio tangente, permitié observar que las
correlaciones entre ambos espacios son proximas a 1 en los diferentes modelos.

No obstante, la cantidad de varianza obtenida en cada una de las configuraciones y
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la distribucion de la varianza a lo largo de los Componentes Principales (PCs) es

variable en los diferentes modelos (Fig. 5.2).
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Fig. 5.2. Porcentaje de varianza explicada por los Componentes Principales (PCs) para el modelo 1
de 14 landmarks (a), modelo 2 de 34 Jandmarks (b) y modelo 3 de shiding-semilandmarks (c) de
conformaciéon morfométrica. Cada distribucion muestra el nimero de PCs obtenidos y su porcentaje
de varianza. La suma de los valores singulares (eigenvalues) de cada PC corresponde a la varianza total
recogida en cada modelo. La escala utilizada en cada modelo no es la misma. El nimero de PCs
depende del namero de landmarksy semilandmarks considerados para cada modelo. En el modelo 1 se

extrajeron 24 PCs, mientras que los modelos 2 y 3 expresan el porcentaje total de la varianza a partir
de 64 PCs respectivamente.
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Cuando se comparan los modelos, el mayor porcentaje de varianza
corresponde al modelo 1 de 14 Jandmarks (0,01368), donde el PC1 explica un
20,42% del porcentaje total de la varianza y el PC2 un 11,29%. Los resultados
obtenidos para la varianza en el modelo 1 es seguida por la obtenida cuando se
analiza el modelo 3 de skding-semilandmarks (0,0053), donde el PC1 explica el
23,395% del porcentaje total de la varianza y el PC2 el 19,412%. Por dltimo, el
modelo 2 (34 Jandmarks) presenta la varianza mas pequefia (0,0049), si bien, el
potrcentaje de varianza explicado tanto por el PC1 con un valor del 28,763% como
por el PC2 con un valor del 20,501% es mayor con respecto a los PCs 1—-2
obtenidos para los modelos 1 y 3.

Los resultados en el andlisis de correlacion de la forma multivariante entre
modelos (2B-PLS), muestran que los valores de Ry son significativos (p<0,01) para
todos los pares de correlaciones analizadas (Fig. 5.3), comparando el PLS1 para
cada uno de los modelos (en todos los casos PLS1 >40% de varianza registrada).
Cuando se analiza la correlacién entre el modelo 1 y el modelo 2, el coeficiente Ry
es 0,4899 (p<0,0001) (Fig. 5.3a). Por otro lado, el valor del coeficiente Ry es de
0,5026 (p<<0,0001) para la correlacién entre el modelo 3 y el modelo 1 (Fig. 5.3b).
Finalmente, cuando se compararon los modelos 3 y 2 se pudo comprobar que
expresan el coeficiente Rv mas alto con un valor de 0,8603 (p<0,0001) (Fig. 5.3c).
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Fig. 5.3. Representacion de la correlacion entre modelos de configuracién morfométrica basados en
14 landmarks (modelo 1), 34 landmarks (modelo 2) y sliding-semilandmarks (modelo3) a partir del analisis
2B-PLS. Comparacién de los modelos 1—2 (a), modelo 3 con respecto al modelo 1 (b) y modelo 2
(c). Cada eje esta representado por los valores del primer PLS (PLS1). Todas los Rv (0,4-0,8) son
significativos a p<0,001.

La matriz de distancias Procrustes en relacion a las diferentes poblaciones
analizadas (Africa, Asia, América y Europa), permite comprobar cémo las
distancias mads elevadas y significativas (p<0,01) entre todos los grupos
poblacionales se derivan del modelo 1 (Tabla 5.4.). A partir del modelo 2,
Gnicamente las distancias de Asia con respecto a América, Europa y Africa son
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significativas (p<<0,01), mientras que para el modelo 3 no se encuentran diferencias
significativas en ningun par de distancias. En conjunto, estos resultados sugieren
que la configuracién morfométrica con un registro de contorno (i.e. modelos 2y
3), detecta en menor medida la variacién de caracteres morfométricos entre
poblaciones que una configuraciéon que recoge la forma y caracteres topograficos
de la superficie oclusal de la corona (i.e. modelo 1).

Tabla 5.4. Distancias Procrustes (DP) entre poblaciones en funcién de los modelos
morfométricos (modelos 1 al 3).

Poblaciones Modelo 1 Modelo 2 Modelo 3
América-Asia 0,0774* 0,0449* 0,0508
América-Europa 0,0668* 0,0353 0,0432
América-Africa 0,0770* 0,0280 0,0372
Asia-Europa 0,0596* 0,0426* 0,0420
Asia-Africa 0,0770* 0,0422* 0,0427
Europa-Africa 0,0641* 0,0157 0,0193

DP significativas a p<0,01 (*)

Finalmente se obtuvo a partit de un analisis CVA una matriz de
clasificacién (matriz de confusién) para cada modelo, corregida mediante una
validacion cruzada (¢cross-validation). Los resultados muestran diferentes porcentajes
de clasificacién correcta entre los individuos de las cuatro poblaciones

dependiendo del modelo utilizado (Tabla 5.5).

Tabla 5.5. Porcentajes de clasificacién correcta a partir de la matriz de confusion corregida
(¢ross-validation) para los modelos morfométricos entre poblaciones.

Africa América Asia Europa Total
Modelo 1 69,49% 57,89% 73,68% 65% 67,52%
Modelo 2 42,37% 52,63% 63,15% 40% 47,01%
Modelo 3 62,71% 42,10% 57,00% 35% 53,85%

El modelo 1 expresa entre todas las poblaciones el mayor porcentaje de
clasificacion correcta con un valor total del 67,5% en comparacion con el modelo
2 (47%) y modelo 3 (53%), con porcentajes de clasificacién totales menores.
Aunque para el modelo 3 no se detectaron diferencias en las distancias de
Procrustes entre poblaciones, el porcentaje de clasificacion correcta para el total de
casos analizados ha sido mayor (=6%) que con respecto al modelo 2. Las
diferencias en la clasificacion de las poblacionales entre modelos varfan
dependiendo de la variacion registrada en la morfometria del diente. De este modo,
por ejemplo, el modelo 2 tiene una capacidad de clasificacién de las poblaciones
africanas un 20% menor que los modelos 1y 3; para América el menor porcentaje
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de clasificacién correcta corresponde al modelo 3, aproximadamente un 10%

menos en relacién a los otros modelos. El modelo 3 registra de igual modo %

menores de clasificaciéon para Asia y Europa, con una diferencia de =6% con

respecto al modelo 2 y mas de un 10% de diferencia respecto al modelo 1.

Excpresion del tubérculo de Carabelli y variacion morfométrica del diente

La variabilidad entre modelos morfométricos (modelos 1—3) en relacién al grado

de expresion del tubéreulo de Carabelli para el M!se evalué en primer lugar a partir

de un PCA (Fig. 5.4). Los resultados del PCA muestran que la mayor varianza

observada corresponde al modelo 1 de 14 landmarks (0,0136), donde el PC1 explica
el 19,387% y el PC2 el 11,452% de la variabilidad de varianza total.

El modelo 2 de 15 Jandmarks, presenta el segundo mayor valor de varianza (0,0133),
en este modelo el PC1 recoge el 18,507% de la varianza y el PC2 el 12,385%. Por
ultimo, el modelo 3 de sliding-semilandmarks representa la varianza mas pequefia
(0,0054) entre modelos, cuyo PC1 explica un 24,178% y el PC2 el 16,693% de la

varianza total de la muestra.
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Fig. 5.5. Representacién de las dos primeras variables candnicas (CV1—-2) entre modelos
morfométricos (a—c) en el registro del tubérculo de Carabelli.
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Fig. 5.4. Porcentaje de varianza explicada por los Componentes Principales (PCs) para cada modelo
de conformacién morfométrica (modelos 1 al 3). Cada grafico muestra el numero de PCs y su
porcentaje de varianza explicada. La suma de los valores singulares (eigenvalues) de cada PC
corresponde a la varianza total recogida en cada modelo. La escala utilizada en cada modelo no es la
misma. El nimero de PCs depende del nimero de landmarks'y semilandmarks considerados para cada
modelo. En el modelo 1 se extrajeron 24 PCs, 26 PCs en el modelo 2 y 64 PCs en el modelo 3 que
expresan el porcentaje total de la varianza respectivamente.
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La discriminacién entre los niveles ASUDAS (grados 0 a 7; g0—7) de
expresion del Carabelli en los diferentes modelos se evalué en segundo lugar
mediante un CVA (Fig. 5.5). Para el modelo 1 (14 /landmarks), el CVA extrajo 7
variables canoénicas (CVs) que explican el 100% de la varianza y donde el CV1
recoge un 35,033% y el CV2 un 20,361%. Para el modelo 2 (15 landmarks), el CVA
queda configurado igualmente por 7 CVs, donde el CV1 explica un 79,486% de la
varianza y el CV2 el 7,484%. Por ultimo, el modelo 3 (4 landmarks + 30 shiding-
semilandmarks) proporcioné 10 CVs, en este modelo el CV1 expresa un 51,214% y
el CV2 un 23,155% de la varianza total.

La representacion grafica de las dos primeras variables canénicas (CV1—2)
en cada uno de los modelos demuestra como la clasificacion de los grados de
Carabelli es variable en funcién de la configuracién morfométrica (Fig. 5.5). Por
ejemplo, el modelo 1 con respecto al modelo 3 no presenta la misma variabilidad,
pero de igual modo, el modelo 3 no expresa una clasificacién de los rasgos de
Carabelli esperada para una definicién precisa de contorno del diente.

El modelo 3, tiende a agrupar de forma mas clara a los individuos que
expresan el mismo grado del rasgo, sin embargo, no lo hace de forma gradual. El
CV1 con mas de un 50% de variabilidad de varianza, clasifica mas préximas entre
si a expresiones moderadas de Carabelli de g1 a g3, sin embargo, la ausencia de
rasgo (g0) se clasifica de forma similar a un grado mas marcado del mismo (g0).

Cuando atendemos la configuracién morfométrica derivada del modelo 2,
observamos como permite registrar una variabilidad entre los dientes con diferente
expresion del rasgo y de forma gradual, dependiendo del nivel de ASUDAS en el
que se hayan clasificado (g0 a g7). De este modo, el CVA del modelo 2 demuestra
su capacidad para detectar y discriminar no sélo la ausencia/presencia del rasgo,
sino también registrar los diferentes grados de expresion del rasgo a lo largo de los
valores derivados del CV1 (79,4%), siendo ademas la variable canénica que mayor
porcentaje de varianza recoge con respecto a los otros modelos (mas de un 20%),
resultados que sugieren la importancia en la distancias entre landmarks con respecto
a una definicion precisa del contorno de la corona o el no registro previo del rasgo.

Por ultimo, el DFA considerando pares de grupos en funcién de la
clasificacion ASUDAS del Carabelli (g0—2, minima expresiéon frente a g5—7
maxima expresion) (Tabla 5.6), muestra en efecto la posibilidad de obtener mejores
resultados de clasificacién con el modelo 2 (configuracion de 15 landmarks) con un

100% de clasificacidon correcta.
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Tabla 5.6. Matriz de confusién para la combinacién ausencia y presencia de tubérculo de
Carabelli.

ASUDAS Asignacion Asignacién grupo Total
grupo ausencia presencia
Modelo 1 0-2 39 14 53
5-7 8 5 13
Modelo2 0-2 53 0 53
5-7 0 13 13
Modelo 3 0-2 24 29 53
5-7 8 5 13

Para el modelo 1, el 73,5% de los casos se clasifican correctamente para la
minima expresién del Carabelli, encontrando un 26,4% asignado de manera
incorrecta. Para la maxima expresion del rasgo (g5—7) un 38,4% se clasifican
correctamente, mientras que un 61,5% presentan una clasificacion incorrecta, por
tanto el modelo 1 presenta un mayor porcentaje de clasificacién errénea cuando se
clasifica a priori la presencia del Carabelli pero no se considera su registro
anatomico.

Con el modelo 3 para la agrupacién g0—2 se obtienen incluso peores
resultados de clasificacién correcta (54,7%) y con respecto al grupo de asignacién
de presencia del tubérculo (g5—7) se obtienen los mismos resultados que para el
modelo 1; por tanto, el empleo de skiding-semilandmarks asi como la ausencia de
localizacién anatémica del Carabelli (ausencia de /andmark 15) en el modelo

morfométrico expresan idénticos resultados.
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5.2 Analisis morfométrico de la denticion
superior postcanina de poblaciones humanas

modernas

Previa realizacién del analisis Procrustes (Fig. 5.6), los andlisis de GM se llevaron a
cabo agrupando la muestra en funcién de dos criterios: uno mas amplio, que
organiza la muestra en 6 grandes complejos dentales y otro mas detallado y que las
organiza en 13 grupos resultantes de subdividir los complejos dentales.

MESIAL

LINGUAL BUCAL

DISTAL

Fig. 5.6. a) Forma media de M! derivada del analisis de 851 individuos. b) Forma media de M2 de
531 individuos. Los puntos amarillos representan la posicién media de cada uno de los /andmarks. Los
puntos negros mas pequefios representan la posicion de un landmark de la configuraciéon de cada
individuo de la muestra. En rojo el nimero de cada landmark de la configuracion.
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5.2.1. Primer molar superior M'

Abndlisis de Componentes Principales (PCA) para M’

El PCA para M! derivado de las coordenadas Procrustes extrajo 26 componentes
principales (PCs) que explican el 100% de la variabilidad de la varianza (Tabla 5.7).
El PC1 registra un 14,346 % de la varianza, el PC2 contribuye con un 12,709% y
el PC3 con un 8,660%. Los cambios en la conformacién del diente (valores
comprendidos entre —0,10 y 0,10) (Fig. 5.7) relacionados con el PC1+ indican una
dilatacioén o expresion del protocono (landmarks 8, 12y 14), el hipocono (landmarks
5) asi como, un desplazamiento bucodistal del metacono (distancia entre landmarks
4 y 10). Para los valores negativos del PC1, estos cambios son inversamente
proporcionales y configuran una dilatacién entre los landmarks 6 y 7 que delimitan
la cuspide del protocono y los landmarks 1 (vértice del paracono) y 2 (fisura bucal),
produciendo una elongacién del paracono.

Tabla 5.7. Anilisis de Componentes Principales (PCA) para M!.

PC Valor singular %Varianza % Varianza Acumulada
1 0,00168093 14,346 14,346
2 0,00148915 12,709 27,056
3 0,00101467 8,660 35,716
4 0,00092107 7,861 43,577
5 0,00080708 6,888 50,465
6 0,00072323 6,173 56,638
7 0,00066111 5,642 62,280
8 0,00051344 4382 66,662
9 0,00047995 4,096 70,758
10 0,00043762 3,735 74,493

Resultados de los 10 primeros PCs.

El PC2 (12,709%) recoge unicamente un 2% menor de varianza con
respecto al PC1, los valores positivos denotan de igual modo, un cambio de
conformacién en el protocono, aumentando su dilatacion y afectando a la distancia
entre los landmark 6 y 8 (distancia entre el 4pice de la cuspide del protocono y la
fisura lingual) y a una reduccién entre la distancia de los landmark 5y 11 (distancia
entre la cspide del hipocono y su vértice), que influye en la reduccién del hipocono
y contribuye a una mayor dilatacién del metacono (distancias entre landmarks 3,4 y
10; vértice de metacono, fisura bucodistal y cuspide del metacono). Para el PC2—
se produce un cambio de conformacién significativo en el hipocono, expresando
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una dilatacién de la caspide al aumentar las distancias entre los Jandmarks 4,5 y 11
(fisura distolingual, vértice del hipocono y su apice), ademas se localizan cambios
en los landmarks 7'y 15 (vértice del protocono y cuspide de Carabelli) que se

relacionan con una mayor expresion del rasgo.

Reduccion - - Dilatacién

PC2+

PC3- PC3+

Fig. 5.7. Conformacién en el M! asociada a la variacién de los PC1—3 (35,71% varianza). Los valores
negativos de los PCs se muestran a la izquierda (—0,1) y los valores positivos (+0,1) a la derecha. Las
grillas recogen el factor de expansién y cambios de deformacion en la dilatacién (azul) y reduccién
(rojo) con respecto a la forma consenso.
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Por dltimo, los cambios en la conformacion del diente registrados para el
PC3 (=4% menos de varianza con respecto al PC2) afectan para el PC3+ en una
elongacion de la cuspide del paracono, aumentando la distancia entre los landmarks
1y 2 (vértice y fisura bucal del paracono) y entre los landmarks 12 'y 14 (fosa central
y fisura mesial). Los valores positivos del PC3 también se relacionan con una
dilatacién del metacono, afectando a las disposiciones relativas entre los landmarks
2,3, 4y 13 (fisura bucal, vértice del metacono, fisura distolingual y fosa distal) para
el metacono. Esta expresion morfométrica hace que para el PC3—, se produzca un
proceso de reduccion que afecta a las caspides del paracono y metacono junto con
una dilatacién en el vértice del protocono, inversamente proporcional a la
reduccioén que afecta al vértice en el PC3+.

El analisis multivariante de la varianza (MANOVA) para los tres primeros
PCs (PC1—3) que recogen el 35,71% de varianza acumulada, muestra diferencias
significativas entre complejos (A de Wilks = 0,773; IF = 15,216; p<0,0001; Traza de
Pillai = 0,237; F = 14,533; p<0,0001). Cuando se analizan las diferencias entre
complejos dentales para el PC1—3 de forma independiente (ANOVA-un factor),
se observa de igual modo como existen diferencias (F de Welch para varianzas no
homogéneas) que quedan registradas tanto para el PC1 (F=19,04 »<0,001), PC2
(F=11,08; p<0,001) como para el PC3 (F=12,72; p<0,001). A partir del ANOVA,
el zest de comparaciéon multiple (HSD Tukey; p<0,05) (Tabla 5.8) detecta como el
complejo Afridonti para el PC1 (14,346%) es significativamente diferente (p<<0,05)
al Indodonti y Eurodonti, siendo las diferencias mas marcadas con respecto al
complejo Sino-americano (p<<0,001).

Cuando observamos la distribucién de los complejos dentales en el espacio
morfométrico (Fig. 5.8a), los valores positivos del PC1 sitdan al complejo Afridonti
junto al Sunda- y Sahul-Pacifico, no existiendo diferencias entre estos complejos
(p<0,05) y caracterizados por una morfometria del diente que afecta en mayor
medida a la dilatacion del protocono. Para el PC1, el complejo dentario
morfométrico Sino-americano es ademas significativamente diferente (p<<0,05) al
de Sunda- y Sahul- Pacifico, diferencias registradas por tanto en la reduccion del
protocono (valores PC1—) que caracterizan a las poblaciones americanas y en un
grado menos marcado a India y Europa. El conjunto Sahul-Pacifico no muestra
diferencias con respecto a Sunda-Pacifico, Indodonti e Eurodonti ni existen
diferencias significativas entre estos ultimos; es decir que para el PC1 las mayores
diferencias se registran entre los complejos Afridonti y Sino-americano y este
ultimo con respecto al Sunda- y Sahul-Pacifico asi como el Afridonti con respecto
al Eurodonti e Indodonti. En este contexto, los complejos Eurodonti, Indodonti
asi como Sino-América presentan en general una expresién menos marcada de la
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caspide protocono y distribuidos a lo largo del PC1— se diferencian de forma
significativa (p<<0,05) con respecto al complejo Afridonti.

Tabla 5.8. Comparacion maltiple posz-hoc (HSD Tukey) para los PC1—3 entre complejos dentales
para M1,

PC1 (14,346%) Sino-América Sunda Indodonti Eurodonti Sahul
Afridonti 6,308** 2,045 4,548* 4,698* 2,022
Sino-América 4,263* 1,760 1,610 4,286*
Sunda 2,503 2,653 0,022
Indodonti 0,150 2,525
Eurodonti 2,676

PC2 (12,709%) Sino-América Sunda Indodonti Eurodonti Sahul
Afridonti 3,283 5,203+ 4,204* 3,329 4,832%*
Sino-Ameérica 1,921 0,920 0,046 1,550
Sunda 0,999 1,875 0,371
Indodonti 0,874 0,628
Eurodonti 1,503

PC3 (8,66%) Sino-América Sunda Indodonti Eurodonti Sahul
Afridonti 4,231* 1,330 0,015 0,8529 06,408++*
Sino-Ameérica 2,901 4,215% 5,048+ 2,177
Sunda 1,315 2,183 5,078%*
Indodonti 0,868 6,392%%*
Eurodonti 7,261%%*

Diferencias entre valores p<0,05 (*), p<0,01 (**¥) y p<0,001 (***)

Para el PC2 (12,709%), el complejo Afridonti es significativamente
diferente al Indodonti (p<0,05) y con respecto al Sunda- y Sahul-Pacifico (p<<0,01).
No existen diferencias significativas entre otros grupos para el PC2 (HSD Tukey;
$<0,05) lo que denota que la variacién morfométrica del diente entre complejos
queda registrada en mayor medida a partir del PC1, el PC2 contribuye a maximizar
las diferencias entre el complejo dental africano y los complejos del sur y sudeste
asiatico.

El PC2 permite distribuir de manera diferente y significativa aquellos
complejos como el Afridonti (PC2—) caracterizados por una elongaciéon del
hipocono con respecto al Indodonti, Sunda- y Sahul-Pacifico y distribuidos a lo
largo del PC2+. No obstante, al contrario que para el PC1, un 2% menos de
varianza registrada para el PC2 no permite registrar diferencias entre el complejo
Afridonti con respecto al Sino-Americano y Eurodonti, por lo tanto las diferencias
en la distribucién de los valores del PC2+ para estos complejos expresarian
cambios en el hipocono y protocono en niveles intermedios entre los Afridonti por
un lado y Sunda, Sahul-Pacifico e India por otro.
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Fig. 5.8. Representacion de los valores promedio de PC1—3 en M! entre complejos dentarios (a) y
poblaciones (b). Mapa de distribucién interpoblacién de la variacién fenotipica (c).

Cuando se analizan las diferencias derivadas del PC3 (8,66%) (Tabla 5.8 y
Fig. 5.8a), observamos como se maximizan las diferencias morfométricas entre el
complejo Afridonti con respecto al Sahul-Pacifico (p<<0,001). Sin embargo, no
registra caracteristicas morfométricas en el diente que diferencie los complejos
Sunda-Pacifico, Indodonti y Eurodonti. No existen diferencias significativas para
el PC3 entre Sahul-Pacifico y Sino-América, estos complejos distribuidos a lo largo
del PC3+ se caracteriza por una elongacion del paracono y metacono, que contrasta
con una dilatacién del protocono en el complejo Afridonti, localizado en valores
negativos del PC3. Parece por tanto, que el PC3 registra cambios de conformacién
de cuspides bucales en mayor medida. Esta diferente morfometria del M' queda
registrada de igual modo cuando se compara el complejo Indo- y Eurodonti con
respecto al Sahul-Pacifico y Sino-América (p<0,05), el Sunda-Pacifico con respecto
al Sahul-Pacifico (p<0,01), pero no entre Sunda-Pacifico y Sino-América.
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El analisis de la variabilidad morfométrica del diente entre grupos
poblacionales, cuando se comparan los PC1-3 (MANOVA) de igual modo
presenta diferencias significativas en el modelo multivariante, tanto para la A de
Wilks (0,7174; F = 8,284; p<0,0001) como para la Traza de Pillai (0,3073; F=7,979;
$<0,0001). Cuando se analiza la varianza entre grupos para el PC1—3 de forma
independiente (ANOVA-un factor), existen diferencias (IF de Welch para varianzas
no homogéneas) entre grupos que quedan registradas tanto para el PC1 (F=9,463;
$<0,001), PC2 (F=6,586; p<0,001) como para el PC3 (F=6,223; p<0,001).

A partir de la distribucién de los grupos poblacionales considerando los
PC1-3 (Fig. 5.8b-c) y los resultados derivados del 7est de comparacién multiple posz-
hoe (HSD Tukey; p=0,05, Tabla 5.9) observamos de igual modo que las diferentes
poblaciones se distribuyen en el morfoespacio en relacion al complejo dentario que
las describe. De este modo, los caracteres morfométricos del diente registrados
para el PC1 distinguen de forma significativa las poblaciones de Africa Central con
respecto a las del norte de Asia (mongoles y Siberia) (ver mapa PC1 en Fig. 5.8¢
para la variacién morfométrica en gradientes a nivel intergrupos). Para el PC1,
ademis se encuentran diferencias entre Africa Central y del Sur (p<0,01) que
sugieren la existencia de cambios en la conformacién del protocono afectando en
mayor medida a grupos San. Las poblaciones de Europa e India por su parte, asi
como las del norte de Asia, incluidos mongoles y grupos de Siberia (diferente a su
vez de Nueva Guinea; HSD Tukey p<0,01), presentan una distribucién
diferenciada con respecto a los grupos del sur de Africa por un protocono
contraido en mayor grado, cuya maxima expresion se registraria en poblacién Na-
Dene y Amerindia (HSD Tukey p<0,05). No obstante, la poblacién mongol
presenta a nivel particular esta expresion morfométrica en el grado mas acusado,
de este modo no sélo registra una variabilidad significativa con respecto a las
poblaciones del complejo Afridonti (Africa Central y del Sur), también con
respecto a Polinesia, SE asiatico, Nueva Guinea, Australia-Tasmania e incluso
grupos sinodontes Eskimo-Aleut, poblacién que unicamente se diferencia de
mongoles y agrupada junto a poblaciones del sur y sudeste asiatico as{ como de
Oceania, indicando una similitud de caracteres morfométricos.

Los cambios en la conformacién del diente M! que recoge el PC2 afectan
en mayor medida al protocono e hipocono. Por ello, a nivel interpoblacién el
porcentaje de varianza Gnicamente permite diferenciar entre aquellas poblaciones
con los cambios extremos en la dilatacion de estos caracteres anatdmicos, en este
caso Siberia con respecto a Africa del Sur (HSD Tukey p<0,001) y Australia-
Tasmania (HSD Tukey p<0,05). Finalmente, la expresién de caracteres recogidos

por el PC3 que afectan, como se ha comentado, al paracono y metacono en su
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Tabla 5.9. Comparacién multiple post-hoc (HSD Tukey) para los PC1—3 entre poblaciones para M.

PC1 (14,346%)/ AF AS EA ND A P SEA M 1 S E NG AT
Africa Central AF - 2,390 1,921 4,463 4,297 0,884 1,315 6,840 2810 5,280%* 2,906 0,6474 1,567
Africa Sur AS 5,783%* - 4,310 6,853%* 6,686%F 3274 3704  9,230%F  5200% 7,670**  5296* 3,037 3,957
Eskimo-Aleut EA 2,165 3,618 = 2,542 2,376 1,037 0,606  4,920* 0,889 3,359 0,985 1,273 0,353
Na-Dene ND 2,689 3,094 0,523 - 0,166 3,579 3,148 2,377 1,653 0,817 1,557 3,816 2,896
Amerindio A 2,555 3,227 0,390 0,133 = 3413 2982 2,544 1,487 0,983 1,391 3,649 2,729
Polinesia P 3,100 2,683 0,935 0,411 0,544 = 0,430  5956** 1,926 4,396 2,022 0,236 0,683
SE Asiatico SEA 3,684 2,099 1,519 0,995 1,129 0,584 = 5,526 1,496 3,965 1,592 0,667 0,252
Mongoles M 2,345 3,437 0,180 0,343 0,210 0,754 1,339 - 4,030 1,560 3934  6,193%F 5273
India I 2,908 2,875 0,743 0,219 0,352 0,192 0,776 0,562 - 2,470 0,096 2,163 1,243
Sibetia S 0,963 6,746%* 3,129 3,652 3,519 4,064 4,648 3,309 3,872 - 2,374 4,633* 3,712
Europa E 2,348 3,434 0,183 0,340 0,206 0,751 1,336 0,003 0,559 3,312 - 2,259 1,339
Nueva Guinea NG 2,223 3,559 0,058 0,465 0,332 0,876 1,461 0,122 0,684 3,187 0,125 - 0,920
Australia-Tasmania AT 4,035 1,748 1,870 1,346 1,480 0,935 0,350 1,690 1,127 4,999* 1,687 1,812 -
PC2 (12,709%)\

PC3 (8,66%) AF AS EA ND A P SEA M 1 S E NG AT
Africa Central AF - 5,093* 1,674 2,147 3,307 0,871 1,095 3,662 0,202 5,200% 0,352 4,861* 3,903
Africa Sur AS - 3,419 2,946 1,786 4,222 3,998 1,431 4,890* 0,107 5,445% 0,232 1,190
Eskimo-Aleut EA - 0,473 1,633 0,803 0,579 1,987 1,471 3,526 2,026 3,187 2,229
Na-Dene ND - 1,160 1,276 1,053 1,514 1,945 3,053 2,499 2,714 1,756
Amerindio A - 2,436 2,212 0,354 3,104 1,893 3,659 1,554 0,596
Polinesia P = 0,223 2,791 0,668 4,329 1,223 3,99 3,032
SE Asiatico SEA - 2,567 0,892 4,105 1,447 3,766 2,808
Mongoles M - 3,459 1,538 4,014 1,199 0,241
India I Ta 4,997* 0,555 4,658* 3,700
Sibetia S - 5,552 0,339 1,297
Europa E - 5,213* 4,255
Nueva Guinea NG - 0,958
Australia-Tasmania AT -

HSD Tukey diferencia significativa a p<0,05 (*¥), p<0,001 (**¥).
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dilatacién y contraccién del protocono (en PC3+), permiten que Africa Central se
distribuya y diferencie (HSD Tukey p<0,05) en el morfoespacio con respecto a
Africa del Sur, Siberia y Nueva Guinea, grupos diferenciados a su vez de India. El
complejo Eurodonti por su parte (valores mas extremos del PC3— ver Fig. 5.8)
presenta disimilitud cuando se compara con Africa del Sur, Nueva Guinea y Siberia.

Abndlisis de VVariables Candnicas (CV'A) para M’

El CVA realizado sobre los complejos dentales extrajo 5 variables canénicas (CVs),
la CV1 explica el 48,590% de la varianza y la CV2 el 26,592% con un % de varianza
acumulada para CV1-2 del 75,18% (Tabla 5.10).

Tabla 5.10. Andlisis de variables candnicas para complejos dentales para M'.

Variable candénica Valor singular % varianza % varianza acumulada
1 0,71526438 48,590 48,590
2 0,39144333 26,592 75,182
3 0,26876935 18,258 93,440
4 0,06022975 4,092 97,532
5 0,03633667 2,468 100,000

La varianza entre complejos queda escalada por la inversa de la matriz de varianza intracomplejo.

Cuando analizamos la distribucion morfoespacial de las CV1—3 en funcién
de los complejos dentales (Fig. 5.92) podemos observar como el complejo
Afridonti y Europa se distribuyen en los valores positivos de la CV1, mientras que
el resto de complejos quedan asignados en los valores negativos. Por otro lado, los
complejos Afridonti y Sino-América se clasifican en la CV2+ y diferenciados del
resto de complejos para la CV2—, siendo los valores recogidos para la CV3 (<20%
de varianza) los que maximizan las diferencias del complejo Eurodonti respecto a
Sunda- y Sahul-Pacifico (valores negativos CV3), mientras que Africa e India
presentan valores positivos de mayor similitud para la variable canénica.
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Fig. 5.9. Distribucién de las CV1—3 entre complejos dentales (a) y grupos poblacionales (b) en
funcién de los cambios en la forma del M! a lo largo de cada uno de los ejes.

Los porcentajes de asignacién correcta (validacion cruzada) (Tabla 5.11)
muestran como los casos analizados y relativos a los complejos Afridonti y Sunda-
Pacifico se clasifican en valores superiores a un 60% y el Sino-americano en un
53%. Los complejos con % de asignacién correcta <50% corresponden al Sahul-
Pacifico (43%), Eurodonti (37%) e Indodonti (32%). El % de estimacion previa a
la validacién cruzada para los complejos Afridonti y Sino-América no es menor del
2-3%, siendo el % de clasificacion con mayor cambio tras la validacion cruzada el
correspondiente al complejo Eurodonti (>20%), seguido del Sahul- y Sunda-
Pacifico (>10%).

Tabla 5.11. Porcentajes de clasificacion correcta a partir de la matriz de confusién corregida
(¢ross-validation) para los complejos dentales para M!.

Estimacion (%) Validacion cruzada (%)
Afridonti 66,00 63,24
Sino-América 55,43 53,10
Indodonti 42,00 32,71
Sahul-Pacifico 59,38 43,75
Sunda-Pacifico 84,00 68,80
Eurodonti 62,50 37,50

La variacién morfométrica entre complejos es significativa en todos los
casos (p<0,01) con distancias Procrustes minimas de 0,0275 entre los complejos
Sunda-Pacifico y Sahul-Pacifico (p=0,0061) y maximas de 0,0759 entre los
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complejos Eurodonti y Sahul-Pacifico (p<0,0001), presentando el resto de
complejos valores con distancias que oscilan entre 0,03 y 0,06 (Tabla 5.12).

Tabla 5.12. Distancias Procrustes entre las medias de grupos para los complejos dentales para

ML,
Afridonti ~ Eurodonti  Indodonti Sahul Sino-

América

Eurodont 0,0534

Indodonti 0,0623* 0,0635*

Sahul-Pacifico 0,0526* 0,0759* 0,0450%

Sino-América 0,0425* 0,0610% 0,0520% 0,0427*

Sunda-Pacifico 0,0411% 0,0547* 0,0377* 0,0275* 0,0372*

Diferencias entre valores p<0,01 (¥)

Cuando el analisis de variables canénicas se realizé agrupando las muestras

bajo la clasificaciéon de poblaciones (13 grupos), el analisis proporciond 12 CVs
(Tabla 5.13). E1 CV1 explica el 38,182% de la varianza mientras el CV2 el 19,734%.
El % de varianza acumulada de las tres primeras CV es del 76,67%.

Tabla 5.13. Andlisis de variables candnicas a nivel de poblacién para M!.

Variable candnica Valor singular % varianza % varianza acumulada
1 0,78382541 38,182 38,282
2 0,40512966 19,734 57,917
3 0,23254433 15,760 76,677
4 0,17549540 8,549 82,225
5 0,10704468 5,214 87,440

Datos derivados de las 5 primeras CV. La varianza entre grupos queda escalada por la inversa de la matriz de varianza

intragrupo.

La variacién morfométrica es significativa (p=0,05) en las distancias

Procrustes en casi la totalidad de comparaciones entre poblaciones, con distancias
que oscilan entre valores minimos significativos (0,0273—0,336) y no significativos

(0,0211) entre los grupos que conforman el grupo Sino-americano y distancias

méximas (0,103) entre Siberia y Sur de Africa (complejo Sino-americano y Afridonti

respectivamente) (Tabla 5.14).
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Tabla 5.14. Distancias Procrustes entre las formas medias a nivel poblacional para M.

Amerindio Aus“ah?- Aftica Eggmo- Europa India Mongoles Na- N Polinesia Siberia Africa Sur
Tasmania central Aleut Dene Guinea
Australia-Tasmania 0,0432%*
Africa central 0,0481** 0,0599**
Eskimo-Aleut 0,0273%* 0,0433%* 0,0388**
Europa 0,0528%* 0,0698%* 0,0469%* 0,0574%*
India 0,0479%* 0,0402% 0,054 1% 0,0498%* 0,0542%%
Mongoles 0,0442% 0,0622* 0,0728%* 0,0544% 0,0646%¢  0,0615*
Na-Dene 0,0211 0,0444+* 0,0496** 0,0336* 0,0555%F  0,0433*F  0,0460
N. Guinea 0,0453* 0,0401* 0,0546%* 0,0481* 0,0652%F  0,0498* 0,0721* 0,0492%*
Polinesia 0,0440%* 0,0373* 0,0414%* 0,0396* 0,0548%F  0,0344* 0,0636%** 0,0362* 0,0439*
Siberia 0,0505* 0,07271%* 0,0712%* 0,0585%* 0,0776*  0,0687**  0,0544 0,0583* 0,0657* 0,0743**
Africa sur 0,0719%* 0,0576%* 0,0673%* 0,0673%* 0,0819%k  0,0744**  0,0881** 0,0700%  0,0657**  0,0520%* 0,1030%*
SE asiatico 0,0424%* 0,0348* 0,0485%* 0,0408** 0,0544%¢  0,0361*%*  0,0698** 0,0421%%  0,0329%* 0,0331%* 0,0739%¢  0,0669%**

Diferencia significativa a p<0,05 (¥), p=<0,001 (**).
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Centroid Size (CS) y andlisis del Componente Alométrico para M’

Los resultados obtenidos en el analisis del tamafio relativo del diente (C),
muestra como los molares mas grandes los presentan el grupo Australo-
Tasmano seguido por el de Nueva Guinea, es decir, las poblaciones que
conforman el complejo Sahul-Pacifico. Por otro lado, el valor medio del CS§
mas pequefio lo presenta el complejo Eurodonti y el registrado para poblacién
cazadora-recolectora San del Sur de Africa (Tabla 5.15).

El analisis de la variabilidad del CS (ANOVA-un factor) muestra
diferencias significativas (F=5,997; p<0,001) entre poblaciones. Un analisis de
comparacién multiple post-hoc (HSD de Tukey; p<0,05) demuestra en efecto,
como las diferencias mas acusadas entre poblaciones y relativas al tamafio
dentario, se localizan entre las poblaciones Australo-Tasmanas con respecto a
aquellas consideradas en el complejo Afridonti (tanto Africa central como del
Sur; p<0,01) asi como con respecto a Europa (p<0,0001), mongoles y Na-
Dene (p=0,01) (ver Tabla 5.15). El menor tamafio dentario del complejo
Eurodonti maximiza a su vez la diferencia (p=0,01) con respecto a poblaciones
Sino-ameticanas como los Amerindios, Eskimo-Aleut, Na-Dene o Siberia, del
mismo modo que con respecto a India, Polinesia o Nueva Guinea, poblacién
que registra de igual modo diferencias en tamafio con respecto a los San del
Sur de Africa (HSD Tukey p=0,01).

Tabla 5.15. Estadisticos descriptivos del C entre poblaciones para M.

Poblacion n Min. Max. Media o
Aftica central 355 14,966 23,476 18,865 0,062
Amerindio 145 16,442 22977 19,256 0,098
Australia-Tasmania 24 17,131 23,415 20,180 0,350
Eskimo-Aleut 60 16,492 21,444 19,061 0,156
Europa 45 14,540 22,291 17,782 0,238
India 32 15,630 21,259 19,160 0,253
Mongolia 13 17,945 19,820 18,870 0,181
Na-Dene 29 15,928 21,070 18,949 0,195
Nueva Guinea 16 17,779 21,544 19,644 0,306
Polinesia 25 17,414 21,031 19,279 0,160
Siberia 1 18,009 21,028 19,310 0,288
Africa sur 15 16,448 20,814 18,396 0,328
SE asiatico 82 16,824 23,064 19,506 0,128
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Los analisis de alomettia, relacién entre la forma y el tamafio relativo
(CS) se analizaron a partir de la regresion multivariante de las coordenadas
Procrustes y CS (Fig. 5.10) y /ogCS (Fig. 5.11). Puede observarse que en los
dientes con mayor tamafio existe un cambio mas marcado de forma
relacionado con la disposicion relativa entre el metacono y el hipocono
(poblaciones del complejo Sahul-Pacifico).

Cayet
1T

cS=14 CS=19 C5=24

Fig. 5.10. Regresion multivariante (coordenadas Procrustes). Las grillas de deformacién ilustran
la variacion morfolégica de M! en relacion al CS. La grilla muestra la transformacion de la forma
media dependiendo del tamafio estimado por el modelo de regresion para un individuo de
tamafio pequefio (izq.) medio (centro) y grande (dcha.).

Cuando se realizé la regresién alométrica a partir de los valores
medios de forma de las coordenadas Procrustes de cada complejo dental y el
lpgCS (Fig. 5.11), el factor alométrico explica un 0,6851% de la varianza de la
forma p<0,0001.

0,030 Sahul-Pacifico @
0020

© Sunda-Pacifico
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@ Sino-América
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Fig. 5.11. Regresion multivariante de coordenadas Procrustes de M! y /pgCS  entre complejos
dentales.
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Sin atender a la division por complejos, se realizé el andlisis alométrico
de M! a partir de la completa configuracién de M* aislando el trigbn y aislando
el hipocono en relacion al igCS (Tabla 5.16), para evaluar qué patte del diente
(trigdn o hipocono) dirige el cambio alométrico en M1

Tabla 5.16. Regresion de forma de M1, trigon y talén sobre el /gCS

% correlacion p
! <
logCS M1 CoordProc (M) 0,676 0,0001
PC1 (MY 0,090 0,3851
. -
logCS Trigon Coordl.’roc (trigbn) 0,983 0,0001
PC1(trigon) 0,230 0,15
IogCS Talén CootdProc (talén) 7,000 <0,0001
PC1 (talon) 9’520 <0,0001
Test de permutacién (n=10.000) contra la hipétesis nula de independencia. Correlacion significativa a

2<0,05(%).

Los resultados obtenidos indican que el taléon o hipocono es la
estructura del diente que mayor informacién proporciona acerca del
componente alométrico en M! (7% para las coordenadas Procrustes), por ello
se realizo la regresion multivariante entre las variables de forma del M! en su
totalidad y el /ogCS del hipocono, obteniendo un porcentaje de correlacion del
8,24% (p<0,0001), valor muy superior al 0,6769% obtenido con el mismo
analisis utilizando como variable independiente el C§ de M.

De igual modo, utilizando el CS del hipocono como variable
independiente de la regresién, cuando los complejos dentales son
considerados de forma separada, el efecto alométrico explica un 8,69%
(»<0,0001) de la varianza de la forma en el complejo Afridonti, un 7,15%
(»<0,0001) en el complejo Eurodonti, un 13,27% (p<0,0001) en el Indodont,
el 10,44% (p<<0,0001) en el complejo Sahul-Pacifico, un 10,86% (p<<0,0001) en
el Sino-americano y un 7,92% (p<<0,0001) en el complejo Sunda-Pacifico.

En todos los casos, los % obtenidos se encuentran en un rango entre
=8-13% (p<0,0001), si bien cuando se analiza la trayectoria alométrica a partir
de los angulos entre los vectores alométricos por cada par de complejos (Tabla
5.17), es posible observar como en ningin caso, las trayectorias alométricas
son paralelas.
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Tabla 5.17. Comparacién angular de la direcciéon de los vectores de las regresiones
alométricas para M.

Afridonti Indodonti Sahul Sino-América Sunda
Eurodonti 52,050° 44,315° 48,133° 35,981° 43,865
Afridonti 46,856° 23,157° 32,338° 36,061°
Indodonti 37,443° 28,998° 33,971°
Sahul-Pacifico 21,529° 28,429°
Sino-América 21,901°

Rango del angulo de 0 a 180°. Todos los dngulos son significativos a p<0,001 entre complejos.

Los complejos Sahul-Pacifico y Sino-América presentan el menor
angulo (21,529°% p<0,00001). Por el contrario, el mayor angulo entre las
direcciones de los vectores alométricos se encuentra entre el complejo
Afridonti y Eurodonti (52,050% »p=0,00032).

Correspondencia entre datos morfométricos y rasgos morfoldgicos. E/
caso del tubérculo de Carabelli

En el analisis de minimos cuadrados parciales en dos bloques (2B-PLS), el
primer eje singular de la covariable ASUDAS (bloque 1) y el primer ¢je singular
derivado de las coordenadas Procrustes del M! (bloque 2) se encuentran
correlacionados de forma significativa (» = 0,57; p<0,0001), demostrando que
el modelo morfométrico registrado (configuraciéon de 15 landmarks
considerando el tubérculo de Carabelli) es proporcional con el obtenido
mediante el sistema ASUDAS. No obstante, los resultados entre las
coordenadas Procrustes y los rasgos ASUDAS (regresién multivariante), a
diferencia del analisis PLS, no muestran correlacién significativa (r=—0,039;
$=0,25).

Los valores de forma en cada nivel ASUDAS, demuestra como en el
nivel 7 (maxima expresion del rasgo), el total de la suma de la ciuspide de
Carabelli y la cuspide del protocono es ligeramente superior a las que pueda
adoptar un protocono en total ausencia del rasgo (nivel 0 de ASUDAS). Es
decir, los cambios de forma en cada nivel ASUDAS parecen indicar que
conforme la expresion del rasgo aumenta, las proporciones de la cispide del
protocono experimentan un reajuste, sin aumentar de forma notoria las
dimensiones del diente (probablemente derivado de su morfogénesis). Este
reajuste consiste en un movimiento distolingual del protocono con un
desplazamiento hacia el interior de la cuspide del protocono (registrado a partir
del landmark 8) (Fig. 5.12).
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Resultados

Cuando se analiza el cambio entre las dimensiones y la forma de M!
con ausencia de Carabelli (nivel 0), con respecto a aquellos con expresion
maxima (nivel 7), las diferencias del C entre ambos niveles (ausencia-maxima
expresion) son significativas entre el nivel 0 y el nivel 7 cuando se considera el
protocono aislado del resto del diente (r=—2,5727; p=0,010). Sin embargo,
cuando se considera el M! en su totalidad, no existen diferencias significativas
en el CS entre ambos niveles (/=0,899; p=0,4183).

Fig. 5.12. Analisis Discriminante entre los niveles 0 y 7 de ASUDAS. Rojo nivel 0, negro nivel
7.

Por otro lado, las diferencias de forma se evaluaron a partir de un
andlisis discriminante (DFA) entre el nivel 0 y el nivel 7 de ASUDAS. Los
resultados indican que existen diferencias significativas en la forma entre
ambos niveles (T?=5069; p<<0,0001). Estos resultados confirman que existe un
reajuste en las dimensiones de las cispides y que no consiste unicamente en la
reduccion del protocono sino que se produce un reajuste de otros caracteres
anatémicos del diente, como la cuspide metacono.

Tabla 5.18. Diferencias en la expresiéon y tamafio del diente (CS) entre niveles de expresion del
Carabelli (ausencia y niveles 5—7)

Diferencia en CS

% expresion CS (media) tre nivel t-test p
entre niveles

Eurodonti 15 17,78 0,202 -0,316 0,754
Afridonti 12,93 18,84 0,015 —0,064 0,948
Sunda-Pacifico 7,40 19,45 0,778 -1,819 0,072
Indodonti 3 19,16 - - -
Sahul-Pacifico 2,43 19,96 - - -
Sino-América 1,16 19,15 0,239 0,362 0,717

No existen datos en los casos en los que sélo existia un valor para el nivel de maxima expresion.

Si analizamos la frecuencia en la presencia del rasgo (niveles 5a 7) en
los distintos complejos dentales, es posible observar como los rangos de
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expresion varfan entre un 1,16% y un 15% (Tabla 5.18). No obstante, si se
compara el CS en dientes con total ausencia del rasgo (nivel 0) y maxima
expresion del rasgo (niveles 5 a 7) no es posible encontrar diferencias
significativas (#zest p<0,05) en los modelos evaluados. En este sentido,
podemos indicar que en aquellos complejos con un CS menor, los porcentajes

de frecuencia de los niveles de maxima expresion del rasgo son mas elevados.

5.2.2. Segundo Molar Superior M?

Abndlisis de Componentes Principales (PCA) para M?

El analisis de componentes principales de M? a partir de las coordenadas
Procrustes proporcioné 24 componentes principales (PCs) que explican el
100% de la variabilidad de la varianza (Tabla 5.19). El1 PC1 registra un
38,704% de la varianza, el PC2 contribuye con un 10,263% de la varianza y el
PC3 con un 5,593%. Los cambios en la forma del diente (valores
comprendidos entre —0,2 y 0,3) (Fig. 5.13) relacionados con el PC1+ expresan
una dilatacién del conjunto de las caspides que conforman el trigdn (paracono,
protocono y metacono) indicando ademas, una distancia mayor entre los
landmarks 6,7 y 8 (fisura lingual, vértice y apice de la caspide del protocono).
De forma antagdnica, los valores del PC1 negativos se relaciéon con una
reduccién en la expresion del trigén y una dilatacién del hipocono en sentido

distolingual.

Tabla 5.19. Anilisis de Componentes Principales (PCA) para M2.

PC Valor singular %Varianza % Varianza Acumulada
1 0,00877773 38,704 38,704
2 0,00232556 10,263 48,967
3 0,00126852 5,593 54,560
4 0,00115196 5,079 59,639
5 0,00109469 4,827 64,466
6 0,00093170 4,108 68,574
7 0,00086704 3,823 72,397
8 0,00077822 3,431 75,829
9 0,00072676 3,204 79,033

10 0,00060367 2,662 81,695

Resultados de los 10 primeros PCs.
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Resultados

Para el PC2 (10,263%) que recoge un 20% menos de varianza con
respecto al PC1, los cambios se asocian por un lado con las cuspides del
hipocono y metacono, los valores positivos indican una dilatacién distobucal
del hipocono mientras que los negativos se relacionan con una dilatacién del
metacono, aumentando la distancia del /andmark 4 respecto al 3 y al 8 (fisura
distobucal, respecto al vértice y apice de la cuspide del metacono). Por otro
lado, el PC2 también estarfa asociado a cambios en el protocono,
observandose en el PC2+ un aumento en la distancia entre el landmark 6 y 7
(fisura lingual y vértice del protocono) lo que provocaria una elongacioén
mesiolingual de esta caspide.

Los cambios en la conformacién de M2 relacionados con el PC3 estan
ligados de forma destacada con la disposiciéon de los landmarks de la
configuracién interna del diente 8, 9, 11, 12, 13 y 14 (apice del protocono,
apice del paracono, apice del hipocono, fosa central, fosa distal y fisura mesial).
Los valores positivos del PC3 indicarfan por un lado, una reduccién entre las
distancias del Jandmark 14 respecto al 9, del 8 respecto al 12 y del 11 respecto
al 13. Por otro lado observamos una dilatacién entre el Jandmark 3 y 10 (vértice
del metacono y apice de la cuspide del metacono) y entre el 5, 6 y 7 (vértice
del hipocono, fisura lingual y vértice del protocono) que resultaria para los
valores del PC3+ en un diente de tendencia cuadrangular, mientras que las
formas del PC3— se relacionarfan con un diente mas redondeado.

El andlisis multivariante de la varianza (MANOVA) para los tres
primeros PCs (PC1—3) que recogen el 54,56% de la variabilidad de la varianza,
muestra la existencia de diferencias significativas entre los complejos dentales
(A de Wilks=0,6004; F=19,54; p<0,0001; Traza de Pillai=0,4114; F=16,69;
$<0,0001). Cuando se analizan las diferencias entre complejos para el PC1-3
de forma independiente (ANOVA-un factor), se observa de igual modo como
existen diferencias (F de Welch para varianzas no homogéneas) que quedan
registradas tanto para el PC1 (F=23,73 p<0,001), PC2 (F=19,68; »<0,001)
como para el PC3 (F=7,737; p<0,001). A partir del ANOVA, el zesz de
comparaciéon multiple (HSD Tukey; p<0,05) (Tabla 5.20) detecta como
unicamente el complejo Afridonti es significativamente distinto respecto al
resto de complejos en el caso del PC1 (38,704%), mostrando las diferencias
mas marcadas respecto al complejo Sino-americano (p<0,001).
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Reduccién - - Dilatacion

PC1= PC1+

PC2+

PC3-

Fig. 5.13. Conformacion en el M?asociada a la variacion de los PC1—-3 (54,56% varianza). Los
valores negativos de los PCs se muestran a la izquierda (—0,2) y los valores positivos (+0,3) a la
detecha. Las grillas recogen el factor de expansién y cambios de deformacién en la dilatacién
(azul) y reduccién (rojo) con respecto a la forma consenso.

142



Resultados

Cuando observamos la distribuciéon de los complejos en el espacio
morfométrico (Fig. 5.14a), el PC1 distribuye al complejo Afridonti en los valores
negativos, caracterizado por una morfometria del diente que afecta en mayor
medida a una dilatacién del hipocono, mientras que el resto de complejos situados
en los valores positivos del PC1 registran una mayor expresion de las cuspides que
conforman el trighn, siendo el complejo Sino-americano el caso mas extremo en la
reduccién del hipocono.

Para el PC2 (10,26%) de nuevo la distribucién de complejos separa la
morfologia Afridonti del resto. Las diferencias mas marcadas se encuentran entre
el complejo Afridonti con respecto al Sunda-Pacifico y Eurodonti (p<0,001), que
situados en el extremo negativo del PC2 se caracterizan por una marcada dilatacion

del metacono y reduccién del hipocono.

Tabla 5.20. Comparacion multiple post-hoc (HSD Tukey) para los PC1—3 entre complejos
dentales para M2

PC1 (38,704%) Sino-América Sunda Indodonti Eurodonti Sahul
Afridonti 7,418%F* 4,637* 4,788** 4,194* 4,122*
Sino-América 2,781 2,630 3,224 3,296
Sunda 0,151 0,443 0,514
Indodonti 0,594 0,665
Eurodonti 0,071

PC2 (10,263%) Sino-América Sunda Indodonti Eurodonti Sahul
Afridonti 5,178%* 6,569+ 5,340%* 7,157#%* 4,506*
Sino-América 1,390 0,161 1,972 0,672
Sunda 1,220 0,582 2,063
Indodonti 1,811 0,834
Eurodonti 2,645

PC3 (5,593%) Sino-América Sunda Indodonti Eurodonti Sahul
Afridonti 3,829 3,045 0,074 4,043* 2,575
Sino-América 0,784 3,903 0,214 1,254
Sunda 3,119 0,998 0,469
Indodonti 4,118* 2,650
Eurodonti 1,468

Diferencias entre valores p<0,05 (¥), p<0,01 (*¥) y p<0,001 (*+¥)

Las diferencias derivadas del PC3 se encuentran en el complejo Eurodonti
con respecto al complejo Afridonti e Indodonti (p<0,05). El complejo Eurodonti
situado en los valores mas negativos del PC3 se caracteriza por la expresion de un
diente mas redondo, mientras que los dientes de los complejos situados en los
valores positivos del PC3 mostrarfan una forma del diente mas cuadrangular.

El analisis de la variabilidad morfométrica del diente entre grupos
poblacionales, cuando se comparan los PC1-3 (MANOVA) de igual modo
presenta diferencias significativas en el modelo multivariante, tanto para la A de
Wilks (0,5427; F=9,738; p<0,0001) como para la Traza de Pillai (0,4998; F=8,63;
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$<0,0001). Cuando se analiza la varianza entre grupos para el PC1—3 de forma
independiente (ANOVA-un factor), existen diferencias (F de Welch para varianzas
no homogéneas) entre grupos que quedan registradas tanto para el PC1 (F=12,61;
£<0,001), PC2 (F=9,79; p<0,001) como para el PC3 (F=3,327; p<0,001).

a Cc
PC3 (5,59%) Indodonti
o015

Afridonti

=

0010 4

sahul | sunda

P Europa  Sino-América

PC1(38,70%)

PC3 (5,59%)
002 1

Asrica Central Africa Sur

aaaaaa

0016
PC1(38,70%)

Fig. 5.14. Representacion de los valores promedio de PC1—3 en M2 entre complejos dentarios (a) y
poblaciones (b). Mapa de distribucién interpoblacién de la variacion fenotipica (c).

La distribucién de los grupos considerando los PC1—3 (Fig. 5.14b-c) y los
resultados detrivados de los #s# de comparacién multiple post-hoc (HSD Tukey;
$=0,05, Tabla 5.21) muestran como los grupos poblacionales se distribuyen en el
morfoespacio de acuerdo al complejo dental del que derivan. Los caracteres
morfométricos derivados del PC1 distinguen las poblaciones de Africa Central
respecto a todas las demas (ver mapa PC1 en Fig. 5.14c, la gradaciéon de valores
negativos a positivos parten del centro de Africa), ademés las diferencias resultan
marcadamente significativas (p<<0,001) con respecto a los grupos Eskimo-Aleut y
de Siberia, y significativas (p<0,05) respecto a Na-Dene y Sur de Africa. Nueva
Guinea, situada junto a Africa Central en los valores negativos del PC1 también
expresa diferencias significativas respecto al grupo Siberiano, que situado en el
extremo de los valores negativos del PC1, se relaciona con una marcada reduccion
en la expresion del hipocono.
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Resultados

Los cambios en la conformacion del M2 que recoge el PC2 establecen las
diferencias entre los grupos de Africa del Sur, situada en los valores del PC2+ con
respecto a las poblaciones Na-Dene, Nueva Guinea y SE asiatico (p<0,05), que
situadas en los valores negativos se relacionan con la expresién de un metacono
mas dilatado y una contraccién en la expresion del hipocono y del protocono. De
forma analoga, el PC2 expresa las diferencias entre los grupos sibetianos y las
poblaciones centroafricanas (p<0,05) y del Sur de Africa (p<0,01). Finalmente,
aunque los cambios recogidos por el PC3 distribuyen a las poblaciones Eskimo-
Aleutianas separadas del resto y situandolas en las posiciones mas extremas del PC3
negativo, ninguna de las diferencias resultan ser significativas.

Abndlisis de 1V ariables Candnicas (CV'A) para M?

El CVA realizado sobre los complejos dentales extrajo 5 variables canénicas (CVs),
la CV1 explica el 65,165% de la varianza y la CV2 el 18,438% con un % de varianza
acumulada para CV1-2 del 83,603% (Tabla 5.22).

Tabla 5.22. Anilisis de variables candnicas para complejos dentales para M2

Variable candnica Valor singular % varianza % varianza acumulada
1 1,17534855 65,165 65,165
2 0,33255899 18,438 83,603
3 0,16111241 8,933 92,536
4 0,87256900 4,838 97,374
5 0,04737300 2,626 100,000

La varianza entre complejos queda escalada por la inversa de la matriz de varianza intra—complejo.

Cuando analizamos la distribucién morfoespacial (Fig. 5.15a) de los
complejos atendiendo a la CV1, observamos como el complejo Afridonti queda
situado en valores extremos de la CV1+, mientras que el resto de complejos quedan
situados en los valores negativos. Respecto a la CV2, el complejo Afridonti
quedarfa situado en una posicién intermedia, mientras que el complejo Sino-
americano quedarfa desplazado a valores CV2— y el resto de complejos en valores
positivos. La CV3 (<10% de varianza) maximiza las diferencias del complejo

Eurodonti con respecto al Sahul-Pacifico, situado en valores negativos del CV3.
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Tabla 5.21. Comparacion multiple post-hoc (HSD Tukey) para los PC1—3 entre grupos poblacionales para M2

PC1 (38,704%)/ A AT AF EA E I M ND NG P S AS SEA
Amerindio A - 0,406 3,969 2,266 1,135 0,775 0,169 0,860 2,187 0,661 3,267 0,991 0,915
Australia-Tasmania AT 2242 - 3,563 2,672 0,728 0,369 0,236 1,267 1,781 0,255 3,673 1,397 0,509
Africa Central AF 3,668 1,426 - 6,236*F 2835 3194 3,800 4,830% 1,782 3,308 72370k 4960% 3,053
Eskimo-Aleut EA 2786 0,544 0,881 = 3401 3,042 2436 1,406 4,453 2928 1,001 1,275 3,182
Europa E 0,547 2,789 4,215 3,334 = 0,359 0,964 1,995 1,052 0,473 4,402 2,126 0,218
India I 0,534 1,708 3,134 2,252 1,081 = 0,605 1,636 1,411 0,114 4,043 1,767 0,140
Mongoles M 0,120 2,122 3,548 2,666 0,667 0,413 = 1,030 2,017 0,491 3,437 1,161 0,746
Na-Dene ND 0,216 2458 3884 3,003 0,331 0,750 0,336 = 3,048 1,522 2,407 0,130 1,777
Nueva Guinea NG 0,550 2,793 4,218 3,337 0,003 1,085 0,670 0,334 - 1,525 5,454** 3,178 1,271
Polinesia P 0,087 2,155 3,581 2,699 0,634 0,446 0,033 0,303 0,637 - 3,929 1,653 0,254
Sibetia S 1,075 3317 4,743 3,862% 0,527 1,609 1,195 0,858 0,524 1,162 - 2,276 4,183
Africa Sur AS 4,570 2,328 0,901 1,783 5117 4,036 4,449 4,786* 5,120 4,483 5,645%* - 1,907
SE Asiatico SEA 0,268 2,510 3936 3,055 0,279 0,802 0,388 0,051 0,282 0,355 0,806 4,838* -
PC2 (10,263%)\

PC3 (8,593%) A AT AF EA E I M ND NG P S AS SEA
Amerindio A - 1,194 2,127 0,570 0,188 2,228 0,885 0,539 0,008 0,047 0,103 3,076 0,481
Australia-Tasmania AT - 0,933 1,765 1,383 1,034 0,309 0,654 1,202 1,147 1,298 1,882 0,712
Africa Central AF - 2,698 2316 0,101 1,242 1,588 2,135 2,080 2,231 0,949 1,646
Eskimo-Aleut EA - 0,382 2,799 1455 1,110 0,562 0,618 0,466 3,647 1,052
Europa E = 2,417 1,074 0,727 0,180 0,236 0,084 3,265 0,669
India I 1 1,343 1,689 2236 2,181 2,332 0,848 1,747
Mongoles M - 0,345 0,893 0,837 0,988 2,191 0,403
Na-Dene ND - 0,547 0,491 0,642 2,537 0,057
Nueva Guinea NG - 0,055 0,095 3,084 0,489
Polinesia P = 0,151 3,029 0,433
Siberia S — 3,180 0,584
Africa Sur AS - 2,595
SE Asiatico SEA -

HSD Tukey diferencia significativa a p=<0,05 (¥); p=0,01 (**¥); p<0,001 (¥**).
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Fig. 5.15. Distribucién de las CV1—3 entre complejos dentales (a) y grupos poblacionales (b) en
funcién de los cambios en la forma del M2 a lo largo de cada uno de los ejes.

Los porcentajes de asignacién correcta (validacién cruzada) (Tabla 5.23)
en relacién a los complejos dentales muestran como existen % elevados de
clasificacién para los complejos Afridonti e Indodonti (valores superiores a un
60%) y valores intermedios en el caso del complejo Sino-americano. Siendo los
complejos Eurodonti, Sunda- y Sahul-Pacifico los que muestran los valores mas
bajos no superando el 40% de clasificacién correcta. El % de estimacién previa a
la correccién por validacion cruzada no es >10% en los casos de los complejos
Afridonti, Sunda-Pacifico y Sino-América y no superan el 20% de diferencias para
Indodonti y Sahul-Pacifico. Sin embargo, el complejo Eurodonti muestra el mayor
cambio respecto al % de asignacion corregida superando el 30%.

Tabla 5.23. Porcentajes de clasificacion correcta a partir de la matriz de confusion corregida

(cross-validation) para los complejos dentales en M2.

Estimacion (%) Validacion cruzada (%)

Afridonti 69,62% 67,28%
Sino-América 58,70% 49,67%
Indodonti 72% 36%
Sahul-Pacifico 79,16% 62,50%
Sunda-Pacifico 50% 30%
Eurodonti 40,96% 32,53%
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La variacién morfométrica entre complejos es significativamente distinta
en casi todos los casos. Las distancias Procrustes oscilan entre valores minimos no
significativos de 0,0309 (p = 0,3225) entre el complejo Sahul- y Sunda-Pacifico y
valores maximos significativos de 0,1058 (p<<0,0001) entre el complejo Afridonti y
Sino-América. El resto de complejos presenta distancias Procrustes intermedias
que oscilan entre 0,04 y 0,08 (Tabla 5.24).

Tabla 5.24. Distancias Procrustes entre las medias de grupos para los complejos dentales para

M2,
. . . . Sino-
Afridonti Eurodonti Indodonti Sahul L.

América

Eurodonti 0,0884%k*

Indodonti 0,0858%+* 0,0535*

Sahul-Pacifico 0,0696%** 0,0575* 0,0448

Sino-América 0,1058*** 0,0669%** 0,0602%* 0,0550*%

Sunda-Pacifico 0,081 7k 0,0480% 0,0377 0,0309 0,0458%*

Diferencias entre valores p<0,05 (¥), p<0,01 (**) y p<0,001 (***)

Cuando el analisis de variables canoénicas se realizé agrupando las muestras
en los 13 grupos derivados de los complejos dentales, el analisis proporcioné 12
CVs (Tabla 5.25). La CV1 explica el 48,931% de la varianza mientras que la CV2 el
15,968%. El % de varianza acumulada de las tres primeras CV es del 79,654%.

Tabla 5.25. Analisis de variables canénicas a nivel de poblacién para M2.

Variable candnica Valor singular % varianza % varianza acumulada
1 1,30094417 48,931 48,931
2 0,42454258 15,968 64,899
3 0,39228053 14,755 79,654
4 0,16424155 6,177 85,832
5 0,10814450 4,068 89,899

Datos derivados de las 5 primeras CV. La varianza entre grupos queda escalada por la inversa de la matriz de varianza
intragrupo.

Las distancias Procrustes entre grupos oscilan en unos valores de distancias
minimas de =0,03 (no significativas o ligeramente significativas) entre el grupo
Amerindio con respecto a Na-Dene, Polinesia y Sudeste asiatico (p<<0,05) y
distancias méaximas significativas de =0,14 entre el grupo de Africa Central y el
Eskimo-Aleutiano (p<0,001). En todos los casos las distancias son significativas
cuando se comparan las distancias entre Africa Central y el resto de grupos (Tabla
5.26).
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Tabla 5.26. Distancias Procrustes entre las formas medias a nivel de grupos poblacionales para M2

Lo Australia- Aftrica . Na- Poline o Africa SE Eskimo- Mongo
Amerindio Tasmania Central Europa India Dene sia Siberia Sur Asiatico Aleut -lesg
Australia-Tasmania 0,0570*
Africa Central 0,0995%+* 0,088*+*
Europa 0,0535* 0,0718* 0,0916%**
India 0,0524* 0,0480 0,0908*+* 0,0535*
Na-Dene 0,0343 0,0646 0,1175%k* 0,0761%* 0,0672*
Polinesia 0,0378 0,0415 0,0876%** 0,0521 0,0434 0,0513
Sibetia 0,0852% 0,1007 0,1706%+* 0,1178*+* 0,1136*¢  0,0700 0,0975
Africa Sur 0,088 0,0557 0,1190%k* 0,11071%¢* 0,0837* 0,0855 0,0843 0,1009
SE asiatico 0,0372* 0,0483 0,0877#k* 0,0494 0,0393 0,0538 0,0349 0,1031* 0,0881%*
Eskimo-Aleut 0,0685%+* 0,0757 0,1394%k* 0,1030¢* 0,0920%¢  0,0600  0,0769* 0,0709 0,0704 0,0885%**
Mongoles 0,0508 0,0438 0,1008* 0,0637 0,0483 0,0554 0,0437 0,0926 0,0712 0,0397 0,0826
N. Guinea 0,0591 0,0641 0,0720%* 0,0568* 0,0629* 0,0765 0,0485 0,1238** 0,1097* 0,0448 0,111 1% 0,0662

Diferencias entre valores p<0,05 (¥), p<0,01 (*¥) y p<0,001 (**¥)



Sin embargo, los grupos del sur de Africa al contrario que Africa Central,
muestra distancias menores y no significativas con respecto al grupo Australo-
Tasmano, ademas las distancias entre Africa Central y del Sur son elevadas y
altamente significativas (p<<0,001).

Centroid Size (CS) y andlisis del Componente Alomiétrico Para M?

Los resultados obtenidos en el andlisis del tamafio relativo del diente (CS) muestran
como los molares mas grandes los presenta el grupo Australo-Tasmano seguido de
Polinesia. Por otro lado, el valor medio del C§ mas pequefio lo presenta la
poblacién europea seguida de la poblacién San del Sur de Africa (Tabla 5.27).

El andlisis de la variabilidad del CS (ANOVA-un factor) para los grupos
poblacionales muestra diferencias significativas (F=3,041 p<<0,001). El analisis post-
hoe (HSD de Tukey; p<0,05) indica que estas diferencias son significativas
Gnicamente entre la poblacién europea y Africa Central.

Tabla 5.27. Estadisticos descriptivos del CS entre poblaciones para M2

Poblacién n Min. Max. Media o

Africa Central 201 13,706 22,863 18,016 0,110
Amerindio 87 14,706 21,400 17,666 0,140
Australia-Tasmania 17 16,172 20,406 18,308 0,283
Eskimo-Aleut 39 14,742 19,722 17,302 0,170
Europa 25 14,066 18,568 16,860 0,213
India 24 14,802 20,528 17,250 0,333
Mongolia 4 14,603 18,978 17,293 1,015
Na-Dene 18 15,770 19,919 17,696 0,298
Nueva Guinea 13 14,572 19,611 17,893 0,375
Polinesia 16 16,435 19,613 18,192 0,264
Sibetia 7 16,093 19,881 17,764 0,514
Africa Sur 13 14,283 20,358 16,930 0,469
SE asiatico 67 13,397 20,304 17,424 0,159
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Los analisis de alomettia, relacion entre la forma y el tamafo relativo del
diente (CS) se analizaron a partir de la regresion multivariante de las coordenadas
Procrustes y CS' (Fig. 5.16) y logCS (Fig. 5.17). Puede observarse que en los dientes
con mayor tamano relativo existe un cambio mas marcado de forma relacionado
con el hipocono (poblaciones del complejo Sahul-Pacifico).

1J

ferf

jnu

CS=13 CS=18 CS=23

Fig. 5.16. Regresion multivariante (Coordenadas Procrustes). Las grillas de deformacién ilustran la
variacién morfolégica de M2 en relacion al CS. La grilla muestra la transformacion de la forma media
dependiendo del tamafio estimado por el modelo de regresién para un individuo de tamafio pequefio
(izq.) medio (centro) y grande (dcha.).

Cuando se realiz6 la regresién alométrica a partir de los valores medios de
forma de las coordenadas Procustes de cada complejo dental y el /ogCS (Fig. 5.17),
el factor alométrico explica un 25,31% de la varianza de la forma p=0,2696.

0,04
@ Afridonti

0,00 Sahul-Pacifico ©

Sunda-Pacifico
o2 Indodonti °
-]

[
Sino-América

0,04

® Eurodonti

Coordenadas Procrustes

0,08 ™ T v 3
2,82 2,84 2,88 2,88 2,90

Tamario diente (logCS)

Fig. 5.17. Regresion multivariante de coordenadas Procrustes de M2y /pgCS entre complejos dentales.
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Sin atender a la divisién por complejos, se realizo el analisis alométrico de
M2 primero a partir de la completa configuracién de M2 aislando el trigon en
segundo lugar y finalmente, aislando el hipocono en relacion al /ggCS (Tabla 5.28),
para evaluar qué parte del diente (trigon o hipocono) dirige el cambio alométrico
en M2

Tabla 5.28. Regresion de forma de M2, trigbn y talén sobre el igCS.

% correlacion p
2 0 <
logCS M2 CoordProc (M2) 6,7152% 0,0001
PC1 (M2) 16,2071% <0,0001
logCS Trigon coord?roc (trigon) 1,4675% <0,0001
PC1(trigén) 3,0791% <0,0001
logCS Talén CoordProc (talén) 27,0716% <0,0001
PC1 (talén) 50,0719% <0,0001

Test de permutacion (n=10.000) contra la hipétesis nula de independencia. Correlacion significativa a p<0,05(*).

Los resultados obtenidos indican que el talén o hipocono es la estructura
del diente que mayor informacién proporciona acerca del componente alométrico
en M2 (% de correlaciéon mas elevado, >20% para las coordenadas Procrustes); por
ello se realizé la regresién multivariante entre las variables de forma del M? en su
totalidad y el /ogCS del hipocono donde se obtuvo un porcentaje de correlacion del
28,40% (p<<0,0001), algo superior al 25% obtenido con el mismo analisis utilizando
como variable independiente el CS§ de la configuracién completa de M2

Cuando los complejos se consideran de forma separada, utilizando el CS
del hipocono como variable independiente de la regresion, el efecto alométrico
explica un 19,76% (p<<0,0001) de la varianza de la forma en el complejo Afridonti,
un 24,33% (p<0,0001) en el complejo Eurodonti, 37,17% (p<<0,0001) en el
complejo Indodonti, 12,20% (p=0,0137) en el complejo Sahul-Pacifico, 30,74%
(»<0,0001) en el complejo Sino-americano y un 39,14% (p<0,0001) en el complejo
Sunda-Pacifico. Los % obtenidos se encuentran en un rango entre =12—39%
(p<0,05).

Para analizar si los distintos complejos dentales comparten la misma
trayectoria alométrica, se calcularon de igual modo que para el diente M' los
angulos entre los vectores alométricos por cada par de complejos (Tabla 5.29).
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Tabla 5.29. Comparacion angular de la direccién de los vectores de las regresiones alométricas en

M2,

Afridonti Indodonti Sahul Sino-América Sunda
Eurodonti 26,867° 39,137° 45,605° 28,644° 34,274°
Afridonti 21,855° 26,780° 18,940° 16,061°
Indodonti 32,671° 37,302° 18,649°
Sahul-Pacifico 35,452° 25,002°
Sino-América 20,351°

Rango del angulo de 0 a 180°. Todos los angulos son significativos a p<0,001 entre complejos.

Los complejos Sunda-Pacifico y Afridonti presentan el menor angulo
(16,06°% p<0,001). Por el contrario, el mayor angulo entre las direcciones de los
vectores alométricos se encuentra entre el complejo Sahul-Pacifico y Eurodonti

(45,60 p<0,001).

Correspondencia entre datos morfométricos y rasgos morfoldgicos. El caso

del Hipocono

En el analisis de minimos cuadrados parciales en dos bloques (2B-PLS), el primer
eje singular derivado de las coordenadas Procrustes del M? (bloque 2) y el primer
eje singular de la covariable ASUDAS (bloque 1), se encuentran altamente
correlacionados (r = 0,85; p<<0,0001). Ademds, los resultados de la regresion
multivariante entre las coordenadas Procrustes y los rasgos morfologicos
ASUDAS, muestran correlacién significativa (r=0,296; p=0,0005).

Los valores de forma en cada nivel de ASUDAS muestran que conforme
va disminuyendo la expresiéon del hipocono, la del protocono y el metacono
aumentan, de modo que la configuracién del diente sufre un reajuste en la
disposiciéon  relativa de las  cuspides para que no  disminuyan
desproporcionadamente sus dimensiones.

Para estudiar este cambio en las dimensiones y en la forma de M2, se
compararon dientes con ausencia de la expresion del rasgo (nivel 0) y dientes con
maxima expresiéon del rasgo del hipocono (nivel 5), utilizando los valores de
ASUDAS como variables clasificatorias de la muestra. Las diferencias de los C§
entre ambos niveles son significativas (#=—2,46; p=0,015) lo que indica que aunque
se realice un reajuste en las dimensiones de las cuspides para suplir la disminucion
del hipocono, estas no igualan las dimensiones de un M? con maxima expresién de

su hipocono.
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Por otro lado, las diferencias de forma (Fig. 5.18) se evaluaron a partir de
un analisis discriminante (DFA) entre el nivel 0 y el nivel 5 de ASUDAS. Los
resultados indican que existen diferencias significativas en la forma entre ambos
niveles (T?=2332,45; p<0,0001).

Fig. 5.18. Analisis Discriminante entre los niveles 0 y 5 de ASUDAS. Rojo nivel 0, negro nivel 5.

Ademis, se estudi6 la frecuencia de minima expresién del rasgo (niveles 0
a 2) en los distintos complejos dentales y se obtuvo que los rangos de minima
expresion oscilan entre un 3,72% en el complejo Afridonti y un 28,84% en el
complejo Eurodonti (Tabla 5.30). Adicionalmente, para cada complejo se compard
el CS del M2 entre los fenotipos de minima expresioén del rasgo (nivel 0 a 2) y

maxima expresion del rasgo (nivel 5).

Tabla 5.30. % de minima expresion (niveles 0-2) y diferencias en CS entre niveles (0-2 y 5).

CcS Diferencia en CS entre

% expresién (media) niveles expresion rrtest P
Sino-América 28,84% 19,15 1,9536 —4,8669 0,0001*
Eurodonti 19% 17,78 0,9895 —1,8683 0,0885
Sunda-pacifico 14,28% 19,45 1,3675 —3,2528 0,0003*
Sahul-pacifico 12,9% 19,96 1,2790 —1,3590 0,2109
Indodonti 12% 19,16 3,9715 —4,8689 0,0046*
Afridonti 3,72% 18,84 2,1960 —3,9700 0,0001*

Los resultados indican que al igual que en las comparaciones a nivel global,
también existen diferencias significativas del CS en los diferentes complejos
dentales atendiendo a los niveles minimos y maximos de ASUDAS, siendo el
complejo Eurodonti y el Sahul-Pacifico la excepcidn, no encontrandose diferencias
en el CS entre molares con minima y maxima expresion del hipocono.
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5.3. Variabilidad fenotipica del diente entre

poblaciones humanas modernas

5.3.1 Analisis de varianza entre regiones

A partir del analisis de los valores Fsr entre regiones (Frr), los resultados de la
varianza entre regiones (AR), tanto para M! como para M? muestran valores
menores que la varianza intrarregional (WR) cuando se consideran los 6 complejos
dentales en los modelos (Tabla 5.31). Para el diente M, la AR a h=1 es menor con
respecto a una h=0,55 en el modelo corregido y no-corregido (AR=0,04). De igual
modo, la AR considerando h=1 es aproximadamente dos veces menor que los
valores derivados de una h=0,55, donde la AR obtenida es de 0,08 para el modelo
no-corregido y 0,07 (£0,006) para el corregido. Por otro lado, cuando
consideramos el diente M2, se obtuvieron de igual modo menores valores de
varianza AR cuando se considera una h=1, aumentando la varianza en =0,02% en

los modelos corregido y no-corregido para una h=0,55.

Tabla 5.31. Valores Fsr en el analisis entre regiones (Frr).

Mm! M2
WR=1- WR=1-

(AR) Frr  (AR) Far F (AR)Fgr (AR)Frr F

RT RT
h=1 h= h=1 h=

055 h=0,55 0,55 h=0,55
No-corregido  0,049414 0,086352 0,913648 0,038721 0,067471 0,932529
Corregido 0,041547 0,078485 0,921515 0,026756 0,055956 0,944044

Error estandar 0,005217 0,006499 0,006499 0,004314 0,005469 0,005469

Los valores Fsr cuando h=1, son los valores minimos de Fsr posibles. Para comparar con otros valores de Fsr como los

derivados de marcadores genéticos los valores deben ser ajustados a los valores medios de heredabilidad, en nuestro caso
h=0,55. Vatianza entre regiones (AR), varianza intrarregional (WR). El valor WR se calcula con h=0,55.

Los valores obtenidos para AR <0,1, tanto para una h=1 y h=0,55 en
ambos diente (M! y M?), contrastan con los valores WR cercanos a 1 para h=0,55
(WR: M'—M2 > 0,9), tanto en el modelo corregido como para el no-corregido.
Estos resultados implican que la varianza a nivel intrarregional, tomando como
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modelo la variabilidad entre dientes agrupados en complejos dentales, es
significativamente mayor que la varianza entre regiones.
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Fig. 5.19. Varianza fenotipica entre complejos dentales para M! (a) y M2 (b). Representacién de los
dos primeros vectores propios (eigenvectores) detivados de la matriz R obtenida bajo la asuncién de
igual peso de las poblaciones clasificadas en 6 complejos dentales.

El analisis de varianza entre complejos dentales a partir de la matriz R
(h=0,55), extrajo en el caso de M! 5 vectores propios o cigenvectores. Los dos
primeros eigenvectores recogen el 82,6% de la varianza total (Fig.5.19a); el primero
(62,8%) registra la variacion entre el complejo Afridonti y Eurodonti (valores
positivos), con respecto al Indodonti, Sahul- y Sunda-Pacifico y el complejo Sino-
americano, dispuestos a lo largo de los valores negativos del vector 1; el eigenvector
2 (19,8%) por su parte, permite observar como los complejos con mayor variacién
quedan representados por el Indodonti (valores negativos) con respecto a Sahul-
Pacifico y Sino-América (valores positivos) ya que tanto el complejo Afridonti
(—0,003), como el Sunda-Pacifico (0,0005) y Europa (0,03) se encuentran en valores
cercanos a cero para el segundo vector propio (eigenvector 2).

Por otra parte, en el caso del segundo molar (M?), la matriz R extrajo 4
eigenvectores, explicando los dos primeros (86,2%) un =4% mas de varianza entre
complejos con respecto al primer molar (M") (Fig.5.19b). El primer vector propio
explica el 58% de varianza entre complejos y la diferencia mas notoria con respecto
al M! radica en la disposicién de Europa con valores negativos. Para este modelo,
el mayor porcentaje de variacién entre complejos con respecto a M' queda

expresado por el segundo vector propio (28,3% varianza) que desplaza a valores
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negativos el complejo Eurodonti y Sahul-Pacifico. No obstante, con excepcion de
estos complejos, la variacién entre aquellos que registran una mayor variabilidad
(Afridonti, Indodonti y Sino-América), en ambos dientes se distribuyen de manera
similar, respondiendo por tanto a un menor cambio fenotipico entre M! y M?; estos
cambios seran mayores entre dientes cuando se atiende a los complejos Eurodonti
y Sahul-Pacifico.

5.3.2. Analisis de varianza entre poblaciones

El analisis de los valores Fsr entre las poblaciones locales (Fir), tanto para
M! (44 poblaciones) como para M2 (42 poblaciones), estima un valor mayor con
respecto a Frr, tal y como cabria esperar, puesto que la diferenciacién entre
poblaciones locales en un nivel global incluye tanto la variacién entre regiones,
como la variacién entre poblaciones dentro de una misma region (Tabla 5.32).
Cuando consideramos el modelo Frr para h=1, los valores de variacién son
menores con respecto a una h=0,55, sin embargo la diferencia de valores con
respecto a su correccién con h=1 es mayor que cuando se analiza la Fyra una
h=0,55. La Frr a h=1 tanto en M! como en M2 disminuye para el modelo corregido
en =0,04—0,06 de variacién. Si bien, la variacién, en efecto, es mayor que con
respecto a Frr. Del mismo modo, si para Frr se obtenian rangos de variacion entre
0,05—0,08, los valores de Fr.r aumentan =0,1 con valores entre 0,12 para el modelo
corregido de M2y 0,19 para el no-corregido, mayor que la variacién encontrada
para el diente M! (Frr = 0,17; no-corregido h=0,55). La variacién intrapoblacién
(WL) es =0,8 para los diente M! y M2, tanto para el modelo corregido como para

el no-corregido.

Tabla 5.32. Valores Fsr en el anilisis entre poblaciones (Fyr).

M! (44 poblaciones) M2 (42 poblaciones)
Frr Frr WL=1- Fr.1 Fur Frr WL=1- Frr
h=1 h=0,55 h=0,55 h=1 h=0,55 h=0,55
No-corregido 0,105066 0,175908 0,824092 0,114474 0,190310 0,80969
Corregido 0,066423 0,135751 0,864249 0,059303 0,126376 0,873624
Error estandar 0,005371 0,006142 0,006142 0,007579 0,008541 0,008541

Los valores Fsr cuando h=1, son los valores minimos de Fsr posibles. Para comparar con otros valores de Fsr como por
ejemplo los derivados de marcadores genéticos, estos valotes deben ser ajustados a los valores medios de heredabilidad, en

nuestro caso h=0,55. La variacién intrapoblacional (WL) se calcula como 1- Frrcon h=0,55.
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Los componentes de la varianza para la variacion del M! y del M2 muestran

como los valores son mas elevados a nivel intrarregional o poblacional que a nivel

interregional o entre poblaciones, asi mismo los valores comparativos para AR, AL

y WL expresados en porcentaje muestran resultados similares a partir de varios

estudios genéticos, craniométricos, color de la piel y dentales (Tabla 5.33).

Tabla 5.33. Componentes de la varianza sobre los valores corregido y h=0,55 y comparacién de

los componentes de la varianza a partir de diferentes datos.

Fuente de variacion M! M2
Entre regiones AR= Frr 0,078485 (0,006499) 0,055956 (0,005469)
Intra regional WR=1- Frr 0,921515 (0,006499) 0,944044 (0,005469)

Entre poblaciones AL= Frr- Frr
Intra poblacional ~ WL=1- Frr

0,057266 (0,008942)
0,864249 (0,006142)

0,07042 (0,101419)
0,873624 (0,008541)

Componentes de la Varianza (%)

, Entre Entre Intra-
. Numero de . . .
Datos Referencia Region Regiones poblaciones poblacional
egiones
g (AR) Locales (AL) (WL)
Polimorfi
OUMOTHSMOS 1 wontin (1972) 7 63 83 85,4
en sangre
Polimorfismos
Latter (1980) 6 10,4 5,6 84
en sangre
Mi Eli
ADC;’SM  Barbujani et al. (1997) 5 10 55 84,5
Craniométricos  Relethford (2002) 6 14,6 6,7 78,8
Color de la piel ~ Relethford (2002) 5 87,9 3,2 8,9
Métri
etricos Hanihara et al. (2005) 7 <20
dentales
No  métricos .
Hanihara (2008) 12 134
dentales
GM de M! Presente estudio 6 7,8 57 86,5
GM de M? Presente estudio 6 55 7 87,5

>

Por dltimo, cuando analizamos los valores Fsr de forma independiente,

para cada uno de los 6 complejos dentales, considerandose para este proposito las

poblaciones locales como las unidades de referencia en el analisis (Tabla 5.34),

observamos en todos los casos y para ambos dientes (M'—M?2) como la varianza es

menor para una h=1.
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Tabla 5.34. Valores de varianza (Fsr) intra complejos dentales.

Resultados

M! M2

Complejos Fst Fst Fst Fst
dentales h=1 h=0,55 h=1 h=0,55
No-corregido 0,094315 0,159197 0,052600 0,091691
Afridonti Corregido 0,081269 0,146151 0,036347 0,075437
Error estindar 0,012567 0,014604 0,011781 0,014601
No-corregido 0,062930 0,108815 0,049446 0,086406
Indodonti Corregido 0,028297 0,074183 0,008056 0,041962
Error estindar 0,018938 0,230970 0,019429 0,024201
No-corregido 0,027571 0,049023 0,049524 0,086537
Sahul-Pacifico Corregido 0,003369 0,022981 0,015587 0,052600
Error estindar 0,011491 0,014818 0,016989 0,021159
No-corregido 0,079910 0,136375 0,072540 0,124502
Sunda-Pacifico Corregido 0,047888 0,102821 0,029908 0,081099
Error estindar 0,012264 0,014569 0,013173 0,015828
No-corregido 0,062795 0,108594 0,051971 0,090638
Sino-América Corregido 0,031350 0,077148 0,009361 0,036338
Error estandar 0,015713 0,014432 0,017905

Eurodonti -

0,012881

Los valores Fsr cuando h=1, son los valores minimos de Fsr posibles. Para comparar con otros valores de Fsr como por

ejemplo los derivados de marcadores genéticos, estos valores deben ser ajustados a los valores medios de heredabilidad, en

nuestro caso h=0,55. El complejo Eurodonti no se incluye ya que presenta una tnica poblacion.

Para el M, cuando los analisis se realizan de forma independiente con los

valores corregidos y h=0,55, la variacién intrarregional (Fsr) es mayor en el
complejo Afridonti (Fsr=0,146£0,01), seguido del complejo Sunda-Pacifico

(Fsr=0,102£0,01); los complejos Indodonti y Sino-América registran por su parte

una varianza de 0,07, siendo el complejo Sahul-Pacifico (Fsr=0,02+0,01) el que

menor varianza expresa. Por otro lado, los valores Fsr para M2 son menores que

para M!, donde el complejo Sunda-Pacifico presenta el valor mas elevado
(Fsr=0,081£0,01) seguido del complejo Afridonti (Fsr=0,075%0,01), en todo caso
siendo los complejos que mayor varianza presentan en ambos dientes. A diferencia
de M1, para el diente M2 los complejos Indodonti (Fsr=0,0410,02) y Sino-América
(Fsr=0,03£0,01) muestran una menor vatianza y el Sahul-Pacifico por el contrario

mayor (Fsr=0,0510,02).
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5.4 Distancias fenotipicas entre poblaciones en
relacion a la geografia y factores ecolégicos

5.4.1. Distancia fenotipica y dispersion geografica

La relacién entre las matrices de distancias fenotipicas y geograficas muestra la
existencia de una correlacion positiva y significativa (fesz Mantel; p<0,05) tanto para
el diente M' (»=0,112; p=0,031) como para el M? (»=0,099; p=0,042) (Fig. 5.20).
Aunque las correlaciones presentan un valor reducido (r<0,2), existe una clara

tendencia a la variaciéon fenotipica en relacién a las distancias geograficas entre

poblaciones.
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Fig. 5.20. Relacion entre la distancia geografica (km) y la variabilidad fenotipica dentaria. Para M! (a)
se consideraron 946 pares de distancias y 862 para M2 (b). Dado el umbral de significacién «=0,05 es
posible rechazar la hipétesis nula (Ho) de ausencia de correlacién entre matrices (ver distribucién
valores <0,05; arriba derecha).

A partir de los residuos derivados de la regresiéon de las distancias
fenotipicas sobre las distancias geograficas, los patrones de aislamiento por
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distancia realizados entre los complejos dentales Afridonti, Sino-Americano, Sahul
y Sunda-Pacifico (Europa y el complejo Indodonti no fueron considerados por
estar representados por menos de tres poblaciones), muestran que para M! existe
un similitud en el modelo morfométrico cuando consideramos el conjunto de
complejos dentales (ANOSIM: R=0,08848; p=0,0117), no existiendo por tanto
diferencias en los patrones de aislamiento por distancia entre los complejos. No
obstante, la correccion post-hoc de Bonferroni (p<0,05), muestra diferencias
significativas entre el complejo Afridonti y los complejos Sino-Americano y Sunda-
Pacifico para el diente M! (Tabla 5.35).

Tabla 5.35. Diferencias en patrones de aislamiento por distancia.

M! Sino-América Sunda-Pacifico Sahul-Pacifico
Afridonti 0,0006* 0,0006* 1
Sino-América = 1 1
Sunda-Pacifico - 0,5802

M2 Sino-América Sunda-Pacifico Sahul-Pacifico
Afridonti 1 0,0024* 0,0828
Sino-América - 1 0,0252*
Sunda-Pacifico - 0,0034*

Bonferroni p<0,05 (*)

Por otro lado, cuando se analiza el M2 los resultados son similares a los
obtenidos para M!, presentando una no disimilitud en el patrén de distancias
tenotipicas (ANOSIM; R=0,04847; p=0,0558).

La forma (PC1), el tamafio relativo del diente (lgCS) del diente asi
como la varianza intrapoblacional en relaciéon a la distancia desde el Africa
Subsahariana (Tabla 5.36), muestra como tnicamente el factor PC1 de forma se
correlaciona de modo significativo y para ambos dientes considerados (M'~2), con
la distancia geografica de las poblaciones (en Km) al este de Africa, no existiendo
en este sentido, una correlacién significativa con respecto a la covariable empleada
para el tamafio del diente o la varianza fenotipica (Fig. 5.21).

La conformacion morfométrica entre el diente M! y M2 presenta por
tanto, una asociacion significativa en relaciéon a las posibles rutas de dispersion de
las poblaciones desde un origen africano, no obstante la correlacién negativa
obtenida para M! contrasta con un tipo de tendencia positiva para el diente M2 y
sugiere en efecto, que los cambios morfométricos o caracteres anatomicos entre
dientes evolucionan de manera disimilar en relacion a la dispersion geografica.
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Tabla 5.36. Resultados de la regresioén entre forma, tamafio del diente y varianza fenotipica entre
complejos y poblaciones con respecto a la distancia (IKm) desde el Valle de Omo (Etiopfa).

M! M2
Variables P RZ 7 P Rz 7
PC1 —0,534 0,28 0,001 0,346 0,119 0,024
logCS 0,256 0,066 0,092 0,204 0,042 0,193
Varianza intrapoblacional —0,082 0,006 0,590 —0,074 0,005 0,630

Regresion de tipo OLS (Ordinary Least Squares) La varianza fenotipica obtenida a partir de Relethford-Blanguero (1990). Resultados
significativos p<0,05.

Puede observarse como las poblaciones africanas expresan un tipo de
conformacién dentaria diferente a las Sino-americanas, variacion que es en mayor
grado evidente cuando se considera el PC1 del M! (Fig. 5.21). Por otro lado, la
varianza intrapoblacional sigue una tendencia negativa aunque no significativa con
respecto a la distancia desde el este de Africa tanto para M! como para M2,
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Fig. 5.21. Relacién entre el PC1 de M! (a) y M2 (b) para las poblaciones agrupadas en complejos
dentales con respecto a la distancia (en Km) desde el Valle de Omo (Etiopia). Las regresiones son
significativas a p<<0,05.

La asociacién entre la morfometria del diente M! (30 coordenadas de
forma) M? (28 coordenadas de forma) y la posicién geografica de cada poblacion
analizada (latitud y longitud, en grados) realizada a partir del analisis 2B-PLS,
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gener6 dos ejes singulares (PLS1—-2) para cada bloque de variables (forma, bloque
2y geografia, bloque 1) en funcién del diente analizado.

En primer lugar, en el caso de M! el coeficiente de asociacién general entre
bloques es significativo (Rv = 0,0358; p<0,0001). El primer par de ejes (PLS1)
explican el 91,545% del total de la covariacién entre las coordenadas de forma y las
vatiables geograficas, por tanto las descripciones de los cambios de forma se
recogen en mayor medida a partir del primer eje singular. De este modo, el primer
eje de la forma del diente y el correspondiente al factor geografico presentan una
correlacion significativa (PLS1: » =0,33; p<0,0001).

El valor obtenido para los vectores PLS de las variables geograficas indica
que para el factor latitud, el PLS1 es positivo (PLS1 latitud=0,188) y el factor
longitud negativo (PLS1 longitud=—0,982), lo que significa que la distribucién del
bloque 2 sobre el PLS 1 estarfa relacionada con la longitud, quedando las longitudes
positivas (poblaciones a la derecha del meridiano cero) en los valores negativos del
PLS1. Por su parte, el PLS2 muestra combinaciones negativas para ambos factores
geograficos (PLS2 latitud=—0,982 y PLS2 longitud=—0,188). En este caso, las
poblaciones se distribuirfan de acuerdo a la latitud y los valores positivos del PLS2
se relacionarfan con poblaciones préximas al ecuador, mientras que en los valores
negativos se distribuirfan las poblaciones mas préximas a los polos.

Con respecto al diente M2, el andlisis 2B-PLS generé de igual modo dos
ejes singulares (PLS1—2) para cada bloque de variables. En este caso, el primer patr
de ejes singulares (PLS1) explican practicamente el 100% del total de la covariacién
entre las coordenadas de forma y las variables geograficas, por tanto la variacién en
los cambios de forma del diente inicamente se centraran en el primer eje singular.
El primer eje singular de forma y el primer eje singular relacionado con la geografia
se encuentran correlacionados de forma significativa (PLS1: ~=0,348; p<0,0001) El
coeficiente de asociacion general entre bloques del mismo modo fue significativo
(Rv=0,0815; »<0,0001).

En relacién a las variables geograficas, el vector PLS1 muestra valores
positivos tanto para la latitud (PLS1=0,00009) como para la longitud (PLS1=1,00),
por tanto la distribucién del bloque 2 sobre el PLS1 estarfa relacionado con la
longitud, mientras que el PLS2 que muestra valores negativos para latitud
(PLS2=—-1,00) y positivos para longitud (PLS2=0,00009), distribuiria a las
poblaciones en funcién de la latitud, quedando las poblaciones préximas al ecuador
en torno a valores préximos a cero del PLS2, mientras que las poblaciones mas
alejadas se distribuirfan en valores negativos del PLS2.
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5.4.2. Variaciéon morfométrica dentaria y factores ecolégicos

Morfometria del diente y correlacion climdtica

La comparacién entre matrices de distancia fenotipica para M' (44
poblaciones como unidad de andlisis) y M2 (42 poblaciones) en relacién a factores
climaticos (temperatura media anual y la precipitacién media anual) muestra en
primer lugar, a partir de la correlacion de las matrices (#es7 Mantel), que inicamente
el registro fenotipico del diente M! entre poblaciones se correlaciona de forma
significativa con la temperatura media anual (r=0,2; p<0,05) (Tabla 5.37).

Tabla 5.37. Correlacién entre las matrices de distancia fenotipica y climatica.

M M2
&y P r P

Temperatura media anual 0,287 0,0001 0,049 0,228

Precipitacién media anual 0,047 0,261 -0,071 0,186

Datos derivados del zes# de Mantel test a partir de 10.000 permutaciones. Coeficiente correlacion (r Pearson) a p<0,05.

Por otro lado, la relacién en la morfometria del diente M!' y M2, a partir de
su coordenadas de forma, 30 y 28 respectivamente, con respecto a las variables
climaticas fue explorada de igual modo a partir del analisis 2B-PLS.

Cuando se considera el M, el primer par de ejes singulares explican el
99,997% del total de la covariacién entre las coordenadas de forma y las variables
climaticas, registrando casi la totalidad de los cambios de forma en el primer eje
singular. El primer eje singular de forma con respecto a su homoélogo muestran una
correlacion positiva y significativa (regresion PLS1: r=0,347; p<0,0001). El
coeficiente de asociacién general entre bloques es de igual modo significativo
(Rv=0,0402; p<0,0001).

Cuando consideramos los valores de los vectores PLS, el PLS1 presenta
valores positivos en los factores temperatura (PLS1=0,0127) y pluviometria
(PLS1=0,999), por tanto la distribucién de las poblaciones sobre el PLS1 se
relacionarfan con el factor lluvia, situandose en los valores positivos del PLS1
aquellas poblaciones con un clima himedo. Por su parte, el PLS2 muestra una
combinacién de valores negativos para la temperatura (PLS2=-0,999) y positivos
cuando consideramos la precipitacion (PLS2=0,0127). Las poblaciones sobre el
PLS2 se distribuirfan en funcién de la temperatura, situandose las poblaciones de
climas frios en los valores mas extremos negativos del PLS2 (extremo Norte y
extremo Sur de América).
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Para el diente M2, el primer par de ejes singulares (PLS1) explican el 100%
del total de la covariacion entre las coordenadas de forma y las variables climaticas.
El primer eje singular de forma y el climatico presentan una correlacién positiva y
significativa (regresion PLS1: 7=0,249; »=0,0005). El coeficiente de asociacién
general entre bloques es de Rv=0,0145 (p<0,0001).

Considerando las variables climaticas, el PLS1 presenta valores negativos
con respecto al factor temperatura (PLS1=—0,00019) y positivos en relacién a la
precipitacion (PLS1=0,999), indicando que el bloque 2 se distribuitfa en funcién
de la precipitacién en el PLS1, siendo los valores positivos los relacionados con un
clima humedo. El PLS 2 muestra valores negativos para la temperatura
(PLS2=-0,999) y precipitacion (PLS2=-0,00019), de este modo el bloque 2 se
distribuiria en funcién de la temperatura, quedando las poblaciones de climas
calidos en los valores negativos del PLS2.

Morfometria del diente y estrategias de subsistencia

Cuando analizamos la correlacién (fesr Mantel) entre la matriz de distancia
fenotipica para los dientes M' y M2 (19 poblaciones) y aquella derivada del tipo de
dieta (4 modos de subsistencia), los resultados muestran la existencia de una
correlacién significativa (p<<0,05) entre las distancias fenotipicas y las distancias en
las estrategias de subsistencia en cada uno de los modelos empleados en el analisis,
excepto para el diente M'! en relacién a la matriz de subsistencia 1 (matriz binaria),

que para M? muestra de igual modo correlacién negativa, aunque significativa

(p<0,01) (Tabla 5.38).

Tabla 5.38. Correlacién entre las matrices de distancia fenotipica y estrategias de subsistencia.

Mm! M2
r J2) r p
Subsistencia 1 —0,026 0,357 — 0,252* 0,001
Subsistencia 2 0,306* 0,000 0,264* 0,001
Subsistencia 3 0,224* 0,004 0,212* 0,006
Subsistencia 4 0,197* 0,009 0,215*% 0,005
Geografia 0,162 0,090 0,051 0,303
Temperatura anual media 0,174 0,060 —0,004 0,473

Datos detivados del zes# de Mantel test a partir de 10.000 permutaciones. Coeficiente correlacion (rPearson) a p<0,05
(*). Subsistencia 1: matriz binaria; subsistencia 2: datos cuantitativos; subsistencia 3: caza y pesca tratados como una
variable; subsistencia 4: horticultura y pastoralismo tratados como una variable.
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El mayor porcentaje de correlacién (7>0,2; p<0,01) se encuentra en la
matriz de subsistencia 2 tanto en el diente M! como en el M2 Para los modelos de
subsistencia 3 y 4, la correlacién con respecto a la distancia fenotipica es igualmente
significativa (r=0,2; p<0,01) para ambos dientes (M!72) Sin embargo, no existe
correlacion significativa entre la forma con respecto a la geografia o las variables
climaticas (en todos los casos <<0,1; p>0,05) cuando se consideran el conjunto de
poblaciones con datos derivados acerca de su estrategia de subsistencia. Estos
resultados se muestran contrarios cuando el analisis se realiza para 44 poblaciones
(con ausencia de datos de dieta para el conjunto de poblaciones). En este contexto,
el caracter dispar de los resultados parecen indicar que si consideramos un conjunto
de poblaciones con datos relativos al tipo de alimentacién, sera la economia de
subsistencia y no factores relacionados con la geografia o el habitat climatico, el

factor que mostrara una mayor nivel de asociacién con la morfometria dentaria.

Tabla 5.39. Correlacién entre las matrices de distancia fenotipica y estrategias de subsistencia

corregidos por los efectos de distancia geografica y temperatura media anual.

m! M2
Correccion distancia geografica r P r P
Subsistencia 1 —0,006 0,472 0,250* 0,000
Subsistencia 2 0,290* 0,001 0,264* 0,002
Subsistencia 3 0,207* 0,009 0,210%* 0,009
Subsistencia 4 0,184%* 0,015 0,212% 0,004
Correccion temperatura r P r b
Subsistencia 1 —0,022 0,411 —0,252* 0,001
Subsistencia 2 0,297* 0,001 0,267* 0,003
Subsistencia 3 0,208* 0,011 0,217* 0,007
Subsistencia 4 0,184%* 0,014 0,218* 0,004

Datos derivados del zes7 de Mantel parcial a partir de 10.000 permutaciones. Coeficiente correlacion (r Pearson) a
<0,05 (*). Subsistencia 1: matriz binaria; subsistencia 2: datos cuantitativos; subsistencia 3: caza y pesca tratados
como una variable; subsistencia 4: horticultura y pastoralismo tratados como una vatiable.

Por otro lado, cuando la correlacion en las conformaciones del diente con
respecto a las estrategias de subsistencia es analizada atendiendo a la correccion (zest
Mantel parcial; p<0,05) de la forma diente—dieta por los efectos de la distancia
geografica y la temperatura anual media (Tabla 5.39), los resultados no muestran
tipos de correlacién diferentes a las obtenidas mediante el modelo previo no-
corregido. No obstante, el porcentaje de correlacién disminuye en todas las
asociaciones excepto para la matriz de subsistencia 2 con respecto al fenotipo de
M2 que se mantiene en valores similares. Por otro lado, cuando se corrige por el
efecto de la temperatura media anual, es posible observar de igual modo una
pérdida en los porcentajes de correlacion para el diente M, sin embargo para el M?
la correlacion es ligeramente superior.
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El total de la variacién morfométrica en M! queda registrada a partir del
factor dieta (6,30%) en mayor medida que cuando se considera el climatico (2,51%)
o la variacién fenotipica entre poblaciones en relacién a la distancia geografica
(geodistancia) (1,83%) (Tabla 5.40). La combinacion de clima y distancia geografica
explica un 3,51% del total de la variacion de la forma en M'. La suma de los
porcentajes de varianza explicada por dieta (6,30%) y la combinaciéon de
temperatura y geodistancia (3,51%) si no existe solapamiento entre factores,
deberfa sumar 9,81% de la variacién de la forma de M!. Efectivamente, cuando la
regresion se hace con la combinacién de dieta, clima y geodistancia, el porcentaje
obtenido es de un 9,76% por lo que no parece haber solapamiento entre la dieta y
el resto de factores, tal y como se presumia a partir de los resultados obtenidos en
los zest de Mantel parciales.

Tabla 5.40. Regresién maltiple multivariante de la variacion morfométrica sobre factores de

dieta y geo-ecoldgicos.

M! M2
% variacion P % variacién P
Dieta 6,30 <0,0001 7,95 <0,0001
Temperatura media anual 2,51 <0,0001 2,81 0,0003
Geodistancia 1,83 <0,0001 5,44 <0,0001
Temperatura+Geodistancia 3,51 <0,0001 6,05 <0,0001
Dieta+Temperatura+Geodistancia 9,76 <0,0001 12,33 <0,0001

Morfometria del diente basada en coordenadas Procrustes. Geodistancia entre poblaciones desde el Valle de Omo (este
de Africa). Regresion con 10.000 permutaciones a un nivel de significacion de p<0,05

Por otro lado, el mayor porcentaje de forma de M2 queda igualmente
explicado por la dieta (7,95%) seguido por la distancia geografica (5,44%) y la
temperatura media anual (2,81%) (Tabla 5.40). La combinacién de temperatura
media anual y distancia geografica resulta en un 6,05%. La suma del porcentaje de
varianza explicado por la dieta y el explicado por la combinacién de factores de
clima y geodistancia es de un 13,39%, sin embargo la combinacién de factores
(dieta + clima + geodistancia) ofrece un porcentaje de explicacién de la varianza
de un 1233%, lo que implica un pequefio solapamiento entre efectos
(13,39%—12,33%=1,06%). Por lo tanto, aproximadamente una décima parte de la
relacion observada entre la forma de M2y la dieta esta relacionada de igual modo
con la variacién fenotipica entre poblaciones y con el clima.

La relacion entre la morfometrfa de M'~2 (30 y 28 coordenadas de forma
respectivamente) y las estrategias de subsistencia de cada poblacion, representadas

por los porcentajes de caza, recoleccién, pesca, agricultura y pastoralismo fue
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realizada de igual modo mediante analisis de 2B-PLS, generandose en ambos casos
cinco ejes singulares por cada bloque de variables (Tabla 5.41).

Tabla 5.41. Valores y correlacion de PLS entre bloques (2B-PLS) de morfometria y dieta en M!=2,

M! Valor singular p (perm) % covariacion r p (perm)
PLS1 0,06947169 <0,001 79,826 0,51200 <0,001
PLS 2 0,02922162 <0,001 14,136 0,38593 <0,001
PLS 3 0,01782483 <0,001 5,260 0,37211 <0,001
PLS 4 0,00646828 0,007 0,693 0,23737 0,027
PLS 5 0,00097000 0,013 0,016 0,26353 0,004

M2 Valor singular p (perm) % covariacion r p (perm)
PLS1 0,09305451 0,0050 68,878 0,30561 0,0134
PLS 2 0,05590494 <0,0001 24,860 0,29857 0,0326
PLS 3 0,02710399 <0,0010 5,844 0,40502 <0,0001
PLS 4 0,00718584 0,2638 0,411 0,34884 0,0003
PLS 5 0,00093849 0,7416 0,007 0,20772 0,3010

Las correlaciones (r Pearson) son significativas a p<0,05

En el caso del diente M! el primer par de ejes singulares (PLS1) explican el
79,89% del total de la covariacién entre las coordenadas de forma y las estrategias
de subsistencia. Por su parte, el primer ¢je singular de forma y el de estrategia de
subsistencia presentan una correlacién significativa (regresion PLS1: r=0,51;
$<0,0001). El coeficiente de asociacién general entre bloques ofrece una
Rv=0,0983 significativa (»<0,0001) (Fig. 5.22a)

Para el diente M2, el primer par de ejes singulares (PLS1) explican el
068,87% del total de la covariacién entre las coordenadas de forma y las estrategias
de subsistencia (Tabla 5.41). El primer eje singular de forma y el primero relativo a
la estrategia de subsistencia presentan de igual modo una correlacion significativa
correlacionados de forma significativa (regresiéon PLS1: =0,30561; p=0,0134),
aunque menor que la obtenida para el diente M!. El coeficiente de asociacion entre
bloques para M2 es significativo (Rv=0,0589; p=0,0007) (Fig. 5.22b).
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Fig. 5.22. Relacién entre el PLS1 en funcién de la estrategia de subsistencia (Bloque 1) entre grupos
cazadores-recolectores y agro-pastoralistas y la morfometria del diente (Bloque 2) M! (a) y M2 (b).

Cuando consideramos la asociaciéon entre bloques (forma y dieta), en
ambos dientes se presentan un coeficiente significativo, si bien el porcentaje de
covariacién es menor para el diente M2 =0,04%. Por ello, cuando se analiza la
distribucién entre grupos asociados a tipos de dieta dicotomicas, la variabilidad de
los casos para el diente M! presentan una distribucién de menor heterogeneidad y
relacionada con niveles de covariacion mayores entre la conformacion del diente y
la economia de subsistencia.
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De este modo, cuando analizamos los vectores PLS1—2 construidos a
partir de las categorias de alimentos que definen el tipo de dieta principal (derivados
del bloque 1), podemos observar qué tipo de recursos sugieren una contribucién
en los porcentajes de covariaciéon obtenidos por tipo de diente y su posible
asociacién con su conformaciéon morfométrica (Fig. 5.23).
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Fig. 5.23. Valores de los vectores PLS1—2 en funcién de la estrategia de subsistencia (Bloque 1) en
el diente M! (a) y M2 (b).

En relacion al PLS1 del diente M', los valores positivos (PLS1 entre 0,188
y 0,542) se asocian con tipos de alimentos que definen estrategias alimentarias de
tipo forrajeador, como la recoleccién, caza y pesca (Tabla 5.42).

Tabla 5.42. Valores de los dos primeros vectores PLS para las variables de las estrategias de
subsistencia.

m! M2
PLS1 PLS2 PLS1 PLS2
Recolecciéon 0,18844666 -0,00929899 0,30941249 -0,24752475
Caza 0,54265336 -0,57814447 0,02553781 -0,72130591
Pesca 0,26074051 0,80043521 0,61552398 0,54612826
Pastoralismo -0,25054033 -0,11791379 -0,29739917 0,04939177
Agricultura -0,73434264 -0,10517755 -0,66052683 0,34329498

Por el contrario, aquellos tipos de alimentos vinculados a un tipo de
estrategia agro-pastoril se encuentran asociados a valores negativos (PLS1 entre
—0,250 y —0,734). Para el PLS2, la pesca es el unico tipo de estrategia que muestra

valores positivos (PLS2=0,800) y la caza presenta un rango de variacién mayor
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(PLS2=-0,578) que la recoleccion (PLS2=-0,009) y la agricultura o pastoreo
(PLS2=-0,1) (Tabla 5.42)

El modelo de dieta para el M2 difiere en algunos aspectos con respecto al
del diente M' (Fig. 5.24ab). El PLS1 muestra una asociacién similar para las
estrategias de caza-recolecciéon (PLS1 entre 0,02 y 0,615) y agro-pastoril, sin
embargo en este caso, el tipo de estrategia de produccién de alimentos se expresa
con valores positivos para el PLS 2 (0,04—0,343) (Tabla 5.42).

La asociaciéon entre bloques de morfometria y dieta, configura dos modelos
en el que la conformacion del M! expresa en mayor medida una asociacién con la
dieta. Esta distribucién es igualmente evidente cuando consideramos los valores
del PLS1 del Bloque 2 (Fig. 5.24ab).
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Fig. 5.24. Asociacién entre PLS1—-2 (bloque 2) por individuo agrupados por tipo de dieta para el
diente M! (a) y el M? (b). Nétese que la distribucién de los casos del Bloque 2 corresponde con los
valores PLS derivados del tipo de estrategia de subsistencia (Tabla 5.42). Poblaciones
cazadoras—recolectoras presentan valores de PLS1 positivos. Esta relacién es en mayor medida
evidente para el diente M.
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Si consideramos el tamafio relativo del diente (CS) en relacion a la
estrategia de subsistencia a partir de matrices de distancia (zesz Mantel; p<<0,05), los
resultados (Tabla 5.43) muestran que ninguna matriz (subsistencia 1—4) se
encuentran correlacionadas de forma significativa con el CS. Si bien para el diente
M, el nivel de significacién aun no siendo inferior a «=0,05 es menor que para M2

A su vez, todas las correlaciones en M2 son negativas y #<0,1, mientras que
las obtenidas para M! son positivas, con excepcién de su asociacioén con el patron
de subsistencia 1 que es negativo y en todo caso, las diferentes matrices de
subsistencia en relacion al CS son 20,1 y correlacionadas en un mayor porcentaje
que con respecto al diente M2

Con respecto a las distancias geograficas y el clima, sélo M! se correlaciona
de forma positiva y significativa con la temperatura media anual.

Tabla 5.43. Correlacion entre las matrices de distancia del tamafio dental (CS) geografia y
factores ecolégicos.

m! M2
r P r P
Subsistencia 1 —-0,103 0,067 —0,040 0,314
Subsistencia 2 0,111 0,088 —0,015 0,448
Subsistencia 3 0,122 0,060 —0,096 0,162
Subsistencia 4 0,112 0,082 —0,098 0,120
Geodistancia -0,087 0,174 0,003 0,499
Temperatura media anual 0,174 0,029 0,076 0,252

Datos derivados del 7esz de Mantel test a partir de 10.000 permutaciones. Coeficiente correlacion (r Pearson) a p<0,05
(*). Tamano relativo del diente (CS: Centroid Size). Subsistencia 1: matriz binaria; subsistencia 2: datos cuantitativos;
subsistencia 3: caza y pesca tratados como una variable; subsistencia 4: horticultura y pastoralismo tratados como una
variable.

De igual modo, no se encontraron diferencias en tamafio (CS) entre las
poblaciones con estrategias de subsistencia agricultores-pastoralistas/cazadores-
recolectores ni para M! (ANOVA; F=3,0004; p=0,12142) ni para M2 (ANOVA;
F=1,7162; p=0,45851).
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Finalmente, se expone un resumen de los resultados obtenidos con las

distintas técnicas estadisticas aplicadas en la determinacién de covariacién entre

forma o tamafio (CS) con las variables geograficas y ecolégicas estimadas en este

estudio (Tabla 5.44).

Tabla 5.44. Resultados de varias técnicas estadisticas de correlacion en M2,

M! M2
Técnica Rz » Rz »
Mantel test Forma/Distancia(Km)* 0,012 0,031 0,009 0,042
Mantel test Forma/T* 0,082 0,001 0,002 0,228
Mantel test Forma/Precipitacion*® 0,002 0,261 0,005 0,186
OLS PC1/Geodistancia Omo* 0.285 0,001 0,119 0,024
OLS LogCS/Geodistancia Omo* 0,065 0,092 0,041 0,193
OLS Varianza Intrapoblacional/ Geo. Omo* 0,006 0,590 0,005 0,630
OLS Varianza Intracomplejo/Geo. Omo* 0,633 0,106 0,148 0,526
PLS Forma/Coordenadas Geograficas* 0,035 <0,0001 0,081 <0,0001
PLS Forma/T* y precipitacion* 0,040 <0,0001 0,014 <0,0001
Mantel test Forma/Distancia(Km) 0,026 0,090 0,002 0,303
Mantel test Forma/T* 0,030 0,060 1,6x10+ 0,473
Mantel test Forma/Dieta2 0,093 0,001 0,069 0,001
Mantel test Tamafio/Distancia (Km) 0,007 0,174 9x10-> 0,499
Mantel zest Tamatio/T* 0,030 0,029 0,005 0,252
Mantel test Tamano/Dieta2 0,012 0,088 2,2x10-3 0,448
PLS Forma/Dieta 0,098 <0,0001 0,0589 <0,0001

(*)Andlisis realizados con 44/42 poblaciones, el resto se realiz6 con una submuestra de 19 poblaciones. En negtita resultados

significativos a p<0,05
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5.5. Estudios de integracion y modularidad

5.5.1. Hipotesis de modularidad en la denticién superior postcanina

La evaluacién de la hipétesis de que los premolares (P3 y P4) y los molares (M! y
M?) son médulos independientes dio como resultado un coeficiente Rv de 0,441
significativo (p=0,0002), no obteniendo ninguna particién con un coeficiente Rv
menor que la hipétesis formulada @ priori (Fig. 5.25). Estos resultados son
congruentes con la hipétesis de que los premolares y los molares forman médulos
independientes en la denticion superior postcanina.
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Fig. 5.25. Evaluaciéon de la hipétesis de modularidad entre premolares (P3~4) y molares (M!72). La
flecha representa el coeficiente Rv obtenido para el modelo (Rv = 0,4; p<<0,001) y el histograma, la
distribucién de los coeficientes Rv con 10.000 particiones realizadas al azar. El modelo demuestra la
presencia de dos médulos independientes para P34 (azul) y M172.

Cuando se evalu6 el grado de covariacién entre los distintos dientes, se

obtuvo de acuerdo a los resultados obtenidos en la hipétesis de modularidad, que
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la integracién entre dientes de un mismo moédulo es mayor que entre dientes
pertenecientes a distintos médulos (Tabla 5.45). No obstante, la covariacién entre
premolares y molares es significativa, dando evidencia que aun siendo médulos
independientes existe cierto grado de integraciéon. Ademas dentro de un mismo
mobdulo, la integracion es mayor entre dientes del médulo premolar (P3 y P4)
(Rv=0,4317; p<0,0001) que las del médulo molar (Rv=0,3867; p=0,0002) (M' y
M?2).

Tabla 5.45. Cocficientes Rv obtenidos para la covariacién entre dientes.

Dientes Rv P
M! vs M2 0,3867** 0,0002
P3 vs P4 0,4317%* <0,0001
M! vs P3 0,3429%* 0,0066
M! ys P* 0,3164* 0,0245
M2 vs P3 0,2931* 0,0097
M2 vs P4 0,2714 0,0542

Covariacion Rv significativa a p<0,05 (*¥) y p<0,001 (**)
5.5.2. Integracion entre M' y M?

La integracién entre el primer (M) y segundo molar (M?) superior, (#=497
individuos), muestra una covariacion significativa con un coeficiente Rv=0,11
(»p<0,0001). El analisis 2B-PLS generé 24 ejes singulares para cada bloque de
variables. Los cinco primeros valores singulares recogen el 93,87% de covariacion
y una correlacién significativa (p<<0,001) de los pares PLS entre bloques (Tabla
5.406). El primer par de ejes singulares explican el 75,75% de la covariacién entre
M!y M2 con una correlacion significativa (7=0,495; p<<0,0001). Los siguientes pares
de c¢jes (PLS2—5) muestran de igual modo una correlacién significativa
(r=0,43—0,29; p<0,001), si bien con un porcentaje total de covariacion muy
inferior.

Tabla 5.46. Valores y correlacion de PLS entre bloques (2B-PLS).

Valor singular P (perm) % covariacion r p (perm)
PLS1 0,00016355 <0,0001 75,757 0,49584 <0,0001
PLS 2 0,00050296 <0,0001 7,164 0,37135 <0,0001
PLS 3 0,00039075 <0,0001 4,324 0,43655 <0,0001
PLS 4 0,00037623 <0,0001 4,009 0,32373 <0,0001
PLS 5 0,00030433 <0,0001 2,623 0,29132 0,0005

Todas las correlaciones (r Pearson) son significativas a p<0,01
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La covariacion morfométrica entre ambos dientes (M'~2) queda registrada
a partir de la regresiéon del PLS1 de ambos bloques (Fig. 5.26) que recoge un 75,75%
de varianza y permiten distinguir con respecto a la forma consenso, dos
conformaciones del diente diferenciadas y representadas por los complejos
Afridonti (valores negativos del Bloque 1 y del Bloque 2) y Sino-América (valores

positivos).

M1 -0,2 M1 +0,2
M2 -0,2 M2 +0,2

N A

Fig. 5.26. Covariacién entre M! y M2 correspondiente al primer ¢je singular PLS1 entre bloques en
la comparacién intercomplejo dental. Los wireframes corresponden a la deformacién (zargef) respecto
al consenso (forma referencia en gris) en las dos direcciones mds extremas de la covariacién (—0,2 a
+0,2). Nétese como los valores positivos expresan una constriccion del hipocono y elongacion del
protocono y metacono en relacién a los valores negativos.
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5.5.3. Integracion del trigon y talén en M' y M?

La distribucion de la varianza a lo largo de los diferentes Componentes
Principales (PCs) de forma, correspondiente a toda la configuracion de landmarkes,
fue empleada para obtener una valoraciéon general del grado de integracién de las
partes del diente. Para M! no existe ningin PC (el modelo extrae 26 PCs) (Fig.
5.27a) que individualmente cuente con una substancial proporcién de la varianza y
correspondiente a los individuos que conforman la muestra (#=851). Por el
contrario, los 3 primeros PCs recogen tnicamente un 35,71% de varianza, donde
el PC1 con un 14,34% y el PC2 con un 12,70% de varianza se diferencian en =2%;
a partir del PC3 la varianza es <9%, y que en general indica niveles bajos de
integracién en la estructura del M1,
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Fig. 5.27. Porcentaje de varianza explicada por los Componentes Principales (PCs) extraidos del
analisis de integracion para el diente M! (a) y M2 (b).
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La distribucién del porcentaje de varianza de los PCs para el segundo
molar superior (M2; #=531 individuos), cuenta sin embargo, con una distribucién
de los PCs menos homogénea (Fig. 5.27b), donde el PC1 expresa un 38,7% de la
varianza y el PC2 un 10,26%; a partir del PC3 de los 24 PCs extraidos en el modelo,
la varianza es <6%. La diferencia entre la proporcion de varianza explicada por el
PC1 y el PC2 (=28%) en el M? indica que se trata de una estructura con niveles
mayores de integracion con respecto al M!. Cuando se analiza la varianza de los
valores singulares obtenidos del analisis del M' y M2 (ANOVA; F = 16,188;
$<0,0001), es posible encontrar diferencias significativas entre conformaciones.

La covariacién entre trigon-taléon por diente (PLS within configuration), fue
evaluada sin considerar la asighacién especifica de cada individuo, entre cada uno
de los complejos dentales. El andlisis 2B-PLS en M! generé 10 ejes singulares para
cada bloque de variables, los cinco primeros valores singulares y los valores de
correlacién de los pares PLS entre bloques se muestran en la tabla 5.48. El primer
par de ejes singulares explican el 42,74% de la covariacién. De este modo, el primer
eje singular de forma del trigén y el primer eje singular de forma del hipocono o
talon en M! estan correlacionados de forma significativa (regresiéon PLS1: = 0,76;

$<0,001) (Fig. 5.28a).

Tabla 5.48. Valores y correlaciones de PLS entre el trigon—talén para M! y M2,

M! Valor singular p (perm) % covariacion r p (perm)
PLS1 0,00058150 <0,001 42,744 0,76594 <0,001
PLS 2 0,00044323 <0,001 24,833 0,59500 0,008
PLS 3 0,00036695 <0,001 17,021 0,55181 0,108
PLS 4 0,00021957 <0,001 6,094 0,40707 <0,001
PLS 5 0,00018720 <0,001 4,430 0,43210 <0,001

M2 Valor singular p (perm) % covariacion r p (perm)
PLS 1 0,00353478 <0,001 90,558 0,8670 <0,001
PLS 2 0,00090859 <0,001 5,983 0,7555 <0,001
PLS 3 0,00045746 <0,001 1,517 0,7360 <0,001
PLS 4 0,00031158 <0,001 0,704 0,5389 <0,001
PLS 5 0,00028682 <0,001 0,596 0,4540 <0,001

Las correlaciones (r Pearson) son significativas a p<0,01
Para el diente M2 el analisis 2B-PLS generé de igual modo 10 ejes

singulares para cada bloque de variables, recogiendo los cinco primeros PLS casi
un 100% de covariaciéon (PLS1-5= 99,35% covariacién) a diferencia del 95,12% de
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covariacién de los PLSi-s para M'. No obstante, la diferencia principal entre dientes
observada una vez realizado el PCA se centra en la diferencia de covariacién para
el PLS1 entre conformaciones, existiendo >40% de diferencia en el % de
covariacién recogida en el 2B-PLS para el M2 con respecto al M! (Tabla 5.48). En
el diente M2, el primer par de ejes singulares explican el 90,55% de la covariacion.
El primer eje singular de forma del trigbn y el primer eje singular de forma del talén
se encuentran correlacionados de forma significativa (regresion PLS1: » = 0,86;
$<0,001) (Fig. 5.28b). El segundo par de ejes singulares de igual modo se
correlacionan de forma positiva y significativa (regresion PLS2: = 0,75; p<0,001),
sin embargo la diferencia en la covariacién es <80% con respecto al PLST.

El valor del coeficiente Rv para M! es de 0,19 significativo (p<0,0001) y
para M2 es de 0,53 significativo (p<<0,0001), resultados que son acordes a las
diferencias de varianza en los valores singulares extraidos del PCA, indicando
nuevamente que la estructura del M? se encuentra en un nivel de integracién mayor
con respecto a la obtenida para el M1.
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Fig. 5.28. Relacion entre el bloque 1 (trigon) y bloque 2 (talén) en funcién del PLS1 para M! (a) y
M2 (b). El porcentaje de covariacion es diferente entre PLS1 de M! (42,7%) y del M2 (90,5%). Los
Rv son significativos a p<0,0001.

La diferencia en el porcentaje de covariacién registrada entre el
trigbn—talon para los dientes M' y M2, queda expresada de igual modo cuando
analizamos con detalle las diferentes conformaciones considerando el PLS1 (Fig.
5.29).
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Fig. 5.29. Covariacién entre el trign y el talon (gris oscuro) en M! y M2 correspondientes al primer
eje singular PLS1 en la comparacién intercomplejo dental. Los wireframes corresponden a la
deformacion (farged) tespecto al consenso (forma referencia en gris) en las dos direcciones mas
extremas de la covariacién morfométrica. Nétese como los cambios en el talén con respecto a la
forma consenso son mas acusados para el M? con una elongacién para valores positivos y constriccion
para los negativos y que expresan un protocono mayor.

De este modo, la variacién entre extremos para el M! queda limitada en
un rango menor que para M2, asf los valores positivos y negativos del PLS1 (0,1
a +0,1) registran pequefias diferencias con respecto a la forma consenso que
afectan al trigbn en el protocono y al taléon, mostrando un grado mayor de
dilataciéon en el extremo positivo y que se corresponderia con un modelo dental en
mayor medida Afridonti, diferente en conformacién con respecto a aquellos
individuos de poblaciones agrupadas en complejos asidticos o americanos.
Existiendo una covariaciéon porcentual en M! menor que para el diente M2, el
registro de la variacién morfométrica es igualmente mayor. En efecto, los valores
extremos del PLS1 en M2 demuestran como aquellos casos, fundamentalmente de
poblacion Afridonti, que se encuentran en valores positivos, muestran un talén de
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mayor tamafio con respecto a la forma consenso (ver Fig. 5.29) que afecta a la
estructura y configuraciéon del talén, dilatando el metacono y contrayendo el
protocono y paracono. Por el contratio, poblaciones asiaticas y en mayor medida
aquellos casos clasificados dentro del complejo Sino-América, presentan una
reduccion importante del talén con respecto a la conformacion de referencia y que
afecta de forma notoria la configuracion del trigdn, dilatando las cuspides
protocono y paracono.
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6. Discusion

«Personalmente, estarfa encantado si hubiera vida después de la muerte,
sobre todo si me permitiera continuar aprendiendo sobre este mundo y sobre otros,

si me diera la oportunidad de descubrir cémo termina la historiax.

Carl Sagan
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Discusion

0.1 Errores metodoldgicos y analisis de

configuraciones en Morfometria Geométrica

Errores morfométricos en el andlisis dental

El error morfométrico por desgaste indica que en ausencia de desgaste severo, las
diferencias en la forma de M' son debidas en mayor medida a la variabilidad
relacionada con el factor poblacion. Si bien hay que considerar que la evaluacion
para este estudio se ha realizado con molares superiores y por lo general, presentan
valores de degaste en relacién a la edad, menores que los de la mandibula (Gémez
et al., 2008).

Nuestro error de fotografiado es aproximadamente de un 6%, valores
superiores que los de otros estudios, sin embargo, tampoco parece influir de forma
significativa en el registro de /landmarks. Los trabajos que valoran el error de
medicion en morfometria dentaria son escasos, algunos demuestran que la
orientacion del diente en su registro y soporte fotografico en 2D puede afectar
cuantitativamente los resultados obtenidos (Gharaibeh, 2005). Gémez-Robles et
al. (2008) encuentran errores promedios asociados a la orientacién del diente del
1,23% a través del registro de semilandmarks, y del 3,2% cuando el analisis se deriva
de landmarks.

Aunque el calculo de la distancia euclidea de cada landmark al centroide de
la configuracién puede ser una buena aproximacion para evaluar de modo general
el error de fotografiado (Gomez-Robles et al., 2008), hay que tener en cuenta que
el calculo del verdadero error de cada landmark puede ser subestimado, sobre todo
para aquellos /landmarks mas alejados al centroide y lo contrario en aquellos
landmarks cuya distancia al centroide es menor (von Cramon-Taubadel et al., 2007).
Empleando una metodologia similar para la adquisicién de imagenes, otros trabajos
(Souday, 2008) obtienen resultados satisfactorios con un error inferior al 5% en un
analisis de Fourier. Este tipo de % de error se asume como no significativo (Bailey,
2004; Gomez-Robles et al., 2008).

En lo referente al error de digitalizacion, cualquiera de los métodos

empleados indica que este tipo de error no influye de forma significativa en el
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analisis de la variabilidad morfométrica dental. Ademas, en este trabajo para
controlar el error interobservador todas las digitalizaciones fueron realizadas por la
misma persona. Cuando se obtuvo la distancia promedio de todos los /andmarks al
centroide, los valores fueron similares a los obtenidos por Gémez-Robles et al.
(2008) que encuentran errores promedios asociados a la digitalizaciéon de los
landmarks del 0,63% cuando el registro incluye a los semilandmarks, y del 2,24%
cuando el analisis se deriva dnicamente de /andmarks. Cuando el error de
digitalizacion se obtuvo a través del calculo de la disparidad morfoldgica (1,3%), se
obtienen valores similares a los establecidos en trabajos previos (Martinén-Torres
et al,, 2006). No obstante, la variabilidad entre-observadores puede generar un
porcentaje de error mayor (Galbany et al, 2005), si bien otros estudios
morfométricos del diente no han encontrado errores interobservador superiores al
6% y con un alto indice de correlacién entre observaciones (#>0,75) (Gamarra et
al.,, 2011).

Uso de landmarks y semi-landmarks, poder discrininante e identificacion

de caracteres discretos

En general, los trabajos de GM aplicado a dientes diferencian en sus
configuraciones el uso de landmarks'y semilandmarks Martinén Torres et al., 2000;
Goémez-Robles et al., 2008). No obstante, existen dudas acerca de realizar este tipo
de distinciones, tanto en sus ventajas como en sus inconvenientes, llegando a la
conclusién que las configuraciones disefiadas deben recoger, de la forma mas
exacta posible, la geometria de la forma que se quiere estudiar (MacLeod, 1999).
En este sentido, la clasificacion de los landmarks en tipo 1, 11 o 111 se relaciona con
su capacidad de representar puntos matematicos con significado de homologfa
biolégica entre estructuras, siendo los /landmarks tipo 1II aquellos puntos
matematicos deficientes en al menos una coordenada ya que dependen de la
localizacién de otros landmarks o se ven constrefiidos a la propia forma del objeto
en estudio, como el final de un largo diametro, el fondo de una concavidad o
simplemente el hecho de formar parte del borde de un forma, considerandose de
este modo landmarks menos fiables (Bookstein, 1991). Es por ello que en cualquier
manual de GM se desaconseja su uso, prefiriéndose la utilizacion de tipo 1 y 11
(Zeldtich et al., 2004). Ciertas estructuras, como los dientes, carecen sin embargo
de suficientes landmarks de tipo 1y 11, asi la configuracién de landmarks se ha
implementado o combinado con la de semilandmarks, que son puntos localizados a
lo largo de una curva y con caracteristicas matematicas del mismo tipo que las que
caracterizan a los landmarks tipo 111 (Bookstein, 1997).
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El tratamiento matematico de los semilandmarks puede realizarse de
distintas formas y una de ellas es tratarlas como landmarks otorgando el mismo peso
matematico a cada punto de la configuracién tal y como se ha hecho en el modelo
1y 2. No obstante, en el modelo 3 los sewilandmarks son sometidos a un proceso
de “sliding” (deslizamiento) sobre la curva sobre la que se sitdan, resaltando las
diferencias entre los landmarks y semilandmarks de la configuracion.

La distribuciéon de la varianza que explica cada modelo depende del
namero de landmarks 'y semilandmarks incluidos en cada configuracion y la varianza
total aumenta con el numero de /andmarks. No obstante, es el modelo 1 de 14
landmarks el que presenta un varianza total mayor. Por otro lado, la pequefia
cantidad de varianza obtenida en los modelos 2 y 3 lleva a pensar que no es
unicamente el tratamiento matematico realizado sobre los sewilandmarks la que
conlleva la obtencién de un valor mas bajo de la varianza, sino que ademas estos
modelos donde se analiza el contorno, recogen una varianza real menor de las
forma sujeta a estudio que cuando estas se basan en la morfologia de la superficie
oclusal de la corona. Por tanto, la varianza similar obtenida entre los modelos 2 y
3 arroja dudas sobre la utilidad de realizar una distincién matematica entre
landmarksy sliding-semilandmarks ya que se obtienen distancias Procrustes entre pares
de grupos muy similares, resultado que se complementa con el alto valor de
correlacién obtenido en el analisis 2B-PLS entre el modelo 2 y 3. Si bien es cierto
que en la matriz de confusion corregida, el porcentaje de clasificacién correcta
mejora en el modelo 3 con skding-semilandmarks respecto al modelo 2. Respecto al
modelo 1, todos los resultados parecen indicar que distingue en mayor proporcion
la variacién entre los grupos analizados, obteniéndose con este modelo las mayores
distancias Procrustes entre grupos y el porcentaje de clasificacion correcta mas alto.

Si el objetivo de la GM es emplear configuraciones que incluyan la mayor
informacién morfolégica posible sobre la estructura bajo estudio y de ahi el uso de
combinaciones de landmarksy semilandmarks (Zelditch et al., 2004), también es cierto
que el disefio de la configuracion de landmarks debe realizarse con el objetivo de
analizar la hipétesis de trabajo que queremos contrastar (Oxnard & O’Higgins,
2009) y debe de igual modo seleccionarse de forma 6ptima el tipo de informacién
que los landmarks que seleccionemos nos van a proporcionar. En nuestro caso, no
parece que recoger el outline del diente proporcione un mayor modelo informativo,
mientras que la localizacién de /landmarks tipo 111 es para nuestra hipotesis de
trabajo la opcién mas beneficiosa.

A partir de los resultados obtenidos en este trabajo, parece que a la hora
de confeccionar una configuracién de landmarks que nos ayude a realizar una
discriminacién en la morfologia dental de poblaciones humanas modernas, es la
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calidad de la informacién proporcionada por éstos y no la cantidad lo que permite
conseguir el objetivo de clasificar distintas morfologfas dentales.

En este sentido, existen trabajos de morfologia dental en chimpancés que
demuestran que distintas configuraciones basadas en Unicamente /andmarks o
combinaciones de landmarksy semilandmarks expresan diferencias en la precision de
la clasificacién a nivel de especie y subespecie, sin embargo, aumentar la
informacién de forma registrando ademas contornos y/o supetficies oclusales sélo
aumentaria ligeramente la exactitud en la clasificacion respecto a una configuracién
basada en unos pocos landmarks, por tanto, la morfologia dental ofrece informacién
relevante desde un punto de vista taxonémico incluso cuando el nimero de
landmartes utilizado es limitado (Skinner et al., 2009).

Si bien, otros trabajos que también exploran el uso de distintos tipos de
configuraciones en analisis taxonémicos de distintas especies de homininos
(Gbémez-Robles et al., 2011b), han encontrado que los modelos que combinan
landmarks 'y semilandmarks proporcionan un porcentaje mayor de clasificacion
correcta ofreciendo la filogenia que mejor refleja las relaciones filogenéticas entre
homininos.

Por otro lado, en los ultimos afios diferentes trabajos han utilizado las
técnicas de GM para desarrollar el analisis de la aparicién o pérdida de estructuras
morfolégicas dentales a lo largo de la evolucion (evolutionary novelties) (Klingenberg,
2008b; Polly, 2008; Gémez-Robles et. al., 2011a). La aparicién de ciertas estructuras
biolégicas puede ocurrir de forma rapida en la evolucién, de modo que los cambios
motfolégicos asociados a una estructura no necesariamente responderdn a un
reajuste de unas caracterfsticas morfolégicas contantes, sino la aparicion de
caracteres completamente nuevos (Klingenberg, 2008b). En este sentido, existen
multitud de trabajos que han investigado desde un marco especialmente teétrico los
mecanismos del desarrollo que dan lugar a estas evolutionary novelties (e.g. Jernvall,
2000; Salazar-Ciudad, 2006).

Desde un contexto practico asociado a la metodologia de la GM, puesto
que las estructuras biologicas sometidas a estudio requieren de una estricta
correspondencia de /Jandmarks bajo todos los individuos estudiados, estas
estructuras repentinas pueden ser un problema a la hora de configurar un modelo
de landmarks y se ha generado controversia respecto al modo en que caracterizarlas
(Adams et al., 2004; Klingenberg, 2008b; Polly, 2008).

La aproximacién mas sencilla es excluir los /landmarks que no estin
presentes en todos los individuos analizados (Adams et al., 2004) y analizar estas
novedades indirectamente a través de la influencia que estas novedades tienen
sobre la reorganizacion de los landparks homoélogos de la configuracion (Marcus et
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al., 2000), sin embargo no parece que esta opcién recoja adecuadamente los
cambios de forma.

En consecuencia, Polly (2008) sugiere analizar estas novedades evolutivas
bajo el modelo “homology-free’ de caracterizacion del fenotipo y que responden al
uso de sewilandmarks en los contornos y superficies donde no es posible la
localizacién de Jandmarks homoélogos. Sin embargo, en ocasiones es posible la
aproximacion al estudio de novedades y pérdidas estructurales a partir del uso de
landmarks, considerando la aparicion de estructuras como una serie de
transformaciones en donde los /andmarks que delimitan la estructura convergen en
un mismo punto cuando dicha estructura desaparece, lo que se conoce como
configuracién de landmarks degenerada (en la que los landmarks coinciden en la
misma posicioén espacial) (Klingenberg, 2008b).

Finalmente estudios sobre la morfologia dental en homininos (Gémez-
Robles et al, 2011a) han combinado ambas metodologias “homology-free’ y
configuracién de Jandmarks que delimiten la novedad morfolégica evitando el
problema acerca de la ambigiiedad en la homologia de ciertos puntos anatémicos.

En base a la metodologia propuesta por Klingenberg (2008b), en nuestro
modelo 2 los landmarks 7y 15 colapsan en una posicién nula en los individuos que
carecen totalmente de cualquier expresion del rasgo de Carabelli, y a diferencia del
modelo de landmarks propuesto por Gémez-Robles (2011a) que recoge la cuspide
5 en molares inferiores, no es necesario la delimitacién en el outline con un
landmark accesorio con dudosa homologia sino que es el propio landmark 7, el cual
esta presente en todos los individuos, el que delimita y marca el punto de maxima
curvatura del protocono exista 0 no una cispide accesoria.

En este contexto y tal y como se preveia del analisis anterior (comparacion
modelo de /andmarks y semilandmarks), dnicamente los modelos de /landmarks
permiten proporcionar distancias Procrustes altamente significativas entre pares de
poblaciones. Ademis, el Analisis Discriminante entre pares de combinaciones
ASUDAS proporciona unos porcentajes de clasificacién correcta del 100% para el
modelo 2 (15 landmarks), siendo un 45% mas bajo para el modelo 1 (14 landmarks)
y menos del 50% de clasificacion correcta para el modelo 3 de sliding-semilandmarks.
Por tanto, de los resultados obtenidos se desprende que cada hipétesis de trabajo
requiere de un disefio de /Jandmarks particular y especifico, configurado con el
objetivo de recoger la informacién morfométrica acorde a los objetivos iniciales
planteados y derivados del registro de la estructura a analizar(Oxnard & O’Higgins,
2009).
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6.2. Modularidad dental

Modnlaridad de la denticion postcanina en poblaciones humanas modernas

La denticién como un todo constituye un médulo en el desarrollo, parcialmente
independiente de otras partes del esqueleto que le rodea (Stock, 2001), aunque el
grado exacto de independencia fenotipica y genética esta ain por clarificar (Butler,
1995; Stock, 2001; Miller et al. 2007). A pequefia escala, cada diente es un médulo
del desarrollo independiente, dado que cada germen dental puede “desarrollarse en
gran parte independientemente del contexto donde ocurra” (Wagner et al. 2005).
Las observaciones desde el punto de vista evolutivo y del desarrollo proporcionan
evidencias para considerar la modularidad en la denticién en dos escalas
anatémicas. Por un lado, los gérmenes dentales son capaces de desarrollarse
independientemente incluso de forma ectépica (Song et al. 2008), pero al mismo
tiempo, la total denticién de un organismo constituye un relativo maédulo
independiente, como queda demostrado por la pérdida total de la denticién en
diversos grupos de tetrapodos (Davit-Béal et al. 2009). Esta paradoja demuestra la
organizacién jerarquica en la que pequefios moédulos estan integrados en médulos
mayores y mas complejos (Wagner, 1996). Sin embargo, estos apuntes solo ofrecen
un entendimiento incompleto en lo que se refiere a los factores que constrifien la
evolucién dental en los distintos clados.

De acuerdo a los trabajos clasicos de Bateson (1894) y Butler (1967) los
dientes son un paradigmatico ejemplo de estructura meristica. La matriz meristica
de la denticién causa que los dientes evolucionen como parte de un sistema mas
que como 6rganos independientes (Townsend et al., 2009). Dentro de este sistema
el efecto de “campo” morfogenético puede controlar la diferenciacion y la forma
final del diente en tres tipos distintos: Incisivos, caninos y molares (Butler, 1939),
aunque la teorfa clonal propone que cada diente estd determinado intrinsecamente
(Osborn, 1978). Dahlberg (1945) adapté el concepto de Butler a la denticién
humana afladiendo un campo premolar al paradigma inicial de tres campos
morfogenéticos (Townsend et al. 2009) aunque ha sido argumentado que los
premolares son miembros modificados del “campo” molar (Butler, 1995).
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Efectivamente los resultados derivados del andlisis de la hipotesis de
modularidad (Klingenberg, 2009) apoyan la existencia de un médulo premolar y un
médulo molar en la denticién superior postcanina. Nuestros analisis de integracion
entre los diferentes dientes (P a M?) revelan un fuerte y significativo coeficiente
de covariaciéon entre todos los dientes. Sin embargo y a diferencia de estudios
previos en los que los coeficientes de covariacion entre todas las piezas de la
denticién postcanina eran similares (Gémez-Robles & Polly, 2012), nuestros
resultados ofrecen un coeficiente Rv mds elevado y con mayor nivel de
significacién entre los dientes pertenecientes al mismo médulo lo que apoya la
hipotesis de la existencia de un médulo premolar y un médulo molar, idea que
estarfa en concordancia con otros trabajos de genética cuantitativa.

La genética cuantitativa se apoya en el hecho de que la variacién fenotipica
que observamos en una poblacién puede ser descompuesta en varianza debida a
efectos genéticos, no-genéticos y varianza debida a efectos de covariacion
(Falconer, 1981). Las correlaciones fenotipicas pueden de forma similar ser
descompuestas en un componente genético y uno no-genético proporcionando la
oportunidad de evaluar la estructura de la varianza genética que subyace en el
fenotipo (Hlusko, 2015). La justificacién de esta aproximaciéon se construye en
parte en el concepto de integracién morfolégica (Olson & Miller, 1958) que explica
que rasgos fenotipicos estaran correlacionados cuando compartan un patrén del
desarrollo o funcional comun. Las unidades integradas que constituyen un médulo
se identifican a través de la correlacion fenotipica que permiten estimar las
correlaciones genéticas (Cheverud, 1988; Mezey et al., 2000; Ehrich et al., 2003).
Por la tanto es el concepto de modularidad (Wagner & Altenberg, 19906) el que
incorpora las evidencias de los mecanismos que subyacen la integracién
morfolégica. Los médulos pueden ser clasificados como genéticos (definidos por
una matriz de covarianza genética), del desarrollo (definidos por mecanismos
correlacionados precursores de un rasgo), funcionales (definidos por la interaccion
de estructuras que llevan a cabo una funcién particular) y evolutivos (definidos por
la observacion de la correlacion a lo largo del tiempo) (Klingenberg, 2008a). Esta
tipologia modular no es excluyente y pueden influenciarse mutuamente dando lugar
a la covariacién morfologica (Cheverud, 1996).

Analisis de genética cuantitativa del tamafio dental de las arcadas en ratones
y babuinos revela que la variacién en la denticién anterior y posterior es
independiente desde el punto de vista genético indicando la existencia de dos
moédulos (Hlusko & Mahaney, 2009; Hlusko et al., 2011). Muchos linajes de
mamfiferos responden a esta dicotomia entre la denticién anterior y posterior lo que
ha llevado a Hlusko y colegas desarrollen la hipétesis de la existencia de una

arquitectura genética que caracteriza la denticién de mamiferos.
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Lo interesante de estos estudios en relacién a nuestros resultados es que
también se han encontrado evidencias de sub-moédulos dentro del moédulo
postcanino en babuinos (Hlusko & Mahaney, 2009; Hlusko et al., 2011). Las
correlaciones genéticas han resultado ser significativas entre el tamafio de
premolares y molares. Ademas y coincidiendo con nuestros datos morfologicos, la
correlacion es superior entre los dientes de una misma clase. Los estudios de
genética interpretan este patron de covariacion como una evidencia de pleiotropia
incompleta entre premolares y molares. Otros estudios recientes de analisis
fenotipico en la denticién maxilar de primates (Grieco et al., 2013; Ribeiro et al.,
2013) también encuentran que premolares y molares son un sub-médulos de un
médulo jerarquicamente superior. Por otro lado, las observaciones de los patrones
de tamafno de la denticion post-canina en Australopithecus sugieren que la
modularidad genética de los babuinos también caracteriza al clado de los hominidos
incluyendo nuestra especie (Hlusko, 2015).

Por otro lado, y también en desacuerdo con estudio previos (Gémez-
Robles & Polly, 2012), nuestros resultados de integracién también han revelado
que el coeficiente de covariacién es mayor ente los dientes del médulo premolar
que los del médulo molar y ademas la covariacion entre premolares y molares es
mayor con M! que con M?

Si atendemos a la integracién desde un punto de vista funcional, parece
razonable que el coeficiente de covariaciéon entre premolares y primer molar
superior sea mas elevada que con respecto a M». La anatomia de los premolares les
permite participar por un lado con los caninos en el desgarro de los alimentos y
por otro lado con los molares en la molienda de éstos. Si tenemos en cuenta los
tiempos de erupcién, los premolares y el primer molar superior, participan
conjuntamente en la trituracién de alimentos mucho antes de la erupcién de Ma
que no es hasta los 12-13 afios de edad (Hillson, 1996).

Integracion entre el trigon y el talon en M’ y en M?

Siguiendo el razonamiento de Wagner (1984), el diente mas variable es también el
mas integrado La evaluacion de los eigenvalues y el analisis 2B-PLS revela la mayor
integracion en el diente mas variable, M2 Resultados similares en los que una alta
integracion estd ligada a una alta disparidad morfologica se han observado en las
regiones molares de carnfvoros, lo que ha sido explicado como resultado de una
fuerte presion selectiva sobre esta region (Goswami & Polly, 2010).

Por otro lado el diente menos variable (el mas estable) es el menos
integrado, M!. Otros estudios (Gémez-Robles & Polly, 2012) presentan resultados
similares, sin embargo incluyen también en el analisis M3, obteniendo como
resultado que es el tercer molar (dentro de la serie molar maxilar) el mas variable y
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por tanto el mas integrado. El orden de integraciéon de acuerdo a nuestros
resultados y a los de Gémez-Robles y Polly (2012) parece ser M!'<M2<M3, orden
que coincide con la concentracién de morfégenos supuesta por la teorfa de los
campos morfogenéticos, en la que una mayor concentracién de sustancias
morfogenéticas en la zona central de los campos morfogenéticos estaria en relacion
con una mayor estabilidad métrica y morfoldgica de las piezas del centro del campo,
en nuestro caso el primer molar superior M! (Butler, 1939) y cuanto mas alejada
esté una pieza dentaria de la zona de maxima concentracién mas podra desviarse
de la “morfologia tipo” exhibida por la pieza clave ubicada en esa zona de maxima
concentracion.

Por otro lado la existencia de factores restrictivos o constraints sobre la
producciéon de variables fenotipicas podria llevar a la canalizacion epigenética que
implicaria la existencia de vias de desarrollo determinadas que conducen a un
fenotipo estandar a pesar de las perturbaciones genéticas y/o ambientales
(Waddington, 1942; King & Stansfield, 1985). La existencia de canalizacién implica
que muchos caracteres tengan una variabilidad muy pequefia, que se mantiene
estable a través de la historia evolutiva de un grupo, a pesar de que pueda
acumularse variabilidad genética en el genotipo del grupo (Hall, 1992). Y en este
sentido, el primer molar superior es un ejemplo muy claro de canalizacién no solo
en la especie humana sino en todo el género de hominidos.

La asociacién entre la alta integraciéon morfoldgica y la alta variabilidad
morfolégica viene de la necesidad de que estructuras altamente variables estén
fuertemente integradas para mantener su correlacién estructural y por tanto su
funcionalidad. En nuestro caso, la alta integracién de M? frente a la encontrada en
M! demuestra un consistente patréon de reducciéon del hipocono en donde las
cispides del trigdn, especialmente el protocono y el metacono, también cambian
para compensar la reduccién de la cuspide distal, mientras el paracono permanece
mas estable, resultados que son acordes con estudios que demuestran que las
caspides mesiales son mas conservativas (Corruccini, 1979; Kondo & Yamada,
2003; Takahashi et al. 2007).

La presencia o ausencia y el tamafio relativo de las diferentes ctspides en
los molares, constituyen la diferencia mas visible durante la evolucién de los
hominidos y dentro de los humanos actuales. Jernvall (2000) explica la alta
frecuencia de pérdida de cuspides en los molares mas distales como consecuencia
de una temprana terminacion en la morfogénesis de las cuspides lo cual lleva a una
paedomorfosis dental en el que el diente no desarrolla completamente su patrén
de cispides. Tiempo y espacio pueden verse involucrados en este patron
incompleto de formacién de cispides y ambos sefialan a una substancial influencia
epigenética sobre la complejidad y morfologia dental (Townsend et al., 2003). La
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temprana formacion y calcificacién del protocono y especialmente del paracono
puede dejar un pequefio margen espacial para que las cispides mas distales puedan
formarse en las mandibulas humanas modernas mas pequefias (mas cortas)
(Trinkaus, 2003). Respecto a las restricciones de tiempo, un fenémeno de
heterocronia por postdesplazamiento (en el que el inicio del desarrollo es tardio)
puede que retrase el inicio de desarrollo dental en las especies de hominidos mas
modernas, mientras que el ritmo de desarrollo y la sefial de “offset” permanecerian
igual que en especies anteriores (Alberch et al., 1979). Este modelo puede explicar
la reduccion estructural de las piezas mas distales y en los casos mas extremos su
total desaparicion (ausencia de M3) debido a inicializacion tardia de la morfogénesis
y la relativa temprana terminacién del desarrollo dental. Es decir, el tiempo de
inicio absoluto y relativo de formacién de esmalte y dentina en cada condensacién
celular, la tasa de proliferacién celular y una serie de factores ambientales actuando
en diferentes momentos del desarrollo de los dientes determinaria la presencia o
ausencia de cuspides. Con respecto a los factores ambientales, el distanciamiento
en el inicio de formacién de las piezas dentales (Beynon & Dean, 1988) favoreceria
la discordancia de caracteres a lo largo de las series dentarias. Por consiguiente, la
disparidad morfolégica de ciertas piezas dentales respecto a la morfologia tipo
exhibida por el diente clave de su serie se deberia tanto a cambios genéticos como
epigenéticos y perturbaciones ambientales capaces de sobrepasar los umbrales de
la canalizacién original, y a ensayos de nuevas vias de desarrollo, bien permitidas,
bien favorecidas por seleccion segun las interpretaciones (Y’Edynak, 1989).

Patrones de variacion y covariacion. Integracion entre M' y M?

Una de las aproximaciones mas frecuentes en las comparaciones de patrones de
integracion es la realizacién de analisis de componentes principales y analisis de
minimos cuadrados parciales para posteriormente compararlos entre si
(Klingenberg et al., 2001, 2003). Cabria esperar que en algunas estructuras, los
patrones principales de variacion representados por los cambios de forma
asociados con los primeros componentes principales obtenidos, fueran parecidos
a los principales patrones de covariaciéon obtenidos entre estructuras (Klingenberg,
2014).

Si atendemos a los estudios de variacion fenotipica entre complejos, es la
morfologia del hipocono la que en términos generales domina la variacion
morfoespacial cuando los analisis se realizan de forma independiente con M'! y M?
situando en ambos casos a los complejos Afridonti y Sino-americano en los
extremos opuestos de la variacién morfologica. De igual modo, cuando realizamos
los estudios de covariacién entre molares, puede observarse como el hipocono
también marca el patrén dominante de variacion, permitiendo distinguir claramente
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distintos patrones fenotipicos y enfatizando por tanto la fuerza de integracién entre
ambas estructuras del médulo molar y apoyando la hipétesis de la existencia de un
médulo molar gobernado por una misma arquitectura genética cuya variacion tiene
como resultado la distincién morfolégica dental entre complejos.

Una de las consecuencias de la integracién morfoldgica es que la variacion
se concentra mas en unas direcciones que en otras en el espacio de forma. Esta
direccion asociada con la mayor variacion genética ha sido planteada como “la linea
de minima resistencia” (Schluter, 1996). Estas direcciones son importantes porque
la direccién de la respuesta evolutiva a la seleccion se desvia de la direccién original
de seleccién hacia la direccién de la linea de minima resistencia (Schluter, 1996;
Martinez-Abadias et al., 2012), en este sentido el segundo molar superior cuya
estructura intrinseca estd mucho mas integrada serfa el componente, dentro del
médulo molar estudiado, que podria expresar los cambios evolutivos debidos a

seleccién.

Por otro lado, es importante sefialar que nuestros resultados de covariacion
varfan dependiendo del numero de individuos analizados. El anélisis de
modularidad (P? a M?) se realiz6 con una muestra de 33 individuos y en este caso
el valor de integracioén entre M! y M? fue superior al obtenido cuando el mismo
andlisis de integracién se realizé dnicamente entre M!' y M? con una muestra
préxima a los 500 individuos, mientras que estudios previos de integraciéon
morfolégica entre M! y M2 (n=30) en humanos modernos (Gémez-Robles & Polly,
2012) obtuvieron valores del coeficiente de Escoutier Rv similares a los obtenidos
en nuestros andlisis cuando la muestra también era pequefia.

Estudios metodolégicos han demostrado que los valores de Rv son
dependientes del tamafio de la muestra, y que los coeficientes disminuyen cuando
la muestra aumenta (Smilde et al., 2009) especialmente cuando las muestras son
inferiores a 100 (Fruciano et al., 2013). Por tanto, los valores de integracién entre
dientes obtenidos en el analisis de modularidad deben observarse con cautela y para
confirmar los patrones de integracién del moédulo premolar y molar seria
conveniente aumentar el nimero de individuos que presenten la denticion

postcanina completa.
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6.3. Variabilidad morfométrica dental y procesos

de seleccion

Distribucion geogrifica y variacion fenotipica del diente

Los patrones de variacién genético-fenotipica humana permiten construir modelos
de diversificaciéon para comprender el origen y evolucién del hombre moderno
(Stringer & Andrews, 1988; Manica et al., 2007).

Diferentes marcadores moleculares, tanto derivados del ADN nuclear
como del ADNmt, sugieren niveles bajos de diferenciacién poblacional en grupos
humanos modernos atendiendo a la dispersion geografica desde un origen comin
africano (Campbell & Tishkoff, 2008). La distribucién de esa variacién genética
demuestra en qué medida la mayorfa de la diversidad existe dentro de las
poblaciones. De este modo, los datos genéticos sugieren que aproximadamente un
10% del total de la diversidad ocurre entre las grandes regiones geograficas o
continentes, un 5% entre las poblaciones de una misma regién y el 85% dentro de
las poblaciones (e.g., Lewontin, 1972; Latter 1980; Stoneking, 1993, Jorde et al.,
1995; Barbujani et al., 1997). Estos procesos de selecciéon presentan por tanto,
directas implicaciones en el registro de la variabilidad fenotipica. La deteccién de
niveles reducidos de diferenciaciéon poblacional, implica por consiguiente que la
mayor parte de la variabilidad genética queda registrada entre individuos de un
mismo grupo y no como resultado de la variacion entre grupos (Henn et al., 2012).

Diversidad de varianza morfométrica Afridonti y la expansion de

complejos dentales euroasidticos
¢

Tanto los modelos de diversidad genética (Cann et al., 1987; Stoneking & Cann,
1989; Stoneking, 1993) como fenotipica de caracteres craneo-dentales (Howells,
1989; Lahr, 1996; Irish, 1997; Hanihara & Ishida, 2005; Manica et al., 2007,
Hanihara, 2008), demuestran la existencia de una mayor variabilidad intrarregional
en el Africa Sub-Sahariana. Este patron regional particular ha sido interpretado
como una clara evidencia del origen unico y localizado de los humanos
anatomicamente modernos, siendo la heterogeneidad definida en el ADNmt
aquello que indicatfa el tiempo de divergencia y modelo de dispersién Owt of Africa
(00A) (Cann, 1997; Gibbons, 1992; Willson & Cann, 1992).
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Dentro del escenario definido por la genética cuantitativa (Prugnolle et al.,
2005), conjugado con los patrones de variacion en estructuras fenotipicas, como
aquellos derivados del craneo (Manica et al. 2007; von Cramon-Taubadel & Lycett,
2008), el Bottleneck en el modelo OOA, reflejarfa la dispersion de un grupo de
humanos modernos y su emigracién desde Africa hacia Préximo Oriente con un
tamafio efectivo entre 1000 y 2500 individuos (Eller et al., 2009). En este contexto,
la pérdida de variabilidad genética responderia al modo en que las bandas de
cazadores-recolectores poblaron el resto de continentes. Este proceso de
expansiéon conllevé una reduccién de variacién genética, una vez colonizado un
nuevo habitat, propotcional al nimero de fundadores (Ramachandran et al., 2005).

Los analisis comparativos basados en el sistema ASUDAS, sitdan a las
poblaciones del Africa Sub-Sahariana en una posicién marcadamente distinta de
otras poblaciones en cuanto a la expresion de rasgos dentales se refiere, lo que
conllevé a definir el complejo dental Sub-Sahariano (Sub-Sabaran Dental Complex;
Irish, 1997). Sumado a la alta variabilidad fenotipica y genética africana, junto con
la pérdida de diversidad conforme aumenta la distancia geografica a un supuesto
origen africano, apoya el modelo Oz of Africa (OOA), junto con el hecho de
expresar frecuencias elevadas de caracteres ancestrales (Wood & Abott, 1983;
Wood & Engleman, 1988). En este contexto, la divergencia (MMD), demuestra
como especies fosiles graciles presentan una mayor similitud (menor distancia
MMD) con respecto al grupo subsahariano, mientras que divergen en mayor
medida cuando se comparan con el complejo Sino-americano y Eurodonti, al
presentar elevadas frecuencias de rasgos derivados (Irish, 1997).

Atendiendo a las diferentes divisiones basadas en complejos dentales
(Scott & Turner, 1997; Irish, 1997), los anilisis de GM aportados apoyan la
identidad morfolégica dental de los complejos. Tanto para el diente M! como en
para M2, es posible detectar cambios en la conformacién intercomplejo derivadas
en mayor o menor medida de la frecuencia de rasgos no-métricos en la topografia
oclusal que delimitan su divergencia. De este modo, considerando que la
variabilidad fenotipica dental responde a un modelo evolutivo neutral, podemos
inferir a escala global la dispersiéon de las poblaciones humanas. Por ejemplo, la
distribucién de los complejos dentales, cuando atendemos a la morfometria del
diente M! sitia en extremos opuestos del morfoespacio al complejo Afridonti y
Sino-americano, quedando el resto de complejos en posiciones intermedias entre
estos dos fenotipos bien diferenciados. Del mismo modo, las distancias Procrustes
entre complejos derivadas de M2, demuestran como el complejo Afridonti presenta
las distancias mas elevadas y significativas respecto al resto de complejos, sin
embargo, estas distancias obtenidas a partir de M! son inferiores a las de M2
Estableciendo patrones morfométricos diferencias producto de la variacion en el

fenotipo y variantes anatomicas de la superficie oclusal del diente (Kenyhercz et al.,
2014)
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El estudio de la estructura poblacional africana actual es importante para
entender la migracion OOA (Harding & McVean, 2004). La alta variabilidad
genética africana varfa substancialmente entre regiones como resultado de una
profunda estructura poblacional en el continente. Ademas, existe una fuerte
correlacién negativa de la diversidad genética africana con respecto a la distancia
desde el suroeste africano, reforzando la teorfa de efecto fundador para las
poblaciones africanas (Henn et al., 2011).

Los estudios de los patrones de polimorfismos en el ADN autosémico
muestran en qué medida los cazadores-recolectores que sobreviven en la actualidad
mantienen una excepcional diversidad genética y alguno de estos grupos, como los
San, Hadza o Mbuti fueron los primeros en divergir de una poblacién ancestral
(Tishkoff et al. 2009; Patin et al., 2009; Henn et al., 2011). En concreto, los grupos
de lengua dlick como los bosquimanos del Kalahari presentan la mayor diversidad
genética (Kim et al,, 2014).

Estudios genéticos que emplean las secuencias completas del genoma de
grupos Khoesan, sugieren que la poblacién ancestral que dio lugar a estas
poblaciones presenté un gran tamafio demografico hasta su separacion de las
poblaciones no-Khoesan =150.000 y 100.000 afios. Por el contrario, los ancestros
de los no-Khoesan, incluyendo a grupos bantd y otros no-africanos,
experimentaron una disminucién de su tamafilo poblacional después de la
separacion y pérdida de mas de la mitad de su diversidad genética. El registro paleo-
climatico indica que la precipitacion en el sur de Africa aumenté hace entre 100.000
y 80.000 afios, mientras que el oeste y centro de Africa se hizo progresivamente
arido, diferencias climaticas que pueden estar relacionadas con la divergencia de
variabilidad entre las poblaciones africanas (Kim et al., 2014). Que las poblaciones
Khoesan del sur de Africa representen el grupo que antes divergié de los africanos,
no excluye una salida y posterior expansion desde el noreste de Africa de un grupo
que con posterioridad se extendié por el resto de continentes (Henn et al., 2011).
Ademas, es posible que el norte de Africa se hubiese mantenido despoblado
durante mucho tiempo y posteriormente ocupado por las poblaciones durante la
expansion O0OA (Henn et al,, 2012). De hecho, una serie de efectos fundadores
sugiere una sucesiva expansién de poblaciones desde el sur de Africa que se
diseminaron hacia el este, oeste y centro de Africa y eventualmente al norte del
continente. Posteriormente, un pequefio grupo de humanos del noreste africano
continué esta expansion hacia Hurasia, Oceania y finalmente las Américas (Henn
etal, 2012).

Los no-africanos, representan una fraccién poblacional separada de un
ancestro africano no-Khoesan (Tishkoff et al., 2009; Petersen et al., 2013; Pickrell
et al., 2014). Los analisis de correlacion entre la diversidad genética y posicion
geografica entre poblaciones africanas indican que la migracién de los primeros
humanos modernos comenzé en el sudoeste africano cerca de la costa de Namibia
y Angola, areas que en efecto corresponde al territorio de los actuales San, mientras
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que las coordenadas para la migraciéon OOA se sittan en el noreste africano, cerca
del punto medio del Mar Rojo (Tishkoff et al., 2009).

Cuando atendemos a la distribucién de las poblaciones del complejo
Afridonti, formado por poblaciones de Africa central (grupos pigmeos y no-
pigmeos Bantd) junto a poblaciones de Africa del Sur, en este caso considerando a
los San, cabria esperar una variabilidad morfométrica baja entre grupos. No
obstante, la distancia en ambos dientes difiere para las poblaciones del centro y sur
de Aftica. Considerando los rasgos no-métricos dentales de los Khoesan, podemos
observar como expresan muchas y diferentes caracteristicas unicas en comparaciéon
con otros grupos Sub-saharianos, incluyendo los Bantd, presentando ademas gran
cantidad de rasgos diferenciados en un diente de menor tamafio (Irish, 1993) y que
podria corresponder con un proceso de aislamiento y ausencia de flujo génico
mayor de lo esperado (Tobias, 1972; Tishkoff et al., 2009).

Por otro lado, si consideramos las rutas de dispersiéon desde el OOA y
pensamos en Asia meridional como el punto donde existi6 una divergencia genética
entre europeos y asiaticos (Oppenheimmer, 2003), cabria esperar distancias
similares entre el complejo Afridonti y Eurodonti y entre el complejo Afridonti y
Sunda-Pacifico y en este sentido ambas distancias son semejantes, coincidiendo a
su vez con estudios previos derivados de rasgos dentales no-métricos (Irish &
Guatelli-Steinberg, 2003). Ademas, el complejo Sunda-Pacifico se dispone en una
posicion intermedia entre el complejo Sahul-Pacifico y Sino-americano y las
distancias morfométricas lo sitia mds cerca de estos complejos, tal y como cabria
esperar teniendo en cuenta la historia poblacional de las migraciones humanas
durante el Holoceno (Oppenheimmer, 2003).

Por otro lado, la menor distancia Procrustes al complejo Afridonti en M2
la presenta el complejo Sahul-Pacifico, resultados que del mismo modo son
coincidentes con los derivados de la morfologia dental (Irish & Guatelli-Steinberg,
2003). Sin embargo, no patece légica @ priori la relativa proximidad fenotipica
respecto a la gran distancia geografica ente Affrica y Australia. No obstante, son
evidentes las relaciones genéticas y fenotipicas entre poblaciones (Giblett,
1969; Nurse et al., 1985; Howells, 1989; Brace & Tracer, 1992; Turner, 1992;
Stringer et al., 1997; Stoneking et al., 1997). Cavalli-Sforza (1993) incluso sugirié
que las poblaciones procedentes de Africa hace =60.00-50.00 afios ya habrian
desarrollado las habilidades necesarias para alcanzar Australia. Sin embargo, no
necesariamente debe subyacer una relacioén biolégica entre ambas poblaciones, y
existen otras explicaciones para estas semejanzas fenotipicas, incluyendo la
seleccion paralela (Nurse et al., 1985) o la plesiomortfia (Stringer et al., 1997; Irish,
1998).

Las distancias documentadas entro otros complejos como el Indodonti
respecto a los demas, tanto para M! como para M2, lo sitdan més proximo al
complejo Sunda-Pacifico que al Eurodonti,. Los analisis de polimorfismos
genéticos muestran que las poblaciones de Sur de Asia se sitdan entre las
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poblaciones del Oeste y Sudeste asiatico (Cavalli-Sforza et al., 1994) mientras que
los analisis lingtifsticos, congregan a la mayorfa de lenguas eutopeas y de Asia
meridional bajo la misma familia de lenguas Indo-europeas (Ruhlen, 1994). En este
sentido, se ha supuesto que las poblaciones modernas estuvieron bajo el influjo de
un riguroso Bottleneck hace =75.000 afios coincidiendo con la gran erupcién del
Toba (Ambrose, 1998; Jorde et al., 1998). Este supuesto se apoya en la asuncién de
que el OOA aconteci6 antes de la erupcién del Toba y segun las evidencias de las
capas de cenizas depositadas en la India, es probable que la mayor parte de la
poblaciéon se extinguiese y subsecuentemente la India fuera recolonizada por
poblaciones del este y del oeste (Kivisild et al., 2003). Aunque la Sundadoncia
podtia haberse extendido a la costa este de la India, la frecuencia de rasgos no-
métricos en el diente en poblaciones prehistoricas del norte de la India revelan la
medida en que las poblaciones prehistéricas del sur de Asia presentan distancias de
divergencia (MMD) mas préximas a las poblaciones Europeas (Lukacs & Pal,
2013).

El complejo Eurodonti para M! se sitia en el morfoespacio morfométrico
en una varianza homogénea con respecto al complejo Afridonti y Sunda-Pacifico.
No obstante para M? observamos cémo las maximas distancias las presenta con
ambos extremos de la variabilidad morfoldgica, con respecto al complejo Afridonti
y Sino-americano, siendo la minima distancia la que lo separa del complejo Sunda-
Pacifico. De nuevo estas disposiciones morfoespaciales podrian explicarse si
atendemos a que las primera poblaciones que abandonaron Africa hace =80.000
afios y alcanzaron la Peninsula Arabiga divergieron en aquellas que continuaron
colonizando el este Asidtico, probablemente recorriendo el litoral del océano
Indico y aquellas que esperaron hasta hace por los menos 50.000 afios para dirigirse
hacia el norte y el oeste hasta alanzar Turquia y Oriente Préximo (Oppenheimmer,
2003). Bajo este escenario, el analisis de los cambios evolutivos en la morfologfa
dental durante el Pleistoceno tardio en Europa sefialan un cambio gradual en la
morfologia hasta alcanzar las condiciones modernas, desde unos europeos
tempranos (procedentes de Africa y del Oeste de Asia), pasando poblaciones del
Paleolitico Superior europeo hasta el actual complejo Eurodonti (Bailey, 2006). Sin
embargo, otras propuestas defienden la existencia de un escenario en Europa de
evolucién morfolégica desde la condicién ancestral Neanderthal (Brace, 1964b;
Crummett, 1994), no concluyentes si atendemos a la variacién no-métrica (Bailey,
2000).

El complejo Eurodonti, se caracteriza principalmente por la ausencia de
rasgos mas que por la presencia de estos. Sin embargo, los europeos presentan una
alta incidencia del tubérculo de Carabelli, incluso con porcentajes elevados de
maxima expresion, sin ser un caracter tipicamente europeo (Scott & Turner, 1997,
Turner & Hawkey, 1998). Los rasgos que distinguen la denticién europea, el
hipocono de molares superiores y el hipoconulido de molares inferiores, destacan
port su alta frecuencia de ausencia en mayor medida que por una elevada frecuencia
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de presencia, dibujando un modelo de dispersion de poblaciones humanas
recientes distribuidas en el oeste de Eurasia (Mayhall et al., 1982; Scott & Turner,
1997).

E/ modelo de Proto-Sundadoncia y su divergencia fenotipica

El registro de caracteres dentales permite inferir la dispersion de las poblaciones
del sudeste asiatico y Australia en el Pleistoceno tardio. Los complejos Sunda- y
Sahul-Pacifico muestran tanto similitudes como diferencias en relaciéon a las
caracteristicas topograficas del diente (Turner & Scott, 1997). Los dientes de
aborigenes australianos registran un conjunto de caracteristicas suficientemente
distintiva para designar un complejo paralelo a los previamente definidos como
Sinodontes y Sundadonte (Townsend et al., 1990; Hanihara, 1992) y definir el
modelo proto-Sundadonte al presentar algunas similitudes con respecto al
Sundadonte (Turner, 1990). El patrén proto-Sundadonte (Turner, 1992; Hanihara
1992) sugiere un hilo comun subyacente a toda la variacién bioldgica asidtica y
congruente con la genética poblacional (Nei & Roychoudhury, 1993).

Desde la Arqueologia, existe la documentaciéon que Sahul (conformado
por Australia, Nueva Guinea y Tasmania) fue poblado como muy pronto entre
hace =60.000 y 40.000 afios (Green, 1994). Desde el punto de vista genético, los
aborigenes de Australia y los de Nueva Guinea se encuentran mas relacionados
entre si que con respecto a cualquier otro grupo (Nei & Roychoudhury, 1982, 1993;
Cavalli-Sforza et al., 1994). En este sentido, la relacion entre Australia y Nueva
Guinea se presume algo distante, probablemente por su profunda raiz en el tiempo,
dado que aunque el puente terrestre que las une estuvo conectado durante el
Pleistoceno, posteriormente ambas poblaciones quedaron aisladas cuando el
puente de tierra que las unia quedo cubierto por las aguas hace =12.000 afios
(Green, 1994).

Los estudios de ADNmt han propuesto que desde el OOA se siguié una
ruta chua por el sur bordeando Arabia y la India hasta alcanzar Australia (Macaulay
et al., 2005). Practicamente todas las poblaciones no-africanas, pertenecen a uno de
los dos grandes macro-haplogrupos M o N, ambos descendientes de L3. Los
primeros humanos que salieron de Africa portando con ellos el haplogrupo 1.3 se
habrfan dirigido hacia el sur de Asia. Una vez en la India surgiria el haplogrupo M
y de igual modo en la propia ruta costera, surgirfa en algun punto el haplogrupo N
cuyos principales grupos descendientes son los haplotipos R (Macaulay et al., 2005).
Sin embargo, estudios recientes parecen indicar que los primeros colonizadores de
Australia que llevaban consigo el haplotipo N(xR) pudieron seguir una ruta por el
norte, saliendo de Africa por el Levante a través de la Peninsula de Sinai en lugar
de por el estrecho de Bab el Mandeb y que no implicase la India como una de las
etapas de la migracion, lo cual no excluye la existencia de una expansion por la ruta
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costera a lo largo del sur de Asia (Fregel et al., 2015). Siguiendo la ruta del norte,
los ancestros de los futuros australianos, habrian llegado posiblemente hasta las
montafias Altai en el sur de Siberia, donde se habrfa encontrado con otro tipo de
poblacién que coexistia con Neanderthales, el hombre de Denisova. Los estudios
genéticos de los restos de Denisova revelan que este hominido también pudo
haberse hibridado con ancestros de nuestra especie (Meyer et al., 2012), en concreto
con australianos, melanesios, grupos del este de indonesia y otros de Filipinas
(Reich et al., 2011).

En lo que respecta a los estudios craniométricos, es clara la existencia de
dos patrones motfolégicos. Uno que define el este asiatico (Sunda) y otro el
australiano (Sahul) (Storm, 2000). Comparadas con las caracteristicas morfolégicas
de China y Java, los Australo-melanesios retienen un patrén morfolégico mas
generalizado (entendido como una retencién de una morfologia primitiva, un
patrén robusto no especializado que puede encontrarse de forma extendida en
craneos de humanos modernos de finales del Pleistoceno) (Lahr, 1992; Groves &
Lahr, 1994; Storm, 1995). Las diferencias morfolégicas parecen indicar que
Wallacea (zona biogeografia que comprende las islas de Timor, Flores y Sulawesi)
pudo haber sido una frontera para el intercambio genético entre las poblaciones de
Sunda y Sahul, Si bien, los bajos niveles marinos hace =60.000-50.000 afios
(Chappell & Shackleton, 1986) pudieron haber hecho posible la llegada de los
primeros australianos. Respecto a la cuestiéon de una o varias oleadas migratorias,
la informacion genética y morfoldgica disponible (Cavalli-Sforza et al., 1994; Storm,
1995) sugiere una primera oleada que resulté predominante y que posteriores
migraciones tuvieron un efecto limitado en el gengpool previamente establecido.

Los resultados obtenidos en el andlisis de la morfometria del diente
confirman que las distancias y diferencias entre estos grupos del complejo Sahul no
es muy elevada, aunque es superior a la de otros grupos del mismo complejo. En
concreto, las distancias Procrustes obtenidas para M!2 sitdan al complejo Sunda-
Pacifico mas préximo a Sahul que a cualquier otro complejo y viceversa. A su vez,
si atendemos al complejo Sino-americano, podemos comprobar como existe una
minima distancia registrada para ambos dientes con respecto al complejo Sunda-
Pacifico. En este contexto, los primeros estudios de morfologia dental en el este de
Asia dividieron al Complejo Dental Mongoloide (Hanihara, 1968) en los patrones
dentales de Sundadoncia (Turner, 1987, 1990), cuyo centro de distribucién fue la
plataforma Sunda actualmente sumergida, y la Sinodoncia, distribuida en el Norte
y las Américas.

El complejo Sundadonte se caracteriza por presentar un patrén dental
ligeramente mas simplificado y retencion de algunas otras caracteristicas en relacién
al patrén dental del noreste asiatico. Por ejemplo, los segundos molares inferiores
con cuatro cuspides (ausencia de la quinta cispide o hipoconuilido) son mas
comunes en los Sundadontes que en el noreste asiatico o nativos americanos. De
igual modo, el tercer molar superior (M?3) se retiene con mas frecuencia en el sur
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con respecto al norte (Scott & Turner, 1997). Por el contrario, en el norte, el patrén
dental se intensifica (expresién mas pronunciada de incisivos en pala) y se
especializa (frecuencias muy elevadas de primeros molares inferiores con 3 raices).
El patréon dental del noreste asiatico es compartido por chinos, japoneses,
mongoles, siberianos y todas las poblaciones nativas americanas. En general, la
Sundadoncia, parece ser el patréon dental menos divergente o mas generalizado,
segin en el modelo de MMD establecido a partir de los rasgos no-métricos del
diente (Turner, 1992).

Por su parte, la Sinodoncia estuvo ya probablemente presente a finales del
Pleistoceno en el norte de China, por lo que se desprende del analisis de algunos
de los craneos de Zhoukoudian (Turner, 1983a). Ademas de los estudios dentales,
los estudios lingtisticos (Ruhlen, 1987) arqueolégicos y geograficos (Bellwood,
1985) y otras evidencias antropolégicas (Chaboksarov, 1966; Bowles, 1977) apoyan
la divisién norte-sur del este asiatico.

Se ha sugerido que el patrén Sinodonte evoluciond a partir del Sundadonte
por deriva en una estructura poblacional de pequeflos grupos cerca del artico,
puesto que no existe ninguna tendencia consistente en relaciéon al aumento o
decrecimiento de las frecuencias de los rasgos dentales no-métricos, relativos a una
consideracién de tipo adaptativa y porque ademas, si unicamente la seleccién fuese
la responsable, tanto las poblaciones europeas del Paleolitico Superior como las del
norte de Asia, habrian evolucionado en un patrén dental similar (Turner, 1992).

Es probable que efectos aleatorios produjeran la Sinodoncia cuya MMD
establecida a partir de rasgos no-métricos la sittia divergente y con un alto grado de
especializacién con respecto a las medias a escala global (Turner, 1987, 1990). En
este sentido nuestros resultados son concordantes con los modelos establecidos,
situando al complejo Sino-americano muy proximo al complejo Sunda-Pacifico y
divergente respecto al resto de complejos dentales, alcanzado la maxima distancia
con respecto al complejo Afridonti seguido del complejo Eurodonti. Si atendemos
en concreto a la variacion morfométrica del M!, observamos como el complejo
Sunda-Pacifico presenta la minima distancia con respecto al complejo Sahul-
Pacifico, distancias equidistantes con respecto a Sino-América e India y maxima
distancia con respecto al patron dental Afridonti y Eurodonti. A partir de M2 las
distancias aumentan, aunque son proporcionales, quedando en una posicion
intermedia en la distribucién morfoespacial de los complejos dentales.

HEsta distribucién, podria esperarse para una regiéon que habrfa sido
habitada durante mucho tiempo y con la cantidad de individuos suficientes como
para crear una red consistente de crecimiento poblacional, inhibiendo los tipos de
divergencia y procesos microevolutivos que acontecieron en otras poblaciones que
quedaron aisladas en el norte de Europa, noreste de Asia y las Américas. Por tanto,
asumiendo que las divergencias biologicas evolucionan a partir de condiciones mas
generalizadas o menos divergentes, la Sinodoncia podtia claramente presentar su
origen a partir de un patrén Sundadonte mas generalizado. Las caracteristicas poco
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divergentes del patrén Sundadonte y las semejanzas entre el patrén Sinodonte y
Proto-sundadonte (complejo Sahul-Pacifico) derivaron en la formulacién de una
hipétesis desplazamiento en continuidad (Sh#fting continuity), en la que la proto-
Sundadoncia define un patrén dental ancestral para todos los humanos modernos,
situando al hipotético ancestro comun en el sudeste Asiatico en lugar de en Africa
(Turner, 1992, 1995).

Entender las primeras rutas migratorias que los humanos modernos
tomaron para llegar de Africa a Asia es esencial para resolver la controversia acerca
del origen del hombre moderno. La estructura de las poblaciones del este de Asia
fue en primer momento analizada con algunos marcadores genéticos (Zhao et al.,
1986; Zhao & Lee, 1989; Weng, et al., 1989), encontrando diferencias entre las
poblaciones del norte y del sur de China después de milenios de historia en comun
y de migraciones entre ambas regiones. Los estudios de ADNmt indican que las
poblaciones del este Asiatico descienden de un tnico ancestro comuin (Ballinger et
al., 1992). Con posterioridad, otros marcadores de microsatélites autosémicos (Chu
et al., 1998) confirmaron un origen comun africano para las poblaciones del este
de Asia, a pesar de que el norte y el sur confirmaban su divergencia. El modelo
mas aceptado para las antiguas migraciones en Asia a partir de analisis del
cromosoma Y es el que sugiere un origen desde el sur y una posterior migracién
hacia el norte (Su et al., 1999).

El escenatrio que podemos imaginar es una migracion desde el sudeste
asiatico hacia el norte. En términos de varianza fenotipica, parece existir el
desarrollo de una morfologia mongoloide en dos etapas (Lahr, 1996). Las
caracteristicas tipicas mongoloides son la cara achatada, béveda ancha, pémulos
altos y natiz estrecha. Ademas, otra caracteristica de las poblaciones mongoloides
es la Sinodoncia, aunque carecemos de evidencias que interrelacionen caracteres
craneo-dentales. La primera etapa de la mongolizacién, con algunas caracteristicas
como las caras achatadas y bévedas redondas y con una morfologia dental
Sundadonte, tuvo lugar en el sudeste asiatico hace =40.000 afios. Poblaciones con
esta morfologia generalizada se designan como “mongoloides del sur” y se
expandieron geograficamente hacia el norte de Asia, alcanzando Japén y Beijing,
tal y como puede observarse en los fésiles de Minatogawa en Japén de hace
~20.000 afos y en los de Zhoukoudian en China que parecen tener una morfologia
generalizada mas que una tipicamente mongoloide (Lahr, 1996). Probablemente es
mucho mas tarde, a principios del Holoceno cuando la morfologia tipicamente
mongoloide apareci6 en el norte de Asia, posiblemente durante el dltimo maximo
glacial hace =18.000 afios. En este periodo, las poblaciones del este de Asia se
dislocaron en pequefias unidades y la tipica morfologia mongoloide emergié en un
relativo corto periodo de tiempo de aislamiento y diferenciaciéon. Después, esta
morfologia tipicamente mongoloide se expandio al noreste asiatico (Lahr & Foley,
1994; Lahr, 1995)
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Los factores genéticos estan fuertemente involucrados en la morfologia
dental (Scott & Turner, 1997). La biologia del desarrollo identifica diferentes genes
que participan en la morfogénesis dental (Bei, 2009; Fraser et al., 2009). No
obstante, hasta la fecha muy pocos polimorfismos se han asociado con variaciones
o variantes dentales. Existe una variante del gen que codifica para el receptor
ectodysplasin A (EDAR) que se ha asociado con los incisivos en pala, doble pala y
tamafio del diente (Kimura et al., 2009). Ademas este polimorfismo (Alelo EDAR
370A) también se ha asociado en humanos con variaciones morfolégicas en el
cabello (Fujimoto et al., 2008 a,b). Los estudios de genética de poblaciones han
encontrado que existe una fuerte sefial de seleccién positiva en las poblaciones
asiaticas para el alelo EDAR 370A (Catlson et al., 2005; Kimura et al., 2009; Sabeti
et al., 2007) y que en parte, pudiera ser responsable de la dicotomia Sundadoncia-
Sinodoncia. Ademis, la seleccién de este alelo pudo ocurrir antes =10.000 afios,
coincidiendo con las fechas propuestas para la aparicién de la Sinodoncia. No
obstante, el gen EDAR unicamente explica una pequefia parte de la variaciéon que
caracteriza la Sinodoncia y por tanto, debemos pensar que otros factores genéticos
se asocian a la variabilidad morfolégica dental. En lo que respecta a las presiones
selectivas que actuaron sobre la variante EDAR370A, los efectos pleiotropicos de
este polimorfismo relacionado también con la morfologia del cabello, indican
probablemente que la selecciéon de la morfologia dental podria ser en realidad un
sub-producto de la seleccion natural o sexual del cabello (Park et al., 2012).

E/ patron Sinodonte y el poblamiento de las Amiéricas

El poblamiento del continente Americano se produjo, casi con toda seguridad, a
través de un paso puntual y relativamente pequefio, el estrecho de Bering, que se
mantuvo en forma de puente terrestre desde unos milenios antes del ultimo
maximo glacial (hace =18.000 afios) durante la glaciacién de Wisconsin, la dltima
ocurrida en la Tierra, hasta hace =11.500 afios (Dixon, 1993). Sin embargo,
mientras algunas evidencias genéticas afirman que no fue antes de hace 15.000 afios
cuando los primeros grupos llegaron al continente americano, otras manifiestan
que pudo haber sido mucho antes, tal vez hace incluso 30.000 afios (Oppenheimer,
2003). Las evidencias arqueolégicas defienden que la cultura Clovis fue la primera
en llegar al continente, dado que las dataciones enmarcan a las primeras puntas
Clovis (sefia de identidad de esta cultura) en una antigliedad que oscila entre 11.000
y 11.500 afios, y a ninguna mas alla de los 12.000 afios, momento en el que habria
quedado abierto un pasillo también conocido como corredor Alberta, entre las dos
grandes masas de hielo de América del norte y que permiti6 el flujo migratorio
desde Alaska al resto del continente a través de Canada. Sin embargo, existen
algunos yacimientos que apuntan a un asentamiento en el continente anterior al
ultimo maximo glacial, que ain se discute su importancia desde la ortodoxia Clovis
y que aseguran la existencia de un substrato pre-Clovis con una antigliedad no
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menor a 10.000 aflos (Hubbe et al., 2010). Apoyando la hipétesis de una entrada
temprana al continente previa a Clovis, los recientes hallazgos de restos de
Megafauna en Sauce (Uruguay) cuyas dataciones los situan entre 28.000 y 29.000
afios B.P, interpretan el sitio como uno de los mas antiguos de América con posible
evidencia de presencia humana (Farifia et al., 2014)

Uno de los modelos que durante mas tiempo se ha aceptado, en relaciéon
con el dogma Clovis, ha sido el “modelo de las tres migraciones” (Turner, 1986;
Greenberg et al., 19806). Este modelo se basé en evidencias lingtiisticas, dentales y
genéticas, las cuales coincidian en que América fue poblada entre hace 11.000 y
12.000 afios BP a través de Beringia por tres oleadas poblacionales separas en el
tiempo, todas con su origen en el norte de Asia y cuya identidad puede ser
expresada en términos lingiifsticos como Amerindios, Na-Dene y Aleuto-
Esquimal.

A principios de la década de 1970 comenzé a plantearse la idea de que el
modelo tri-migracional no explicaba ciertas caracteristicas craniométricas, dentales,
cronolégicas y geograficas de algunas poblaciones. En este contexto, surge la
hipétesis Neves-Pucciarelli (Neves & Pucciarelli, 1991) y mas tarde el “modelo de
las cuatro migraciones” o de los “dos componentes biolégicos ” (Pucciarelli, 2004).
Este dltimo modelo consistia esencialmente en agregar una cuarta capa migratoria
(cronolégicamente la primera) al modelo de Turner (1986). De este modo, se
explicaba el origen de los paleoindios (anteriores a 12.000 afios B.P.) encontrados
en América del Sur desde mediados del siglo XIX, que por su pequefio nimero
fueron ignorados y considerados como extremos dentro de la variacién americana.

Llegados a este punto, cabe hacer la distincién de los términos
paleoamericano, paleoindio y amerindio. Consideramos que el término
paleoamericano se refiere a la presencia de un conjunto de rasgos craneales, como
los que presenta el ejemplar de Kennewick, mientras que el término paleoindio se
basa unicamente en caracteristicas cronoldgicas. En el sentido cronolégico del
término, todos los paleoamericanos son también paleoindios. La morfologia
craneofacial de los paleoamericanos revela un craneo dolicocéfalo cuyas
caracteristicas son ser robusto, angosto y alargado, con macizo facial poderoso,
tendencia al prognatismo y denticién de caracter Sundadonte. Este neurocrineo
robusto recuerda en parte a los pobladores de Australia y en parte a ciertas
poblaciones del Africa Sub-Sahariana como los Mbuti y Khoesan. Por otro lado, la
morfologia craneofacial amerindia (de cronologia mas reciente), mas préxima a la
tipica mongoloide, presenta un craneo braquicéfalo caracterizado por ser mas
grande, gracil, ancho, globular, con tendencia al ortognatismo y denticién
Sinodonte. El componente paleoamericano derivaria de poblaciones del sudeste
asiatico, mientras que el componente amerindio, del que derivan la mayorfa de las
poblaciones nativas actuales, corresponderia a una migracién del noreste asiatico
(Pucciarelli, 2004).
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Diferentes evidencias morfoldgicas plantean la posibilidad de que hasta
fecha relativamente reciente, existieran descendientes del componente
paleoamericano en poblaciones americanas modernas. Un ejemplo vivo de esta
morfologia es la de la tribu de los Pericues, que estudiados bajo los métodos
Howellianos (Gonzalez-José et al., 2003) y craneofuncionales (Pucciarelli et al.,
2003) se observé como estos grupos circunscritos a la Peninsula de Baja California
posefan hasta tiempos historicos, los caracteres propios de las poblaciones
paleoamericanas debido a su ubicacién geografica de extremo aislamiento. Otros
estudios de morfologia craneofuncional en Sudamérica, muestran una alta
vatiabilidad en un contexto global y los grupos amerindios distan mucho de ser un
grupo homogéneo (Sardi et al., 2005). En este sentido para Lahr (1995), los grupos
de Patagonia denotan una considerable variaciéon con respecto a poblaciones del
norte asiatico y de otras poblaciones amerindias y explica estas diferencias,
proponiendo que los grupos patagbnidos expresan una morfologia “generalizada”
en contraste con la morfologfa “norasiatica” esperada.

Si atendemos a la situaciéon en el morfoespacio de los grupos sino-
americanos, en ambas configuraciones morfométricas registradas, aparecen juntos
y en un extremo de la distribucién. Cuando observamos las distancias de variacion
para M! de los grupos sino-americanos, los amerindios presentan las distancias mas
pequenas respecto a los grupos Eskimo-Aleutiano y Na-Dene (aunque esta dltima
no es significativa). El grupo Na-Dene por su parte, presenta la menor distancia
con respecto al grupo amerindio, y el grupo Eskimo-Aleutiano la menor distancia
en relacién al grupo amerindio seguido del grupo Na-Dene. Es decir, los grupos
sino-americanos de América estin mas proximos entre ellos en el morfoespacio
que con el resto de grupos analizados, siendo las distancias con los grupos de
Siberia y Mongolia algo superiores. Para M? estas relaciones no son tan claras y en
muchos casos las distancias Procrustes entre grupos no son significativas.

Coincidiendo con modelos tedricos previos (Turner, 1983), nuestros
resultados muestran que aunque los amerindios dibujen una proximidad con
respecto a poblaciones Sundadontes, se disponen en una diversidad en mayor
medida préxima a poblaciones Na-Dene y Eskimo-Aleutianas. Resulta llamativo
por otro lado, la relativamente alta y significativa distancia morfométrica obtenida
a partir de M? entre el grupo Amerindio y Eskimo-Aleutiano.

Los altos niveles de variacion morfolégica encontrados en las poblaciones
de nativos americanos se han planteado en base a dos hipétesis principales que
intentan explicar esta variabilidad. Por un lado, la hipétesis migratoria, que sugiere
que la variacién morfolédgica es el resultado de un numero variable de oleadas
migratorias (Powell et al., 1999) y por otro, la hipétesis de diversificacion local,
donde todos los nativos americanos proceden de la misma poblacién ancestral o
de varias poblaciones ancestrales relacionadas sobre la que han actuado procesos
aleatorios, como la deriva genética y no aleatorios, como la seleccién natural y
plasticidad fenotipica responsables de la diversificacion (Greenberg et al., 1986).

207



Cuando la diversidad americana se centra en la evidencia del ADNmt y
cromosoma Y, algunas de las interpretaciones sugieren la existencia de un tnica
migracion desde Asia a las Américas (Silva et al., 2002; Tamm et al., 2007; Kitchen
et al., 2008; Fagundes et al., 2008, Raghavan et al., 2015), donde la diversidad
morfolégica de América se debe a una diversificaciéon local. Evidencias
arqueolégicas y paleoclimaticas (Brubaker et al, 2005; Hoffecker et al., 2014)
defienden que la fase preliminar de la formacién del poo/ genético americano ocurrid
en Beringia, que ademas de convertirse hace =25.000 afios B.P. en un puente
terrestre natural entre el continente asidtico y americano, actué también como
refugio ecoldgico y climatico a finales del dltimo maximo glacial (hace alrededor
=18.000 afios). Es probable que este puente natural terrestre quedara bloqueado
por placas de hielo por ambos extremos, impidiendo el paso de los grupos
humanos en un sentido y en otro, explicando que estos grupos quedaron en
Beringia durante un largo periodo de tiempo antes de expandirse (Tamm et al.,
2007).

Por el contrario, anélisis basados en el genotipado de varios SNP’s (Reich
et al,, 2012) registran como la mayoria de las poblaciones nativas americanas, desde
Canadd hasta el sur de Chile, derivan de un ancestro comun homogéneo,
presumiblemente una primera poblacién americana ancestral que cruzd Beringia
hace mas de 15.000 afios y ademas, detectan dos oleadas posteriores de flujo génico
procedente de Asia, rechazando de este modo, la existencia de una unica migracion.
En particular, estos recientes analisis detectan tres linajes distintos procedentes de
Asia. Una primera oleada que darfa lugar a los primeros americanos, otra oleada
mas reciente, correspondiente al grupo Na-Dene y una tercera, coincidente con
poblaciones de lengua Eskimo-Aleutiana, siendo consistentes estos resultados con
la teorfa de las tres oleadas migratorias (Turner, 1986).

Varianza fenotipica y dispersion poblacional

Los andlisis de la diversidad craniométrica humana parecian concluir que la
variacién motfolégica entre los grupos humanos modernos era bastante limitada
(Howells, 1973, 1989). No obstante, esta afirmacién quedaba construida a partir de
la ausencia del calculo de la divergencia (model-free approach), un enfoque ausente de
otros modelos evolutivos (model-bound approach) que permiten estimar parametros
especificos (Relethford & Lees, 1982; Relethford & Blangero, 1990; Relethford &
Harpending, 1994; Relethford, 1994). Nuevas aproximaciones, originalmente
reservadas para el uso de frecuencias alélicas, construyen métodos fenotipicos
cuantitativos, estimando parametros especificos a partir de rasgos cuantitativos y
su comparacién con los mismos parametros estimados a partir de datos genéticos
(Blangero & Blangero, 1989; Relethford & Blangero, 1990) como el indice de
fijacion de Wright (1951) (Fst), que estima la proporcién de variacion total que
corresponde a las diferencias entre las unidades del analisis.
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Tomando como modelo diferentes regiones geograficas y la
caracterizacion genética entre poblaciones, la variacion fenotipica encontrada en el
craneo expresa niveles bajos, contrastando de igual modo con el aumento de
disimilitud dentro de una misma regiéon (Lahr, 1995, 1996; Relethford &
Hatpending, 1994). Por su parte, Relethford (1994, 2002, 2004) sugiere que las
diferentes presiones selectivas a nivel interregional en efecto, presentan un impacto
limitado, produciendo como resultado el patrén morfolégico craneal que define las
poblaciones humanas. Sin embargo, los modelos de diversificacion morfologica
craneo-mandibular y dentaria deben responder, tanto a nivel micro-evolutivo como
filogenético, a un conjunto de presiones selectivas producto de la adaptaciéon y
seleccion (Beals et al., 1983; Brace et al., 1991; Roseman, 2004; Harvati & Weaver,
2006b). Por ello, diferentes médulos anatémicos en el craneo responden a niveles
de diferenciacién interpoblacional, incluso de mayor expresién que /oc7 genéticos
seleccionados al azar (Roseman & Weaver, 2004).

Cuando se analizan /e de proteinas, grupos sanguineos y ADNmt,
expresados en diferentes regiones geograficas (construidas en tres o seis grandes
areas) se obtienen valores Fsr en torno a 0,1 y con un rango de variacién reducido
(Nei & Roychoudhury 1982; Ryman et al., 1983; Livshits & Nei, 1990; Takahata,
1993). En contra, los valores Fsr derivados de analisis craniométricos expresan
mayores niveles cuando se analiza Europa, Africa Sub-Sahariana, Australia,
Polinesia, América o el este de Asia, indicando no obstante, un nivel bajo de
variacién intergrupo (Relethford, 1994). Si el estudio se centra en la variabilidad
morfolégica del diente, atendiendo a su tamafio y empleando un valor medio de
heredabilidad de 0,55, los valores Fsr obtenidos presentan valores inferiores a 0,2,
por tanto menos del 20% del patrén general de diversidad odontométrica ocurre
entre las grandes regiones geograficas(Hanihara & Ishida, 2005). El analisis de
caracteres dentales no-métricos en el diente (Hanihara, 2008) detecta similares
valores (Fsr=0,134) ¢ indica de igual modo, un tipo de variacién fenotipica limitada
entre regiones (Hanihara, 2013).

En este contexto, los modelos de variacién fenotipica (Fsr) delimitaran un
rango de variacién dependiente del tipo de agrupacién y grado de heredabilidad
estimado, siendo diferente para cada uno de los rasgos o estructuras anatoémicas
definidas (Relethford, 1994; Hanihara, 2008, 2013). En nuestro caso, el analisis
morfométrico del diente molar (M!-2) proporcionan valores Fsr que indican, tanto
para M! (Fsr=0,078) como para M2 (Fsr=0,055) entre los seis grandes complejos
dentales definidos (Afridonti, Eurodonti, Indodonti, Sunda- y Sahul-Pacifico y
Sino-americano), la existencia de una variacién entre grupos acorde a los modelos
genético-fenotipicos previamente obtenidos, sugiriendo por tanto que la estructura
interpoblacional definida y evaluada responde a un modelo neutral, difiriendo de la
tipologia clasificatoria racial (Lewontin, 1972) y de la teorfa multiregional (Wolpoff,
1992), dado que esta teoria predice, tal y como puntualiz6 Howells (1989) unos
valores de diferenciacién interregional mucho mas elevados de los que se obtienen.
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Considerando la variabilidad fenotipica registrada entre complejos o
geografia a nivel craneodental, los bajos niveles de variacion obtenidos podtian ser
reflejo de factores selectivos. Si bien, como se ha sefialado, resulta complicado
reconstruir diferentes escenarios evolutivos, donde considerando la selecciéon se
produjese y registrase un similar grado de variacién y covariacién fenotipica,
incluyendo el factor genético derivado del ADNmt, considerado esencialmente
neutral (Harpendig et al., 1993; Stoneking, 1993). No obstante, estudios genéticos
recientes sefialan genes para los que los valores de Fsr son excepcionalmente altos
o por el contrario, excepcionalmente bajos, sugiriendo la existencia de un conjunto
de candidatos bajo el posible influjo de la seleccién natural (Akey et al., 2002). En
concordancia con el influjo del factor selectivo, cuando el analisis se centra en genes
especificos como G6PD (Tishkoff et al., 2001), el grupo sanguineo Duffy (Hamblin
et al., 2002), haplotipos de lactosa (Hollox et al., 2001), MAOA (Gilad et al., 2002)
o la variacién en la pigmentacién de la piel (Rana et al., 1999), existe una inusual
heterogeneidad en sus expresiones, reforzando la atencién a la selecciéon como
factor diversificador de las expresiones.

Desde el punto de vista fenotipico, para el caso concreto del color de la
piel, los valores obtenidos, incluso para modelos variables de heredabilidad,
demuestran una disimilitud debida a variantes geograficas y efectos climaticos,
alejados del disefio establecido a partir de datos moleculares (Barbujani et al., 1997;
Relethford, 2002). Sin embargo, , la asociacién del color de la piel entre grupos en
relacion a la latitud geografica no ofrece modelos facilmente identificables, denotan
por el contrario un solapamiento poblacional, no existiendo grupos identificables
(clusters), reflejo del hecho que el color de la piel muestra un patrén de variacién
gradual (clinal).

Los bajos niveles de diferenciacién poblacional humana, desde su
variacién genética o fenotipica, contrasta con la obtenida para otras especies de
primates (Ferris et al., 1981; Kocher & Wilson, 1991; Li & Sadler, 1991; Rogers &
Jotde, 1995). Este hecho pudiera ser reflejo por una lado, derivado de una relativa
y reciente divergencia de nuestra especie en distintas regiones geograficas (e.g.,
Cann et al., 1987; Stringer & Andrews, 1988; Rouhani, 1989) o por otro, resultado
de una reduccién de la variabilidad producto de un Bo#tleneck en nuestro
relativamente reciente pasado evolutivo, cuando una porciéon de ADN ancestral
desaparecié (Harpending et al., 1993; Rogers & Jorde, 1995; Takahata et al., 1995).

Si atendemos a los valores Fsr obtenidos independientemente para cada
uno de los seis complejos analizados, en nuestro caso, la morfometria de M! registra
la mayor variabilidad intrarregional en el complejo Afridonti (Fsr=0,1406), seguido
del complejo Sunda-Pacifico (Fsr=0,102). Por el contrario, para el M2 los valores
de Fsr mas notorios se obtuvieron en el complejo Sunda-Pacifico (Fsr=0,081),
seguido del complejo Afridonti (Fsr=0,075). Sin embargo, como se ha sefialado,
aunque las distintas poblaciones humanas denoten una variacion fenotipica, los
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Discusion

grupos analizados comparten esa falta general de diversidad en relacién a otras
especies.

Si asumimos que partimos de una poblacién homogénea, la diversidad
genética transmitida por el ADN de forma biparental puede ser evaluada
registrando los heterocigotos para todas las variantes (Henn et al., 2012). De este
modo, los patrones de heterocigosidad de las poblaciones actuales sugieren que
durante la expansién de los primeros grupos humanos hubo un continuo
decrecimiento de la diversidad genética y en relacion a la distancia geografica desde
el lugar de origen africano (Prugnolle et al., 2005). Por ello, la correlacion lineal
entre la pérdida de diversidad genética y la distancia desde el punto de inicio de la
expansion se encontraria proxima al 90% (Prugnolle et al., 2005). No obstante, el
incremento de la distancia biolégica o diversidad fenotipica entre poblaciones con
respecto a su distancia de aislamiento geografico, del mismo modo puede
responder a la colonizacién de un 4area despoblada por multiples y sucesivos
eventos de dispersion de grupos pequefios. Este proceso de range expansion (Slatkin,
1993) conlleva procesos de efecto fundador (Ramachandran et al., 2005;
DeGiorgio et al.,, 2009; Deshpande et al., 2009), resultando una reduccién del
gradiente de varianza intrapoblacional desde el centro de expansion y en funcién
del grado en las tasas de migracién (Ramachandran et al., 2005).

La distribucion de la variabilidad fenotipica del diente obtenida a partir de
la varianza intrapoblacional, muestra en nuestro estudio, una ligera tendencia
negativa no significativa, es decir, una limitada pérdida de variabilidad fenotipica
conforme aumenta la distancia geografica al origen africano, sugiriendo que el
aislamiento por distancia (isolation by distance, IBD) puede tener un efecto
significativo en los patrones de variacién morfoldgica dental (Hanihara, 2013). En
este contexto, los analisis de varianza intrapoblacional derivados del morfotipo
craneal (Manica et al., 2007; von Cramon-Taubadel & Lycett, 2008) presentan una
correlacién de aproximadamente un 20%, valores inferiores a los obtenidos con
microsatélites moleculares (Prugnolle et al., 2005), lo que parece razonable si
consideramos que el fenotipo se encuentra parcialmente determinado por el
genotipo. Del mismo modo, cuando el analisis se deriva de caracteres dentales
métricos y no-métricos (Hanihara, 2013), los patrones de variaciéon explican un
modelo de efecto fundador desde Africa a Eurasia, siguiendo una ruta de dispersién
acorde a los resultados derivados de la genética, que sugieren un paso a través del
estrecho Bab-el Mandeb (Oppenheimmer, 2003).

La variaciéon fenotipica del craneo en relacion a la estructura geografica
demuestra como a mayor distancia geografica entre poblaciones, existe una menor
similitud fenotipica (Relethford, 2009; Betti et al., 2010). Por ello, existe una fuerte
correlacion (r=0,9) entre las distancias genéticas y las geograficas (Manica et al.,
2005; Ramachandran et al, 2005). Esta elevada correlacién implica que la
dispersion geograficas presenta un efecto significativo en la diversidad poblacional
de nuestra especie (Ramachandran et al., 2005; Handley et al., 2007) y permite
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considerar tanto la deriva, como una seleccién en el fenotipo en ausencia de otro
modelo genético. El registro de una heterogeneidad en los modelos lineales entre
pares de distancias fenotipicas y geograficas podria responder en efecto a procesos
de flyjo, deriva o aislamiento asi como al efecto de otros factores relacionados con
un control genético y selectivo (Harvati & Weaver, 2006b; Hubbe et al., 2009;
Relethford, 2010). No obstante, cuando se analizé la relaciéon entre distancias
fenotipicas obtenidas a partir de la morfometria de M'-2 y distancias o coordenadas
geograficas para cada par de poblaciones o poblacién, en ambos casos se obtuvo
una correlacién inferior (r=0,2) aunque de igual modo significativa con respecto a
otros datos detrivados de la morfometria craineo-dental (Betti et al., 2010; Hanihara,
2013).

Variabilidad y adaptacion del tamario relativo del diente

La morfologia del diente expresa diferentes patrones atendiendo a su tamafio
(Kieser, 1990; Hillson, 1996). Entre poblaciones, los grupos humanos que
habitaron Australia, muestran los dientes mas grandes. Un patrén de macrodoncia
particular que se reduce progresivamente cuando se observan otras poblaciones de
Melanesia, Micronesia, Africa Sub-Sahariana y nativos americanos. En particular,
el patrén microdoéntico queda representado por grupos pigmoides de Filipinas,
Ainu de Japoén y otras poblaciones de Eurasia mientras que por ejemplo, grupos
del sudeste asidtico y Polinesia presentan un tamafio del diente intermedio
(Hanihara & Ishida, 2005; Brace et al., 1991).

Los datos relativos al tamafio del diente, en nuestro caso registrado a partir
de su geometria (CS) y entre complejos dentarios, no consideran la totalidad de
dientes anteriores y postcaninos para establecer la diversidad fenotipica dentaria
desde un origen africano (Hanihara, 2013). En estos casos, se establece un gradiente
fenotipico donde Australia recoge un patrén muy diferenciado con respecto a
Eurasia y América. Considerando nuestros resultados, el analisis del M2 ofrece
evidencias variables en la agrupacién intercomplejo. Los casos de Aborigenes
australianos o Tasmanos (complejo Sahul-Pacifico) son en efecto, aquellos que
registran un mayor tamafo relativo de los dientes analizados. Ademas, el complejo
Eurodonti define por el contrario el menor tamafio en ambos tipos de dientes. La
diversidad derivada del tamafio del diente establece, como ocurre con el factor
forma, una clara dicotomia entre complejos. Si bien probablemente derivada de
una mayor variacion morfométrica en el M2, existen claras diferencias entre dientes.
El M! define en todos los casos un tamafo relativo mayor que M2, sin embargo, el
componente alométrico es mayor en M2 Por ello, para el diente M! el complejo
Afridonti se asocia en mayor medida con India, Sunda-Pacifico y Sino-América
mientras que para el M2, existe una disociacién respecto al resto de complejos y
mayor similitud métrica con respecto a Sahul-Pacifico.
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El diferente tamafio del diente que muestran las poblaciones humanas
modernas es el resultado de la seleccion natural desde comienzos del Paleolitico
Superior (Frayer, 1978; Calcagno & Gibson, 1988, 1991). La fuerza selectiva parece
que incidié en la tendencia temporal hacia una reduccién progresiva del tamafio
dentario (Brace & Ryan, 1980; Calcagno & Gibson, 1988; Pinhasi, 1998). Sin
embargo, la magnitud de esta tendencias varfa de igual modo dependiendo del tipo
de diente y sus dimensiones (Brace et al., 1987), mucho mas pronunciada y
uniforme en los dientes de la maxila con respecto a los de la mandibula (Calcagno,
1989). Por consiguiente, la diversidad interpoblacional quedaria sujeta a la atencién
sobre un conjunto y tipo de dientes o por el contrario, explicar la vatiacién a en
funcién de dientes especificos. De este modo, no sélo la denticién anterior y
postcanina quedarfa sujeta a presiones selectivas, la morfologia de sus caracteres
especificos y funcionalidad oclusiva (e.g., premolares o molares) del mismo modo,
registrar variantes anatémicas producto de factores selectivos afectando en este
caso a su tamafio (Pinhasi et al, 2015). En este contexto, algunos caracteres
especificos como la distancia entre superficies bucales y linguales del diente se
encuentran menos influenciados por factores ambientales, expresando ademds un
elevado componente de heredabilidad y en mayor medida que el didmetro que
define la distancia entre facetas mesiales y distales del diente (Calcagno, 1986;
Dempsey & Townsend, 2001).

La dispersion poblacional asi como su adaptacion ecoldgica impactan en
la variacién morfoldgica del diente (Bernal et al., 2010b, Hanihara, 2013), en
algunos casos del mismo modo, el incremento demografico afecta en una
reduccién de su tamafio (Macchiaelli & Bondioli, 1986), probablemente debida a
efectos mutacionales (Brace, 1967; Brace et al., 1984, 1991). Considerando esta
linea de atencién, un tamano grande del diente responderia a la accién favorecedora
de la seleccion natural, reduciendo su tamafio en condiciones de ausencia, en este
caso, por ejemplo, vinculadas al desarrollo de nuevos o diferentes sistemas
econémicos de subsistencia (cambio de la estrategia de caza-recoleccion a
produccién de alimentos) y técnicas en la trasformacién del producto (Brace et al.,
1991; Pinhasi et al., 2015).

El reducido tamafio de los dientes de las poblaciones europeas resultaria
de cambios en la denticién debidos a una reduccion en las presiones selectivas y
medioambientales, por tanto, las poblaciones no europeas habrian estado
sometidas a un ambiente diferenciado (Dahlberg, 1963b). De este modo, la mayor
reduccion del tamafio del diente se presenta en las poblaciones de este y oeste de
Eurasia y vinculado a cambios en la dieta, mientras que la reducciéon métrica en los
dientes de Agta de Filipinas, probablemente vinculada a factores alométricos en
relacién al tamafio corporal (Hillson, 1996).

La asociacion entre la pérdida de robustez del diente y cambios técnicos,
en muchos aspectos no es del todo clara (Lahr & Wright, 1996). Los modelos que
tratan de explicar la reduccion dental, asumen una causalidad de dificil refutacion,
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aseverando la deteccion de un fenémeno general y la atencion particular a grupos
especificos o regiones, denotan una heterogeneidad en sus modelos explicativos
(Pinhasi et al., 2008, 2015). Por ejemplo, estudios recientes (Pinhasi & Meiklejohn,
2011) que han evaluado la reduccién dental desde el Paleolitico al Neolitico en
Europa, encuentran una reducciéon dimensional dentaria con una tasa =0,05 mm
cada 1000 afos en la denticién superior, mientras que la denticién mandibular
registra una tasa de decrecimiento inferior de =0,04mm (Pinhasi & Meiklejohn,
2011). No obstante, la interaccién de procesos selectivos en la configuracién
métrica del diente, excluye la atencién particular a patrones anatémicos y sus
vatriantes, como fisuras o cuspides, como respuesta a factores filogenéticos o
adaptativos (Osborne, 1967).

Por la tanto, el estrés mecanico de una poblacién particular y la expresion
de su robustez podria indicar que otros mecanismos a parte de la relajacién de las
presiones selectivas actdan hacia la gracilizacién del médulo craneo-dental (Brace,
1979; Lahr & Wright, 1996, von Cramon-Taubadel, 2014). Por ejemplo, el grado
de robustez definido en poblaciones de aborigenes australianos, afectando a crineo
y dientes (comstraints), sugiere un similar mecanismo evolutivo de respuesta local al
aislamiento selectivo (Wright, 1976; Smith & Sharp, 1993), modelos que expresan
del mismo modo, niveles diferenciados entre otros grupos de cazadores-
recolectores como los San del Sur de Africa u Onas de la Tierra del Fuego (Brace,
1979).

Los modelos de diversidad fenotipica y adaptacién morfofuncional
relativos a la reducciéon dental deben considerar las bases genéticas y causas
evolutivas que definen su variacién, ya que la relacién entre las influencias
evolutivas sobre la variacién de los rasgos fenotipicos y genotipicos es poco
conocida (Mackay, 2001). En este contexto, los efectos pleiotrépicos y de epistasis
son de particular relevancia, dado que la interaccién de diferentes alelos deriva hacia
el impacto selectivo de rasgos complejos (Mitchell-Olds et al., 2007; Phillips, 2008).
En este caso, la reduccion en el tamafo del diente pudiera no responder a presiones
selectivas que afecten a caracteres fenotipicos concretos a favor de un efecto
especifico pleiotrépico (Carlson & Gerven, 1977; Barton & Keightley, 2002).

Frecuencia y distribucion poblacional de variantes fenotipicas: el tubérculo

de Carabelli y la ansencia de hipocono

En nuestra especie, el tubérculo de Carabelli se expresa en molares superiores en
mayor frecuencia que en otras especies de primates no-humanos (Frisch, 1965),
con un rango de frecuencias que oscila entre un 35% y un 85% (Scott, 1980; Scott
& Turner, 1997). La frecuencia del rasgos en las poblaciones analizadas se sitian
entre el 1% y 15%, frecuencia maxima registrada en el complejo Eurodonti seguida
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del Afridonti y una baja expresiéon del rasgo en la poblacién Sino-América,
coincidiendo con el rango de variaciéon documentado en trabajos previos (Scott,
1980; Hillson, 1986).

De acuerdo con Frisch (1965), existe una tendencia hacia una completa
reduccion del cingunlum en todas las lineas evolutivas de Hominoidea. Ademas, esta
reduccion presenta y deriva un patrén similar en todas sus formas, donde el ezngulum
bucal postcanino desaparece de igual modo en premolares y molares. Por ello, el
tubérculo de Carabelli parece ser una estructura homodloga a otras derivadas del
cingnlum observada en otros primates y al mismo tiempo, es tipicamente humana en
su configuracién y modo de presentarse; por ejemplo, tiende hacia un
desplazamiento mesial en humanos, mientras que en otros primates aparece
desplazada en sentido distal (Frisch, 1965). Estudios derivados de gemelos detectan
ademas elevada heredabilidad (Townsend & Martin, 1992; Townsend et al., 2008).

Desde un punto de vista morfométrico, diferentes resultados sefialan que
aquellos dientes con presencia de Carabelli tienden a mostrar un tamafio relativo
mayor (Keen, 1968; Noss et al., 1983; Reenan y Groeneveld, 1992). Del mismo
modo, un aumento del tamafio para M! se encuentra vinculado con la reduccion
del M2 y M3 (Keen, 1968). Por ejemplo, cuando analizamos la expresion del
hipocono en M2, los rangos de minima expresién oscilan entre un 3,72% para el
complejo Afridonti y un 28,84% para el complejo Sino-americano, seguido en este
caso del Eurodonti. Aunque los porcentajes de expresion pueden variar entre
diferentes estudios, la frecuencia coincide con respecto a aquellas poblaciones que
expresan las maximas y minimas frecuencias (Scott & Turner, 1997). A su vez, la
comparaciéon de molares que expresan la maxima y minima expresién del rasgo,
ofrece diferencias significativas tanto para tamafio como para forma, demostrando
el efecto alométrico de M2 con respecto a M!.

La disminucién o ausencia del rasgo simplificarfa la topografia oclusal,
mostrando una tendencia evolutiva hacia una reduccién del tamafio de los dientes
(Scott, 1979). El grado de expresion o eliminacion del carcter del mismo modo se
ha relacionado con el gradiente de tamafio y forma del hipocono (Keene, 1968;
Scott, 1979). Por ejemplo, Dahlberg (1951) demuestra una asociacién entre el
tubérculo de Carabelli y el tamafio del protocono, asi como una reduccién en
tamafio del protocono conforme se desarrolla el Carabelli.

Cuando se han analizado los diferentes complejos atendiendo a la
morfometria del diente en funcién de la expresion del tubérculo de Carabelli, en
general no fueron detectadas diferencias significativas relativas al tamafio del
diente, tanto si el tubérculo se encuentra ausente como desarrollado. El mayor
porcentaje registrado en el complejo Eurodonti y su expresién, maximiza la
diferencia con respecto a otros complejos analizados con una expresién y
frecuencia menor. Aunque el protocono en efecto se reduce conforme la expresion
del rasgo aumenta, existe un limitado efecto alométrico en M!, resultados que
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concuerdan con analisis previos (Garn et al., 1966) y refuerza la hipdtesis de un
rasgo genéticamente independiente del tamafio dentario (Hillson, 1986).

St consideramos la morfometria del protocono como moddulo
independiente, existe una clara variaciéon en la cispide relacionada con su extension
con respecto a la presencia o ausencia de Carabelli. El protocono expresa una
reduccion en su tamafio en relacion a la exageracion del tubéreculo. Este aspecto
nos ilustra un tipo de acomodacién morfolégica que permite la expresién del
tubérculo de Carabelli sin que la caspide y por extension, su proporcion en relacion
al tamafio del diente, modifique su tamafio.

Por otro lado, si consideramos la relacién entre la variabilidad presentada
por el hipocono y el grado de expresién de la cuspide de Carabelli, parece existir
una dependencia en la configuracién morfométrica entre caracteres anatomicos y
relacionada con la reduccién estructural y numérica observada en molares maxilares
(Keene, 1968). La ausencia de Carabelli se encontrarfa ademas asociada a una
agenesia del tercer molar (Keene, 1965). En este contexto, algunas poblaciones
Sino-americanas definidas en nuestro modelo, registran una clara reduccién del
hipocono, acompanada por una minima expresién de la cuspide de Carabelli. Esta
evidencia contrasta claramente con respecto al complejo Eurodonti, que como se
ha indicado, registra el mayor porcentaje de presencia del tubérculo en nimero y
expresion, siendo ademas uno de los complejos que denotan un decrecimiento
significativo y cambios en la conformacién del hipocono. La variabilidad en las
diferentes conformaciones entre complejos debe responder a factores
morfogenéticos en su desarrollo.

La interaccién de la expresion génica y el desarrollo de tejidos dentarios,
proveen de nuevos modelos de interpretacién acerca de los mecanismos de génesis
y formacién de cispides dentarias en mamiferos (Jernvall, 2000; Jernvall & Jung
2000; Salazar-Ciudad & Jernvall, 2002). Mediante su aportacién se demuestra que
la formacién de las cuspides se encuentra sujeta a un programa de desatrollo que
engloba la interaccion entre la expresion de los genes y la forma del tejido dentario
en desarrollo, configurando por consiguiente un programa epigenético (Townsend
et al., 2009). En concreto, estos modelos o cascadas de activaciéon e inhibicion de
genes (patterning cascade) interfieren en la prediccion, disefio y formaciéon del
Carabelli (Jervall & Jung, 2000).

Segun este disefio, el primer nédulo (Kno?) de esmalte en formarse produce
dos tipos de moléculas, las activadoras y las inhibidoras (a/i). A través de un
mecanismo de reaccién-difusiéon estas moléculas promueven el plegamiento y
crecimiento del epitelio que dara lugar a las futuras cispides (Jernvall & Thesleft,
2012; Harjunmaa et al., 2014). Sin embargo, estas moléculas también impiden la
formacién de nuevos nédulos de esmalte con una zona de inhibicién alrededor de
nédulo primario. Una distancia elevada desde el nddulo primatio incrementatfa la
probabilidad de escapar de la zona de inhibicion, resultando en la formacién de
nuevos noédulos. De este modo, la formacion de sucesivos ndédulos ocurre de forma
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similar, configurando una cascada que define un patrén de desarrollo. El nimero
de nédulos que pueden formarse se encontrard por tanto limitado, debido al
tamafio de los campos de inhibicién, ya que son los que determinan el espacio
relativo entre cuspides. Este modelo predice que la cantidad y el tamafio de las
caspides variard dependiendo de la distancia entre cuspides relativa al tamafio total
del diente (Salazar-Ciudad & Jernvall, 2002). Por su parte, Hunter et al. (2010)
registran en efecto que la distancia media entre ctspides relativa al tamafio predice
tanto la presencia del Carabelli como su tamafio. De este modo, una vez analizados
dientes de similares proporciones, pero con configuraciones espaciales entre sus
caspides, puede observarse como existe variabilidad en el desarrollo del caracter
(Hunter et al., 2010; Moorman et al., 2013). En nuestro caso, no es posible
encontrar, como se ha apuntado, esas diferencias en el tamafio del diente entre la
ausencia y maxima expresién del rasgo. Sin embrago, del mismo modo que la
distancia entre cuspides presenta una alometria con respecto al tamafio dentario
influido por la expresion del rasgo (Hunter et al., 2010), la morfometria del diente
derivada de los cambios en la conformacién del protocono, influyen de manera
notoria en la diferenciaciéon entre minimos y maximos niveles de expresién del
tubérculo de Carabelli. La asociacién en la disminucién o exclusién anatémica de
otros caracteres como el hipocono, pudiera configurar una respuesta derivada de
patrones de desarrollo morfogenético. Hste patréon evidencia la interrelacién
Carabelli-hipocono en el complejo Sino-americano. Por un lado, el desarrollo de la
cispide de Carabelli se correlaciona con el desarrollo del hipocono en M! (Hunter
et al., 2010), si bien una reduccién y simplificacién de los rasgos dentales, que de
alguna manera se encuentran configurados en el disefio morfogenético (Scott,
1979; Moormann et al., 2013), induce en este caso a su simplificacién y progresiva
inactivacién producto de su efecto selectivo pleiotrépico.

En definitiva, de acuerdo con nuestros resultados de integracién y
modularidad, la disparidad morfolégica de ciertos dientes respecto a la morfologia
tipo exhibida por el diente clave de su serie, responderia tanto a cambios genéticos
como epigenéticos y perturbaciones ambientales capaces de sobrepasar los
umbrales de la canalizacién original (Y’Edynak, 1989). De este modo, puede que
en efecto, otros procesos de seleccién no-aleatoria intercedan en los cambios de
conformacién morfométrica del diente afectando sus caracteres y topografia.

Factores ecoldgicos y adaptativos en la diversidad morfomeétrica del diente

Los dientes registran la variabilidad fenotipica y adaptativa de forma diferenciada
con respecto a otras estructuras anatémicas (Sperber, 2004). La variacién de forma
y tamafio del diente se asocia a procesos aleatorios, como la deriva y la mutacion e
incluso a procesos no-aleatorios como la seleccion y la plasticidad fenotipica
(Kieser, 1990; Hillson, 1996; Scott & Turner, 1997; Hanihara & Ishida, 2005). Sin
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embargo, son pocos los analisis que han evaluado la contribucién de factores tanto
filogenéticos como ecolégicos en respuesta a la variacién morfométrica del diente.

Si consideramos el registro de la variabilidad morfolégica del craneo, son
evidentes los modelos de diversidad geografica en grupos humanos modernos que
en cierta medida, dibujan la diversificacion de las poblaciones desde un origen
comun africano (Howells, 1973; Lahr, 1996). Los procesos de expansion acontecen
la variabilidad producto de la seleccién y aquellos factores, tanto aleatorios como
no-aleatorios, interceden en la modularidad fenotipica (e.g. Relethford, 1994;
Roseman, 2004; Harvati & Weaver, 2006b; Hubbe et al., 2009; von Cramon-
Taubadel, 2014; Noback & Harvati, 2015).

Existen 4reas o médulos del craneo, no obstante, que parecen preservar
diferentes sefales relacionadas con factores selectivos. Se ha definido la regién
temporal como una de las estructuras que muestran mayor correlacién con datos
genéticos neutrales (Harvati & Weaver, 2006b; Smith, 2009; von Cramon-
Taubadel, 2009a). Otras regiones, como la cara y especialmente la regiéon de la
apertura nasal, muestran por otro lado, una fuerte influencia producto de factores
climaticos (Harvati & Weaver, 2006; Roseman & Weaver, 2007; Hubbe et al., 2009;
Noback et al., 2011).

En relacién a la morfolégica craneo-dental, algunos estudios sefialan, a
partir de poblaciones del Sur del continente americano, como el registro de la
variabilidad entre poblaciones responde a patrones de aislamiento por distancia
como producto del balance entre flujo y deriva genética, con el primero
disminuyendo la divergencia interpoblacién y el segundo, contribuyendo a su
aumento (Bernal et al., 2010 a,b; Cocilovo, 1981). Este patrén de decrecimiento
de variacién genética de norte a sur es una respuesta a la direccién principal de su
poblamiento y adaptabilidad morfofuncional (Moraga et al., 2000; Garcia-Bour et
al.,, 2004).

En este contexto, la atencién acerca del el estrés masticatorio queda
configurada como uno de los principales factores de la diversidad morfolégica
craneo-mandibular, especialmente entre poblaciones cazadoras-recolectoras y otras
productoras de alimentos (Paschetta et al., 2010; Lieberman, 2011; von Cramon-
Taubadel, 2011b). La dieta responde como un factor significativo en los patrones
alométricos de variacioén en la forma y tamafio del craneo (Pérez et al., 2011). Por
tanto, aunque diferentes factores derivados de procesos neutrales o condiciones
medioambientales interceden en la variaciéon interpoblacional de caracteres
anatoémicos, la estrategia de subsistencia condiciona variantes fenotipicas a mayor
escala mitigando la divergencia local. De este modo, podemos encontrar una
relacion entre tamafio del diente (P3-M? en conjunto) y dieta que no influye con
respecto al factor forma, que por el contrario, puede denotar una variacién ligada
ala expansion poblacional, a nivel microevolutivo (Bernal et al., 2010b). El impacto
de factores como la dieta, clima o la geodistancia (en Km) sobre la morfologia y
tamafio dental, a partir de un conjunto de poblaciones con datos derivados y con
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representacion en todos los continentes y tipos diferenciados de dieta, demuestran
como la dieta influye de manera notoria en la forma del M' y en menor medida los
factores climaticos (temperatura media anual) o el factor geografico, derivado de
las distancias entre poblaciones con respecto un origen comun africano, en ambos
casos factores no significativos. Para el diente M? de igual modo, los valores de
correlacion mas elevados corresponden a los derivados de estrategias de
subsistencia, seguidos de otros factores climaticos y geograficos considerados y de
igual modo catentes de significacion.

El andlisis de regresiones multiples multivariantes indic6 que para ambos
molares de nuevo es la dieta el factor que en mayor porcentaje explica con respecto
a la variacién morfométrica del diente. En concreto, para el diente M! después de
la dieta, existe un mayor porcentaje de variacién relacionado con la temperatura,
seguido de la geodistancia, sin que haya solapamiento entre factores. Por su parte,
los porcentajes de variacién para M? son mayores y después de la dieta, la
geodistancia denota el mayor porcentaje de variacion, aunque para este diente existe
un ligero solapamiento entre los tres factores, contrario a la evidencia detectada
para el primer molar.

Cuando el analisis se deriva de minimos cuadrados parciales, los
coeficientes de correlacién con respecto al factor dieta predicen de modo leve
aunque significativo para ambos molares, una influencia con respecto a sus
conformaciones y tanto para M! como en M? es posible observar una dicotomia
morfométrica entre las poblaciones con estrategias de subsistencia cazadora-
recolectora, con respecto a la influencia de una economia basada en la agricultura
y pastoreo. Para el M! las poblaciones de agticultores-pastoralistas presentarian un
diente mas estrecho, mientras que por el contrario, aquellas poblaciones con una
estrategia cazadora-recolectora registran una dilatacion de las cuspides bucales.
Para M2, la dicotomia morfométrica es menos evidente, si bien el modelo dentario
de cazadores-recolectores estarfa representado por un hipocono dilatado en contra
de una contraccién en poblaciones con una estrategia agricultora-pastoralista.

Cuando se evalud la interaccién multifactorial con respecto al tamafio
relativo del diente (CS), tnicamente la temperatura media anual presenta resultados
significativos para M!, quedando excluidos por consiguiente, al menos para los
dientes analizados, otros factores como respuesta a la variacion del tamafio entre
poblaciones.

Que la forma de los dientes covatfe significativamente con el tipo de
estrategia de subsistencia, podria en parte estar relacionado con las diferencias
encontradas entre la morfologia de la mandibula de poblaciones con una estrategia
de subsistencia basada en la agricultura con respecto a la morfologfa mandibular de
cazadores-recolectores (Cramon-Taubadel, 2011b) que a un nivel global sugieren
que la forma de la mandibula refleja diferencias de estrategias de subsistencia mas
que procesos neutrales de historia poblacional. Las dietas que incorporan
alimentos duros se piensa que necesitan de un mayor esfuerzo para romper el
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alimento comparado con las dietas de los agricultores que tienen un alto
componente de procesado del grano (Carlson & Gerven, 1979).

Las diferencias fenotipicas a nivel mandibular podrian ser el resultado de
la plasticidad (durante el desarrollo) o de la selecciéon natural. Existen estudios
(Lieberman et al., 2004) que apoyan la idea de que aquellos individuos alimentados
con dietas mas procesadas experimentan aproximadamente un 10% menos de
crecimiento mandibular que los grupos sustentados con alimentos no procesados,
lo que apoya la idea de que son las propiedades biomecanicas de la masticacion las
que actuan como fuerzas de seleccién (Lieberman, 2008, 2011). Estudios previos
comparativos entre poblaciones de agricultores y cazadores-recolectores (Catlson
& Gerven, 1977; Gonzalez-José et al., 2005a; Pinhasi et al., 2008; Paschetta et al.,
2010) encuentran que los cambios en el aparato masticatorio han ocurrido
relativamente en un corto periodo de tiempo, sugiriendo plasticidad en el desarrollo
o una rapida seleccion.

Reducir la duraciéon y la intensidad de la masticacion se piensa que estd
relacionado con el apifiamiento y maloclusién dental (Corruccini, 1984), y en
consecuencia un inadecuado estrés masticatorio genera insuficiente presiéon para el
crecimiento mandibular y maxilar con respecto al tamafio general de los dientes
(Kaifu et al., 2003). Debemos considerar que la covariacién entre molares de la
maxila y mandibula es variable, derivado tanto de patrones anatémicos de oclusién
como en relacién a su desarrollo morfogenético e influyendo en los modelos
filogenéticos (Kenyhercz et al., 2013; Gémez-Robles et al., 2013).

En primates humanos y no-humanos, el grado e intensidad de pérdida de
esmalte se vincula con niveles altos y bajos de atricién y sugiere que una actividad
intensa de masticacion lleva a una rotacion anterior de la mandibula, llevando a un
corpus mas largo, ramus mandibulares mas cortas y en general un mayor prognatismo
(Corruccini & Beecher, 1982; Varrela, 1990). Por lo tanto, una de las mayores
diferencias en forma es que las poblaciones de agricultores tienen en general
mandibulas mds cortas con una reduccién alveolar y del corpus disminuyendo el
espacio para una completa erupcién dental y ligada a la agenesia dental (von
Cramon-Taubadel, 2011b).

Sin duda, la dieta no debe centrarse Unicamente en las diferencias entre
poblaciones humanas modernas de agricultores y cazadores-recolectores. La dieta
debe considerarse como un factor clave en la variaciéon craniométrica entre los
primeros hominidos (Teaford & Ungar, 2000) y la introduccién de la carne en la
dieta signific6 un importante paso en la evolucién humana (Stanford & Bunn,
2001). Mientras que los Neanderthales se consideran altamente dependientes del
consumo de carne, los humanos modernos parecen haber tenido unas estrategias
de subsistencia mas flexibles (Richards & Trinkaus, 2009), por tanto el tipo de
alimentacién ha sido importante a lo largo de la evolucién humana no solo en
cuanto a la relacion entre el estrés masticatorio y los cambios de la forma del craneo
sino también en el distinto valor nutritivo que aportan las distintas dietas y en este
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sentido serfa importante no solo realizar las comparaciones entre diferentes tipos
de estrategias sino también en los efectos de una dieta predominantemente animal
o vegetal, de hecho estudios recientes han encontrado que las correlaciones entre
la forma del crineo y dieta basada en esta division muestran los valores
significativos mas elevados (Noback & Harvati, 2015).
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7. Conclusiones

« () Mi cuerpo funciona como un mecanismo puro

que sigue las leyes de la Naturaleza.

(i) Sin embargo, mediante experiencia directa

incontrovertible, sé que estoy dirigiendo sus movimientos. ..

La tnica conclusion a estas dos premisas es que “Yo” soy la persona,

si es que existe alguna, que controla el “movimiento de los atomos”... ».

Erwin Schrédinger
2Quié es la vida? (1944)
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Conclusiones

La caracterizacién de la morfologia dental de los molares superiores (M!72) en
poblaciones humanas modernas, depende del método y modelo de rasgos
anatémicos registrados. Una configuraciéon de /landmarks en caracteres
especificos, expresa un porcentaje mayor de discriminacién entre poblaciones
que aquellas derivadas del andlisis del contorno, ya sea recogida en forma de
landmarks 'y semilandmarks (psendolandmarks) o de landmarks 'y  shiding-
semilandmarks.

El registro de /landmarks permite discriminar y clasificar de forma efectiva,
cambios en los niveles de expresion de rasgos no-métricos (ASUDAS), como
el caso del tubérculo de Carabelli en M' a partir de una configuracién
degenerada, es decir, aquella en la que determinados landmarks coinciden en

una misma posicion espacial.

La variabilidad registrada para M! y M2 distribuye los complejos dentales como
respuesta a una diversificacién poblacional genética, de manera que, el
complejo Afridonti y Sino-americano ocupan los extremos opuestos del
espacio morfométrico. No obstante, la variacion expresada por M2 es superior
que con respecto a M!, producto de un mayor cambio en su conformacion,
reflejando distancias fenotipicas en relacién a afinidades bioldgicas entre
poblaciones, acorde a la expansiéon geografica desde un origen africano.
Cuando se considera el tamafio (CS), los dientes mas grandes los presentan las
poblaciones del complejo Sahul-Pacifico (Australia y Tasmania) y el menor
tamaflo, el complejo Eurodonti.

Cuando se analiza la variabilidad entre complejos dentales, considerando la
presencia o expresion de rasgos no-métricos, el grado maximo del tubérculo
de Carabelli no confiere un tamafio del diente en proporcién mayor, aunque
influye en la variacién morfométrica del protocono, afectando la dispersion
de patrones de variaciéon poblacional, como el caso Eurodonti, derivados de
una mayor frecuencia en su expresiéon. Por otro lado, el hipocono es la
estructura del diente que proporciona mayor informaciéon acerca del
componente alométrico. La mayor frecuencia de ausencia se registra en el
complejo Sino-americano, probablemente como respuesta a fendémenos

pleiotropicos, producto de la seleccién y divergencia poblacional.
Entre complejos dentales existe =6% de varianza fenotipica y =85% se

detecta dentro de las poblaciones. Los valores inferiores al 50% de variacién
morfométrica del diente (M!' y M?) concuerdan con los modelos genéticos y
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craneo-mandibulares, definidos por la influencia de la seleccion neutral del
fenotipo y en relacién a una reciente divergencia entre poblaciones humanas
modernas.

La correlacion significativa entre las distancias fenotipicas y geograficas, con
independencia del diente analizado, responde a un modelo de aislamiento por
distancia. No obstante, la disimilitud en la tendencia de distribucién, negativa
para M! y positiva en M?, sugiere patrones de conformacion del diente
diferenciados. Si bien, la tendencia hacia una pérdida de diversidad fenotipica
desde el centro de expansién, refleja un modelo de efecto fundador con su

origen en Africa.

Considerando factores medioambientales, ecolégicos y de dieta, la covariacién
del fenotipo con respecto a factores climaticos y dieta, explican una mayor
correlacion para el diente M! entre poblaciones, estableciendo para ambos
dientes modelos dicotémicos entre grupos cazadores-recolectores con
respecto a otros de economia agro-pastoril. El tamafio del diente (CS) no
contribuye de modo significativo a la covariacién entre factores ecologicos o
de dieta.

Existe un médulo premolar (P374) y un médulo molar (M'-2). El grado de
integracién es mayor entre los componentes del médulo premolar y con
respecto al diente M!, menos integrado, definiendo una estructura més estable
con respecto a M2 Del mismo modo, la covariacién morfométrica entre
molares, permite discriminar patrones de covariacioén filogenética y cuyos
modelos extremos los representan el complejo Afridonti y el Sino-americano,
definido como el complejo de mayor divergencia con respecto al ancestral.

El diente M! expresa una menor variabilidad producto de constraints evolutivos,
influido por factores no-aleatorios como respuesta adaptativa. Por el
contrario, el doble de variacién del diente M2 debida a la geo-distancia desde
un origen africano, sugiere que los modelos morfo-genéticos y funcionales de
desarrollo interceden en la biodiversidad de estructuras biolégicas complejas.
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«El cuerpo del animal evoluciona no solo como respuesta a
presiones externas del medio, sino también, para adaptarse
a las preferencias sexuales del sexo opuesto.

Lynn Margulis & Dorion Sagan
Mistery dance (1991)
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