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La forma y el tamafo craneofacial derivan de multiples procesos del desarrollo

que se ven afectados por estimulos genéticos, epigenéticos, las interacciones genes-
ambiente, la herencia no genética (cultura), entre otros. Entre los numerosos cambios
culturales, aquellos relacionados a los items alimenticios y a las diferentes técnicas de
procesamiento de los alimentos han sido responsables, por lo menos en parte, de los
cambios morfoldgicos craneofaciales observados en grupos de humanos modernos. El
cambio de una dieta poco procesada y por lo tanto dura, hacia una dieta mas
procesada y por consiguiente mas blanda, supondria una disminucién en las cargas
masticatorias que conlleva a la disminucion de las fuerzas de mordida y cambios en el
aparato musculo-esqueletal; y como consecuencia la disminucion de las tensiones que
sufre el craneo durante la mecanica masticatoria. En este trabajo se analizaron tres
grupos humanos que habitaron una misma regién geografica, y para los cuales se
tiene evidencia de que ocurrieron importantes cambios en su modo de subsistencia,
sin que ello haya sido acompariado por grandes fluctuaciones geneticas causadas por
migraciones, extinciones, cuellos de botella, etc. Dos de estas transiciones (Cuyoy
Valle del Rio Ohio) representan cambios de un estilo de vida cazador-recolector a uno
agricultor, mientras que la tercera (Valle Central de México) esta formada por un grupo
agricultor que posteriormente cambio a un estilo de vida colonial, y finalmente al
desarrollo de una dieta moderna. Ademas, se incluyeron en el analisis tres grupos que
representan una uUnica estrategia econémica: Chubut y Delta del Rio Parana
(cazadores-recolectores) y Doncellas (agricultores). El estudio se llevo a cabo
utilizando diferentes técnicas de morfometria geométrica. En cada uno de los 459
craneos se digitalizaron 90 /andmarks y semi-landmarks en tres dimensiones. Para €l
analisis, el craneo fue dividido en diferentes regiones de interés biomecanico siguiendo
una jerarquia de tres niveles: CRANEO ENTERO (Neurocraneo [bdveda y basicraneo],
Facial [facial inferior y facial superior], Masticatorio [alveolar, temporal y articuiacion
temporo-mandibular]). Se realizaron diferentes analisis estadisticos para poner a
prueba diferencias en el tamario, la forma, la relacién entre la integracién morfoldgica y
la variabilidad y la fuerza de mordida. Todos los analisis se realizaron a dos niveles,
por un lado se estudiaron las diferencias entre las transiciones, y por el otro se
analizaron las diferencias dentro de las transiciones, entre las economias. Todos los
analisis se calcularon para cada una de las regiones del craneo. Los resultados
indican que existen mas diferencias de tamario y forma entre las distintas transiciones,
que entre las dietas dentro de cada transicién, lo que deja en evidencia el fuerte efecto
poblacional que existe entre los grupos. Dentro de las transiciones y entre estrategias,
los cambios de tamario y forma no ocurren con la misma intensidad en todas las
regiones del craneo, sino que las estructuras intimamente vinculadas con la mecanica
masticatoria son las que se encuentran mas afectadas por el fenomeno evaluado. Los
mayores cambios se concentran en las areas de insercion de los musculos temporal
(region lateral del craneo) y masetero (el arco cigomatico) y también en la regién facial
inferior. El patrdn de integracidon morfolégica y variabilidad cambia en las regiones
craneales, pero se mantiene a través de las transiciones. La parte inferior de la cara 'y
el borde alveolar manifiestan los mayores grados de integracion morfologica y
variabilidad, mientras que la parte alta de la cara, la articulacidon temporo-mandibular y
el basicraneo se encuentran altamente integrados, pero presentan baja variabilidad.
Ademas, se pudo verificar que los grupos que consumieron dietas mas duras
muestran evidencia de haber desarrollado una mayor fuerza de mordida que los
grupos que consumieron dietas mas blandas. Resumiendo, los resultados muestran
mayor cantidad de cambios (de tamafio, forma y covariacién) puntuales, localizados en
estructuras que sufren alto estrés masticatorio. Ello, junto a la evaluacion de un
parametro biomecanico (fuerza de mordida), indica que varios rasgos responden de
manera integrada para lograr una mayor eficiencia masticatoria.
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Abstract

The skull’s shape and size derives from multiple development
processes affected by genetics, epigenetics, gene-environment interactions, and not
genetic inheritance (culture). Among the cultural changes, those related to diet
composition and food processing techniques are good candidates to have been
responsible for some of the craniofacial morphological changes observed in modern
humans groups. It has been hypothesized that the shift from a low-processed and hard
diet to a more processed, soft diet, has decreased the masticatory loads experienced
by the skull during chewing, leading to lower bite forces and changes in the muscular-
skeletal apparatus and consequently the reduction of tension experienced by the skull
during mastication mechanics. Three transitional human populations were analyzed in
order to evaluate this general hypothesis. Samples came from groups that inhabited
the same geographical region and for which the evidence shows that major changes
occurred in their subsistence mode, rather than large fluctuations caused by
microevolutionary agents like migration, extinction, bottienecks, etc. Two of these
transitions, Cuyo and Ohio River Valley, represent changes in lifestyle from hunter-
gatherer to farmer lifestyles, whereas the third, belonging to the Central Valley of
Mexico, is formed by a basal farmer group evolving towatds a colonial lifestyle, and
ending up on a modern lifestyle (and diet). In addition, the analysis included three
single economic-strategy groups: Chubut and Delta del Rio Parana (hunter-
gatherers) and Doncellas (farmers). The study was carried out using geometric
morphometric techniques. Ninety 3D landmarks and semi-landmarks were digitized on
459 skulls. The landmark coordinates were divided into several different regions of
biomechanical interest, following a three-level hierarchy approach : WHOLE SKULL
(including the Neurocranium [further including the vault and basicranium], the Face
[including the lower face and upper facial], and the Masticatory [further subdivided into
alveolar, temporal and temporo mandibular joint]). Multivariate statistical analyzes were
performed to test for differences in size, shape, and morphological integration and
variability levels in the different hierarchies. Alternatively, bite forces were computed on
the different groups. To separate the effects of population intrinsic differences from
differences due to diet change, all the analyses were performed at two levels, between
transitions and within transitions between economies. Results indicate that, as
expected, there are more differences in size and shape between transitions than within
transitions between economies. This result evidences the importance of controloing for
population effects when dealing with analyses of transitional groups. However, size and
shape changes do not occur in the same intensity across all skull regions. Instead,
these structures closely linked to masticatory mechanics are the most affected in
statistical terms. The greatest changes are focused on the temporal (muscular
attachment site at the lateral walls of the vault), the masseter attachment region (the
zygomatic arch), and in the lower facial region. The morphological integration and
variability pattern significantly varies at the different skull regions, but is maintained
across the transitions. The alveolar border and the lower face are the regions
manifesting greater value of morphological integration and variability, while the upper
face, the temporo-mandibular joint and the basicranium are highly integrated and
poorly variable. In addition, the hard-food groups show greater bite forces than the
softer diet's groups. In summary, the results show localized changes, mainly involving
shape and covariance structure in high stressed structures. These results, along with
the biomechanic analysis, indicate that the response to variable masticatory loadings
should be seen as a very integrated reaction involving specific structures of the skull.
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Capitulo 1

CAPITULO 1

1.1 Entre armas, utensilios y herramientas: la evolucién del género Homo

Los genes estan involucrados en la produccién de todos los rasgos fenotipicos,
pero la manera en que los genes determinan las propiedades de un organismo no
puede ser completa y unicamente explicada por la informacion contenida en ellos. La
relacién genes-fenotipo no es sencilla ni unidireccional, lo que significa que el fenotipo
no es el resultado de la expresion de los genes actuando de manera aislada (Sholtis y
Weiss, 2005). En este sentido, durante la ultima década y media la Biologia Evolutiva
ha abandonado paulatinamente el paradigma de "un gen-una funciéon" y se ha
internalizado el concepto de "mapa genotipo-fenotipo”, mas ligado a los paisajes
epigenéticos de Waddington (Waddington, 1957) que a las tablas de contingencia
mendelianas. Este tipo de relacién mas compleja deja en evidencia que la expresion
fenotipica es la consecuencia de factores genéticos y ambientales actuando
conjuntamente (Falconer y Mackay, 1996; Lynch y Walsh, 1998; Hallgrimson et al.,
2005). Un gran desafio para las ciencias biolégicas en general, pero particularmente
para la biologia evolutiva, es comprender cdmo operan estos mecanismos y cuales

son sus interacciones.

Asi, una importante fuente de variacién fenotipica esta constituida por la
herencia no genética (lenguaje, dieta, comportamientos aprendidos, etc.) (Sholtis y
Weiss, 2005). En las poblaciones humanas modernas, la mayoria de estos factores de
herencia podrian enmarcarse dentro del concepto de “cultura’, la que puede ser
definida como: “la informacion adquirida como asi también conocimientos, creencias y
valores, que son heredados a traves del aprendizaje social y expresados en
comportamientos y artefactos” (Boyd y Richerson, 1985). Algunos paleoantrop6logos
consideran que los miembros del género Homo son lo Unicos capaces de fabricar
herramientas y por lo tanto de poseer cultura (Oakley, 1956). Sin embargo, otros
autores consideran que debido a la diversidad de comportamientos y herramientas
entre diferentes grupos de chimpancés, a estos se los podria considerar como
animales culturales (McGrew, 1992; Van Schaik et al., 1999). En este mismo sentido,
para Laland y Galef (2009) la cuitura no es una caracteristica propia de los primates,
sino que sostienen que existe la posibilidad de que otros grupos de animales (como
peces, aves y cetaceos) desarrollen diferentes tradiciones para la explotacion y
blusqueda de alimentos, el uso de herramientas y diferentes tipos de vocalizaciones.

Sin entrar en la discusion sobre cuales son |os limites minimos para que un grupo
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pueda ser considerado como poseedor de cultura, es evidente que en el género Homo

es donde esta alcanz6 un mayor grado de desarrollo y complejidad.

Los estilos de vida de las poblaciones humanas extintas pueden ser inferidos a
partir del andlisis de diferentes tipos de evidencias, que segun el origen que tengan
pueden enmarcarse dentro del campo de la antropologia, arqueologia, ecologia, etc.
Las reconstrucciones que se logran a partir de! trabajo interdisciplinario ayudan a
comprender como vivieron las poblaciones del pasado, como era el ambiente fisico en
el cual se encontraban y de qué estrategias se valian para hacer frente a las
demandas ambientales. En este contexto los aportes brindados por la arqueologia son
de gran importancia. Esta disciplina acerca informacién sobre los productos
manufacturados, sus posibles usos, el origen de sus materias primas, la importancia
de los simbolismos, etc. Entre los elementos manufacturados por los hominidos, la
evidencia indica que la piedra fue una de las primeras fuentes de materia prima. Los
primeros registros de tecnologia litica datan de unos 2.5 MA, la misma antigiiedad que
se ha determinado para la evolucién de género Homo (de Heinzelin et al., 1999;
Semaw, 2000; Prat et al., 2005), aunque no se descarta completamente que los
representantes del género Australopithecus también hubieran elaborado instrumentos
similares (Leakey, 1961; Asfaw et al., 1999). La produccién de cualquier tipo de
elemento (herramientas, armas, utensilios, vestimenta, etc.) implica una inversién de
tiempo y energia por parte de los individuos que |la realizaran, y en este punto puede
preguntarse ¢ Por qué comienza a hacerse “rentable” esta inversion? Para que este
fenémeno ocurra se deben dar por lo menos dos condiciones. Por un lado debe existir
una base de conocimiento minimo (desarrollo cognitivo) para copiar, mantener una
tradicidn, y eventualmente innovar en la produccién. Y por otro lado, debe existir una
necesidad impuesta por el ambiente que los individuos intentan subsanar con la
fabricacién de manufacturas. Si la capacidad cognitiva es intrinseca a la especie,
podria pensarse que la fabricacién de elementos es una consecuencia filogenética y
no adaptativa. Si por el contrario se piensa que responde a cubrir una necesidad
ambiental, se podria pensar a la cultura como una estrategia adaptativa al medio
ambiente (Foley y Lahr, 2003). Esta segunda aproximacion, de que los elementos
fabricados reflejan una funcion adaptativa y no la historia evolutiva de las poblaciones,
es la propuesta que sostienen algunos arquedlogos (Binford, 1973; Schick y Toth,
1993). Para Foley y Lahr (2003), la variabilidad de las herramientas liticas refleja mas
el ambiente fisico y la manera en que responden las poblaciones a las demandas
segun la disponibilidad de materiales que encuentran, mas que aspectos sociales y
culturales de las poblaciones.
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Desde la primera aparicién de tecnologia litica en el Valle del Rift, datada en
unos 2.5 MA (de Heinzelin et al., 1999; Semaw, 2000; Prat et al., 2005), hasta la
dispersion de Homo sapiens por la totalidad del globo, se reconocen diferentes
complejos culturales que estan caracterizados por |a asociacion de elementos tipo.
Dos grupos tecnolégicos caracterizan la arqueologia del Paleolitico inferior, ios
Complejos Oldowan y Aucheulean. El complejo Oldowan es el mas antiguo y se
caracteriza por estar compuesto por astillas afiladas, trozos de piedra y piedras martillo
(Leakey, 1971). La fabricacion de estas herramientas esta relacionada con el consumo
de carne (Stanford, 1996; Schick y Toth, 1993), que queda en evidencia por las
marcas de corte en los huesos de los animales que consumian (Bunn, 1981;
Blumenschine y Selvaggio, 1988; de Heinzelin et al., 1999). Esta sencilla tecnologia
fue lo suficientemente Gtil como para permitir el acceso a otras fuentes de materia
prima (madera, médula ésea, etc.) que contribuyeron a satisfacer las altas demandas
metabdlicas que surgieron como consecuencia del desarrollo de un cerebro de gran
tamario (Isaac, 1986; Aiello y Wheeler, 1995; Ambrose, 2001). La especie Homo
habilis es considerada como la primera en fabricar herramientas. Las evidencias
arqueologicas apoyan esta afirmacion ya que los registros de las primeras
herramientas de piedra coinciden con los primeros registros para el género Homo. Las
caracteristicas biologicas de la especie (tamafio cerebral, anatomia de sumano y el
pequefio tamario de sus dientes en relacion al tamafio corporal) también apuntan a
que habria sido capaz de fabricar los elementos que se le asignan. El segundo grupo
tecnologico se denomina Acheulean (1.5y 0.3 MA) y su elaboracion esta asignada a
las especies Homo erectus y Homo heidelbergensis. Esta tecnologia se caracteriza
por estar compuesta por elementos cortantes bidimensionales de gran longitud (10-17
cm). Probablemente el uso de estos elementos habria sido manual, sin embargo no se
descarta la posibilidad de que pudieran haberse utilizado como proyectiles (e.g.
lanzas) (O'Brien, 1981). La simetria bilateral de los elementos esta fuertemente
relacionada con un buen concepto de forma y proporcion. Ambas caracteristicas
suponen un alto grado de desarrollo de las capacidades conceptuales y cognitivas de
sus fabricantes (Gowlett, 1984; Wynn, 1991). Otra caracteristica de este periodo es el
manejo y uso del fuego (Brain, 1983). Para algunos autores (Stahl, 1984; Clark y
Harris, 1985) el uso del fuego podria ser visto como una caracteristica adaptativa
debido a la marcada superioridad nutricional de la calidad de los alimentos cocidos.

Los complejos culturales Mousterian y Levallois, relacionados con la aparicion
de las especies Homo neanderthalensis y Homo sapiens (Klein, 1999; McBrearty y

Brooks, 2000) son propios del Paleolitico medio. Este periodo se caracteriza por una
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rapida evolucion tecnoldgica y cultural que comenzé hace unos 300 mil afos, y puede
ser considerado como el momento en el que surgen las verdaderas tradiciones y areas
culturales (Clark, 1992). Las grandes y largas herramientas de la industria Acheulean
son suplantadas por herramientas de menor tamario, como puntas de lanzas, cuchillos
y raspadores (Ambrose, 2001). En general, las herramientas se caracterizan por estar
compuestas de multiples materiales: un mango o eje de madera, un elemento litico
cortante y algun material de fijacion (Oswalt, 1976). Las tecnologias mas sofisticadas
aparecen hace unos 50 mil afios en Africa y en la region de Levante (Ambrose, 1998;
Bar-Yosef y Kuhn, 1999).

Durante el Paleolitico medio surgen numerosas innovaciones. Por ejemplo,
comienzan a implementarse diferentes técnicas de pulidos y perforaciones sobre los
materiales liticos, la incorporacién de otras materias primas (marfil, astas, bivalvos), la
diversificacidn de las formas de los proyectiles (e.g. arpones, punzones, etc.), el
desarrollo de adornos corporales, y de otros elementos como agujas y botones, etc.
Ademas, el uso de fibras para la fabricacion de redes, bolsas, cuerdas, vestimentas,
etc., también esta muy bien documentado para este periodo (Soffer et al., 2000). Entre
otras innovaciones, en los ultimos 50 mil afios aparece €l arte, las ornamentaciones,
los simbolismos, los rituales de enterramiento, la sofisticacion arquitectdnica, la
domesticacion de plantas y animales, la explotacién de recursos y las estrategias de
alianzas sociales (Ambrose, 1998; McBrearty y Brooks, 2000). Las consecuencias mas
importantes de estas innovaciones se evidencian en el incremento de la densidad
poblacional, la expansién hacia altas latitudes y su ocupacién efectiva, y la dispersion
dentro de Eurasia, la intensificacion de la predacién sobre presas pequefias y, para
algunos autores, la extincion de la megafauna del Pleistoceno (Harpending et al.,
1993; Lahry Foley, 1994; Klein, 1999; Miller et al., 1999; Stiner et al., 1999, Ambrose,
2001).

La tecnologia litica es la primera de la que se tiene registro y la que se ha
usado durante el mayor periodo. Su forma y modo de fabricacion ha cambiado desde
los primeros registros hace unos 2.5 MA. La gran diversidad de elementos ha llevado a
Clark (1968) a agruparlos en cinco modos tecnolégicos, basando la definiciéon de los
mismos en la relacion de los nucleos de roca y las escamas obtenidas a partir de ellos:
el Modo 1 se caracteriza por la producciéon de hachas de mano, el Modo 2 esta
compuesto por la produccion de elementos bifaciales, el Modo 3 es caracteristico
porque sus elementos estan fabricados sobre nucleos de roca previamente trabajada,
el Modo 4 se caracteriza por la produccion de elementos laminares, y el Modo 5 esta

compuesto por la produccién de microlitos (Foley y Lahr, 2003). En la Tabla 1 se
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sintetiza mas informacion sobre estos modos (Clark, 1968, 1977; Ambrose, 2001;

Foley y Larh, 2003). En la Figura 1 se ejemplifican los elementos tipo de cada uno de

los modos (Foley y Lahr, 2003).

Tabla 1. Caracteristicas de los modos tecnoldgicos segun Clark (1968).

Modo | Productos Especie productora g;gé?:ﬁ;osn p);?:rcnaedr:sM odo
Hachas de mano, nucleos Homo habilis (probablemente Este de Africa, 2.5 MA

1 radiales, nucleos también algunos Eurasia y sudeste de Asia, 1.8
poliédricos, lascas australopitecinos), Homo MA
retocadas. ergaster (Homo erectus) Europa, 0.8 MA

5 Hachas de mano y Homo ergaster (Homo erectus), Este de Africa, 1.6 MA
cuchillos, ambos bifaciales = Homo heidelbergensis Europa, 0.5 MA
Escamas de fooma y Homo heidelbergensis, Homo e .

3 tamano predeterminado, neanthertalensis, Homo Afrcl)ca, Europa, 300 — 40 mil
puntas de proyectil sapiens anos
Elementos laminares 3 I

4 similares a hojas Homo sapiens Europa, 50 mil afios
Microlitos (escamas Africa, 30 mil afios
pequefias) insertas en . . .

5 mangos de madera o Homo sapiens Europa y Asia, 10 mil afios
hueso Australia, 5 mil afios

1. Hachas de mano

2. Elementos bifaciales

3. Nucleos preparados

4. Elementois laminares

5. Microlitos

Figura 1. Elementos tipo de cada uno de los modos tecnolégicos de Clark. Tomado de Foley y Lahr
(2003).
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Podria resultar tentador tratar de establecer una relacion directa entre cada
modo tecnoldgico y la primera aparicién de las diferentes especies del género Homo,
sin embargo esta relacion esta lejos de ser sencilla. La aparicién de la tecnologia litica
(Modo 1) coincide con la aparicion del género Homo (H. habilis). Sin embargo, la
primera aparicion de Homo ergaster no coincide con ningun cambio tecnolégico: la
primera evidencia de esta especie data de unos 2.3 MA y el Modo 2 aparece
aproximadamente 1 MA después. Para Homo heidelbergensis ocurre algo similar, las
primeras evidencias de este hominido datan de unos 600 mil afios y no estan
asociadas a ningun cambio tecnolégico. Diferente es el caso para Homo helmej (una
poblacion de H. heidelbergensis), ya que la primera evidencia de esta especie coincide
con los primeros registros para el Modo 3. La aparicién de Homo sapiens y Homo
neanderthalensis habria ocurrido en el contexto del Modo 3, mientras que los modos 4
y 5 ocurrieron decenas de miles de afios después de la evolucion de estas especies
(Foley y Lahr, 2003).

Por lo tanto, no existe evidencia consistente de que a los cambios tecnoldgicos
siempre precedan cambios anatdmicos, o viceversa. Lo que si es evidente es que los
elementos manufacturados en los diferentes modos incrementan su complejidad hacia
un mayor control de los elementos, un uso mas eficaz de las materias primas y de los
productos terminados. La relacidon entre los elementos puede ser considerada bajo el
paradigma de una relacion filogenética, ya que los cambios se dan unos sobre otros y
van incorporando caracteristicas de sus elementos antecesores. Esta es,

esencialmente, una visién evolucionista (Foley y Lahr, 2003).
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Figura 2. Patrén de evolucion y rango cronologico para cada taxén hominido. Barras rojas: hominidos,
barras azules: australopitecinos, barras naranja: Homo de cerebros pequefios, barras verdes: Homo de
cerebros grandes. Tomado de Foley y Gamble (2009).

Desde |a aparicion de los primeros hominidos hace aproximadamente 7.5 MA
(Figura 2) hasta la evolucion de nuestra especie (100-200 mil afios) ocurrieron grandes
y numerosos cambios morfolégicos y de comportamiento que direccionaron la
evolucién de los humanos. Foley y Gamble (2009) ponen de manifiesto que existen
cinco transiciones clave para la evolucién de nuestra especie. La primera esta
relacionada con la adopcién de la locomocion bipeda y la expansién demografica. Este
cambio habria ocurrido hace unos 4-4.5 MA y habria coincidido con la aparicién y
radiacion de los primeros australopitecinos (Leakey et al., 1998). La segunda
transicion hace referencia al uso de herramientas y el consumo de carne. Esta data de
unos 2 MA y esta en concordancia con la aparicién del género Homo (de Heinzelin et
al., 1999; Semaw, 2000, Prat et al., 2005). La tercera transicién, hace
aproximadamente unos 1-0.8 MA, esta relacionada con el uso del fuego, la
conformacion de grupos familiares y su consecuente cambio en las actividades
cotidianas. Este momento coincide con la dispersiéon de Homo erectus hacia el
continente asiatico, donde ocupa latitudes mas altas y ambientes mas frios. En esta
transicion se enmarca el Modo 2 de Clark, que esta caracterizado por 1a forma bifacial

de sus elementos (Wynn, 1988). La cuarta transicioén radica en el aumento de la
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capacidad cerebral y el desarrollo de nuevas tecnologias. Hace unos 300 mil afios se
abandona el uso de las hachas de mano y comienzan a laborarse elementos liticos
preparados a partir de una base premoldeada (Modo 3). Finaimente, la ultima
transicion ocurrid hace unos 200 mil afios y esta relacionada con la intensificacion del
uso de recursos ecologicos. Hay indicios de cambios hacia dietas de alto contenido
energetico, que involucran el consumo de recursos acuaticos y animales de menor
tamaro. Para ello fue necesario el desarrollo de tecnologias especializadas (Modos 4
y 5) y de unidades de domesticacién y produccion. Dentro de esta transicién ocurrieron
tres hechos importantes: aparecen las caracteristicas anatdmicas y genéticas
modernas (Stringer y Andrews 2005; Noonan et al. 2006), H. sapiens se dispersa a
nivel global por el 75% del planeta y se incrementan los tamarios pobiacionales (Lowe
et al., 2008).

Muchos de los cambios en el comportamiento humano se deben a la
incorporacion de elementos exégenos como herramientas, vestimenta, uso del fuego,
etc. (Foley y Gamble, 2009). Estos elementos culturales también pueden ser vistos
desde el paradigma de la evolucién. La evolucion cultural involucra la idea de que la
informacién frecuentemente cambia de acuerdo a procesos similares por |los cuales
cambian las especies, esto es, a partir de la retencion selectiva de las variantes
culturales que resultan favorables (Mesoudi et al., 2004). En este contexto puede
hacerse una analogia entre la evolucion biolégica y cultural en el contexto de la teoria
evolutiva de Darwin. La teoria de la evolucion de Darwin explica el ajuste entre los
organismos y su ambiente. Ciertas practicas culturales, como la vestimenta o el
desarrollo de la agricultura, generaimente muestran funciones de adecuacion a ciertas
condiciones ambientales y por lo tanto, muchas de las diferencias culturales entre las
poblaciones actian como adaptaciones a las diferentes condiciones (Smith 'y
Winterhalder, 1992). Otra correspondencia que existe entre la evolucion cultural y la
biolégica es la ocurrencia de “imperfecciones”. La evolucion cultural no siempre lleva a
una adaptacion perfecta y muchas veces no promueve el aumento en la aptitud de los
seres humanos que la practican (Cavalli-Sforza y Feldman, 1981) (un claro ejemplo es
el consumo de tabaco, fendmeno cultural que se expande y no mejora la aptitud de
aquellos que lo adoptan).

Es evidente que la evolucion de nuestro género no ha sido regida solamente
por fendmenos naturales, sino que también han operado diferentes reglas impuestas
por la cultura, Mediante el desarrollo de diversos tipos de elementos (herramientas,
armas, vestimentas, etc.) y cambios en el comportamiento (domesticacion de plantas y

animales, cambio en la conformacion de los grupos sociales, etc.) nuestra especie ha
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logrado cierta independencia del ambiente que la rodea. Este hecho ha permitido una
dispersién a nivel mundial y la exploracién de regiones que hubieran resultado
inhabitables valiéndose solamente de adaptaciones bioldgicas. El ambiente fisicoy el
cultural no deben ser vistos como mutuamente excluyentes ya que ambos componen
el medio en el cual las especies hominidas se desarrollan y diversifican. Ambos estan
presentes durante toda la evolucion de nuestro género. Sin embargo, la
preponderancia relativa que han tenido ha cambiado con el transcurrir de los miles de
afos. Es evidente que las primeras especies de nuestro género (H. habilis, H.
ergaster) estuvieron fuertemente influenciadas por las condiciones del medio fisico ya
que su desarrollo cultural era incipiente. No obstante, las especies mas recientes (H.
neanderthalensis, H. sapiens) han podido superar la mayoria de las adversidades del
medio fisico gracias al desarrollo de un bagaje cultural que les permitié adecuarse y
sobrevivir, incluso en los rincones mas hostiles del planeta. Podria pensarse entonces
que la adopcion de ciertas practicas culturales actiua como fuerza adaptativa al
ambiente aumentando la aptitud de los individuos. Sin embargo, no hay que perder de
vista que el ambiente cultural se encuentra subordinado por el ambiente fisico y que
en determinados contextos, las fuerzas de la naturaleza son superiores a cualquier
tipo de desarrolio humano.
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CAPITULO 2

1.2 Evolucion biolégica y cultural. Una estrecha relacion de interdependencia

La cultura ha tenido y sigue teniendo un rol muy importante en la evolucion
humana. En cierto sentido ha direccionado los tramos mas recientes de la evolucion
biolbgica de nuestra especie (Durham, 1991; Richerson y Boyd, 2005; Laland, 2008;
Laland et al., 2010; Richerson et al., 2010). También es importante destacar que en el
transcurso de los Ultimos miles de afios, la cultura adquirié cada vez méas importancia,
al punto que no podriamos prescindir de ella ya que es parte inherente de nuestra
esencia. Sin embargo, es evidente que la cultura no es la Unica responsable de Ia
evolucion de nuestra especie. El verdadero potencial para que ocurran cambios
morfolégicos, fisioldgicos, etc. y perduren de generacién en generacion esta en la
informacion que portan los genes y en el mapa que forman, junto a los procesos del
desarrollo para dar lugar al fenotipo adulto (mapa genotipo-fenotipo). Estos dos
elementos (mapa genotipo-fenotipo y cultura) que tienen un origen tan diferente, se
cruzan e interactlan entre si dentro de un mismo individuo. Para Richerson y
colaboradores (2010) la interaccion entre genes y cultura puede analogarse a una
relacion simbidtica, ya que ambos sistemas ocupan el mismo cuerpo fisico. La cultura
puede ser vista como un sistema de flexibilidad fenotipica que evoluciona como
respuesta a las variaciones ambientales mediante el desarrollo de diferentes
estrategias que permiten al organismo “evitar” la seleccion natural. Estas estrategias o
adaptaciones culturales aparecen mas rapidamente que las que puede producir su
contraparte biologica (Richerson et al., 2010). Por otro lado, la cultura también crea
novedades ambientales que generan nuevas presiones naturales o sociales sobre los
genes (Richerson y Boyd, 2005). Esta interaccién queda en evidencia en varios
estudios que demuestran que ciertas practicas culturales logran modificar las
condiciones ambientales, provocando cambios en las frecuencias de los alelos
(Durham, 1991; Holden y Mace, 1997; Sabeti et al., 2006, 2007; Voigth et al., 2006;
Wang et al., 2006; Nielsen et al., 2007; Tang et al., 2007; Williamson et al., 2007). La
aparicion de nuevos valores y patrones de cambio alélico diferentes a los esperados
serian indicio de la co-evolucién entre genes y cultura (Feldman y Cavalli-Sforza,
1989; Ehrlich, 2000; Richerson y Boyd, 2005; Feldman y Laland, 2006; Laland, 2008;
Laland et al., 2010).

Otra manera de entender la relacién genes-cultura es mediante el concepto de

construccion de nicho, el cual fue desarrollado por Odling-Smee y colaboradores
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(2003). La idea de este concepto es que los organismos no solo se adaptan a su
medio ambiente, sino que en ese proceso producen modificaciones ambientales que
muchas veces perduran aun cuando los organismos que las produjeron desaparecen.
En este sentido los individuos actian como co-directores en su propia evolucién y de
la de otras especies (Stone y Lurquin, 2007). El efecto de la construccion de nicho no
tiene que ver solo con las modificaciones del ambiente en si mismas sino también con
otros procesos, como por ejemplo, los movimientos demogréaficos (como migraciones y
dispersiones) y la seleccién de habitats (Laland et al., 2010). Es interesante destacar
que el efecto que tiene la construccion de nicho en la evolucién de una especie se
hace evidente aun en la ausencia de cultura (Laland et al., 1996, Laland et al., 1999;
Odling-Smee et al., 2003; Boni y Feldman, 2005; Silver y Di Paolo, 2006; Kylafis y
Loreau, 2008; Lehmann, 2008). En nuestra especie el efecto de la construccién de
nicho es extremadamente importante debido a que muchas veces |a cultura modifica
dramaticamente al ambiente (Stone y Lurquin, 2007). Tres tipos de consecuencias
aparecen luego de las extremas modificaciones ambientales: |a fijacion de alelos
deletéreos (Laland et al., 1996, Laland et al., 1999), |a persistencia de los individuos en
condiciones ambientales inhdspitas (Kylafis y Loreau, 2008), y la permanencia de una
poblacién, aun cuando esta sea costosa, debido a los beneficios que podria traer a sus
descendientes (Lehmann, 2008).

Es muy probable que la construccién de nicho haya co-direccionado la
evolucion humana sobre todo en los ultimos 50 mil afios. Desde ese momento hasta
ahora ocurrieron grandes e importantes cambios en las poblaciones humanas: los
humanos se dispersaron desde Africa hacia el resto de los continentes,
experimentaron sucesivas graciaciones, domesticaron cientos de especies de plantas
y animales, aumentaron significativamente las densidades poblacionales, comenzaron
a explotar la agricultura, y experimentaron la proximidad con diferentes patégenos
animales (Boyd y Silk, 2003; Stringer y Andrews, 2005; Smith, 2007). Cada uno de
estos eventos representan las mayores transformaciones en las presiones de
seleccion humana, y todos (excepto 10s cambios climaticos globales) han sido auto

impuestas por las sociedades humanas (Laland et al., 2010).

La evolucién biolégica de nuestra especie y la evolucion cultural interactuan, y
esta interaccion es tan fuerte que ciertas practicas culturales impactan en la evolucién
biologica humana. Este fendmeno ocurre debido a que cambian |as presiones de
seleccién como consecuencia de la existencia de un nuevo ambiente de origen
cultural. Existen varios gjemplos en donde se ponen de manifiesto cambios en las
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frecuencias de los genes promovidos por la adopcién de diferentes practicas
culturales.

Uno de los mejor investigados es la co-evolucién del habito del consumo diario
de leche y la tolerancia a la lactosa. La digestién del azucar lactosa se logra mediante
la accidén de la enzima lactasa. La presencia de esta enzima comienza a disminuir
hacia el final de la nifiez, volviendo a los individuos adultos intolerantes a la lactosa.
Dado que el estilo de vida cazador recolector (0 al menos no agricultor) es anterior al
agricultor, es evidente que este cambio metabdlico representa el estadio ancestral. Sin
embargo, en algunas poblaciones humanas la actividad de la enzima continua durante
toda la vida de los individuos. Curiosamente, la tolerancia a la lactosa varia entre un 0
a 100% dependiendo de la poblacion considerada. Por gjemplo entre los daneses y
checos los niveles de tolerancia varian entre el 98-100%, en los tuareg (Africa) es de
85%, y en el sur de Asia los valores son menores al 3% (Stone y Lurquin, 2007, Laland
et al., 2010). Estas diferencias se deben a que el consumo diario de leche actua como
fuerza selectiva. En general, aquellas poblaciones que adoptaron este habito muestran
valores altos de resistencia. Debido a la inactividad de la enzima lactasa, los adultos
son intolerantes a la lactosa; sin embargo, una mutacion genética vuelve tolerantes a
los individuos que la poseen. Algunos autores (Stone y Lurquin, 2007; Laland et al.,
2010) proponen que en un ambiente donde el consumo de leche es diario, los
individuos que presentan la mutacion seran ventajosos (al tener acceso a nuevas y
potentes fuentes de energia) sobre aquellos que no la presentan. De todos modos,
para aceptar que actud la seleccion natural es necesario contar con la evidencia que
demuestre en un mismo ambiente que |os individuos que presentan el genotipo
tolerante dejan mayor descendencia, es decir que tienen una mayor aptitud, en
relacién con los genotipos que no son tolerantes. Resulta interesante destacar que los
alelos tolerantes a la lactosa estan ausentes en el ADN antiguo de individuos del
Neolitico temprano (Burger et al., 2007), lo que sugiere que el alelo estaba ausente o
en muy baja frecuencia hasta hace unos 7 u 8 mil aflos, momento que coincide con
comienzo de la cria de animales domesticos (Laland et al., 2010).

Otro ejemplo bien estudiado es el de la incidencia de la malaria. En ambientes
mediterraneos, las poblaciones neoliticas del oeste de Africa desarrollaron la practica
consistente en remover partes del bosque (mediante la técnica de quema y roza) para
sus practicas agricolas. La eliminacion de los arboles da lugar a la formacién de
cuerpos de agua que se vuelven un ambiente propicio para el desarrollo del mosquito
vector de la malaria. Este fendémeno intensificé la seleccion natural del alelo HbS de la

hemoglobina, seleccionado a favor ya que confiere proteccion contra la malaria, mas
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alla de que en heterocigosis provoque anemia falciforme. Otras poblaciones cercanas,
cuyas practicas agricolas son diferentes muestran menor frecuencia del alelo HbS.
Este hecho respalda |a visidn de que un tipo particular de practica cuitural (la
agricultura de quema y roza) puede producir cambios en la frecuencias alélicas
(Livingstone, 1958; Durham, 1991; Laland et al., 2010). En lineas generales, la
transicion hacia nuevas fuentes de alimentos y la colonizacién de nuevos habitats han
sido las mayores fuentes de seleccidn de los genes humanos (Richards et al., 2003;
Voight et al., 2006). Varios genes relacionados al metabolismo de los carbohidratos,
lipidos y fosfatos muestran sefiales de seleccion reciente. Uno de los ejemplos mejor
conocidos es el aumento en el nimero de copias del gen de la enzima amilasa
(AMY1), que esta positivamente relacionado con el consumo de hidratos de carbono
en algunas poblaciones (Perry et al., 2007) pues confiere una mayor capacidad de
predigestién de almidones a través del contacto de los alimentos con Ia saliva durante
la formacién del bolo alimenticio.

Entre las diferentes innovaciones que se dieron a lo largo de la evolucién
humana, el origen de la domesticacion animal y vegetal es quizas uno de los cambios
mas importantes, y que mayor cantidad de efectos provocd sobre las poblaciones. Una
de las consecuencias de este nuevo estilo de vida (la agricultura) esta relacionada con
la alta incidencia de enfermedades infecciosas, que no se conocian para los grupos
cazadores-recolectores (Diamond, 1997). Estas enfermedades estan asociadas a
ciertas condiciones de vida caracteristicas de los grupos agricultores. Existen varios
factores que determinaron la proliferacién de estas enfermedades: al adoptar una vida
mas sedentaria los humanos comenzaron a estar en contacto permanente con sus
propios desechos. Ademas, el acopio de alimentos se convirtid en el habitat ideal para
el desarrollo de grandes comunidades de roedores, que muchas veces son portadores
de potenciales patégenos para los humanos. Finaimente, la domesticacion de
animales puso a los humanos en intimo contacto con diferentes especies portadoras
de enfermedades, como por ejemplo, la tuberculosis, el sarampion, la gripe, la viruela,
etc., que encontraron en nuestra especie a un buen hospedador. Posteriormente estas
enfermedades evolucionaron dentro de las poblaciones humanas (Diamond, 1997,
2002).

La coevolucién entre los aspectos biolégicos y culturales ha cambiado en
funcién de las presiones selectivas, que a lo largo del tiempo evolutivo de nuestra
especie, evidentemente se modificaron. Las presiones selectivas presentes durante el
Holoceno temprano y medio aumentaron la frecuencia de ciertas variantes genéticas

(Hawks et al., 2007). Hace unos 11500 afios el clima mundial comenz6 a estabilizarse
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luego del ultimo periodo glacial. Posteriormente muchas poblaciones adoptaron la
agricultura como modo de subsistencia (Stiner et al., 2000). Esta novedad, que hizo
disponible una dieta rica en hidratos de carbonos, produjo un desafio alimenticio, y la
exposicion a nuevas presiones selectivas (Cohen y Armelagos, 1984). Por otro lado,
se produjo un importante aumento poblacional y la cercania a nuevas enfermedades
epidémicas (Diamond, 1997). Estas nuevas estructuras poblacionales con una alta
densidad dieron lugar a nuevas formas de organizacion politica y divisién laboral
(Stark, 1997). Evidentemente, las presiones selectivas que rigieron durante el
Holoceno temprano y medio son muy diferentes a las actuales. En los Ultimos cientos
de afos, el cambio cultural ha sido muy grande, y algunas presiones selectivas
parecen haberse relajado, por ejemplo, aquellas relacionadas a enfermedades
infecciosas o de deficiencia nutricional. Por su parte el efecto contrario ocurre con otro
tipo de presiones, como las relacionadas con el consumo excesivo de ciertos tipos de
alimentos (grasas e hidratos de carbono), o falta de actividad fisica (Richerson et al.,
2010).

El rol de la cultura en la adaptacién a la variabilidad espacial y temporal, es un
punto importante en la teoria de la coevolucion biologia-cultura (Richerson y Boyd,
2000; Wakano et al., 2004). Los modelos de co-evolucidon sugieren que la capacidad
cognitiva para soportar el costo de mantener un sistema de transmision y evolucion
cultural se ve favorecido por la gran amplitud (durante milenios) de variaciones
ambientales. Un claro ejemplo son las fluctuaciones climaticas ocurridas durante los
ultimos ciclos glaciales. Los autores sostienen que, en ausencia de grandes
variaciones ambientales, los genes y la flexibilidad fenotipica hubieran sido suficientes
para permitirle a las poblaciones adaptarse a las variaciones sin tener necesidad de
contar con un rapido y eficiente pero costoso sistema cultural (Wakano et al., 2004).
Los datos paleoclimaticos son consistentes con la hipdtesis de que la evolucién de la
cultura humana ha sido una respuesta al incremento de la variacién ambiental a lo

largo del tiempo (Richerson et al., 2010).

Resulta evidente que los organismos cuentan con diferentes estrategias para
tener exito en los distintos ambientes. La plasticidad fenotipica es una de ellas, la
misma es la habilidad de los organismos, con un determinado genotipo, a cambiar su
fenotipo en respuesta a los cambios ambientales (Pigliucci, 2001). Esta habilidad es a
menudo expresada como una norma de reaccién, asignando un rango de fenotipos a
una serie de ambientes (Schlichting y Pigliucci, 1998). Tradicionalmente, la nocién de
plasticidad fenotipica esta restringida a los procesos del desarrollo, ios cambios

fisiologicos y comportamentales (Dewitt y Scheiner, 2004). La adopcidon de una
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definicion mas amplia permite ver cémo los esquemas de aprendizaje de los individuos
les posibilitan adaptarse mejor a su medio ambiente. La realidad es que muchos
individuos incorporan aprendizajes y mecanismos plasticos que ies permiten
adecuarse mejor al ambiente durante toda su vida (Pigliucci, 2001).
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CAPITULO 3

1.3 El fenotipo craneofacial, su desarrollo, y su relaciéon con la funcién

masticatoria

Durante las ultimas décadas, los bidlogos en general y los bioantropdlogos en
particular, han comprendido que el conocimiento del crecimiento y el desarrollo de las
estructuras craneofaciales es esencial para reconstruir las causas de la variacién intra
e intergrupal en aquellos grupos extintos para los cuales s6lo se poseen restos
esqueletarios (Lieberman, 1997). Estos estudios son de especial interés porque los
intentos por reconstruir las relaciones filogenéticas, los procesos microevolutivos, o
simplemente los estilos de vida (e.g. la dieta) de las poblaciones del pasado, suelen
estar firmemente asentados en el estudio de la variacién fenotipica craneofacial.

Los genes estan involucrados en la produccion y variabilidad de los rasgos
fenotipicos. La relacién genotipo-fenotipo no es directa, sino que existen numerosos
eventos en los cuales se genera variacién a lo largo del mapa genotipo-fenotipo, esto
es, entre la informacién contenida en una secuencia de ADN y la expresién final del
rasgo codificado por esa secuencia (Sholtis y Weiss, 2005). Por lo tanto, la variacioén
fenotipica es el resultado de un grupo de fenédmenos que actuan conjuntamente
(Falconer y Mackay, 1996; Lynch y Walsh, 1998; Hallgrimson et al., 2005). El fenotipo
craneofacial no constituye una excepcion al resto de los rasgos fenotipicos. La formay
el tamafio craneofacial no se encuentran determinados exclusivamente por genes,
sino que derivan de multiples procesos del desarrollo que se ven afectados por
estimulos genéticos y epigenéticos (Enlow, 1990; Atchley y Hall, 1991; Wagner, 1996;
Wagner y Altenberg, 1996; Hallgrimsson et al., 2002, 2004; Lieberman, 2002;
Klingenberg et al., 2003).

Sholtis y Weiss (2005) proponen que para la conformacién de los rasgos
fenotipicos son determinantes el rol de los factores epigenéticos, ambientales, las
interacciones genes-ambiente y los procesos que ocurren durante el desarrollo. De
igual manera, también destacan la importancia que tiene la herencia no genética (e.g.
el lenguaje, los comportamientos aprendidos, la dieta, etc.) en cuanto a la contribucion
de la variacion resultante. Entre otros factores no genéticos, Hallgrimsson y Lieberman
(2008) sostienen que para muchos organismos pueden reconocerse varios procesos
del desarrollo particularmente importantes en la determinacién de la variacién
fenotipica, y sugieren que la misma depende de variaciones a diferentes niveles dentro

de los organismos. Estos autores representan este fendmeno a partir de una analogia
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con un embudo. La gran boca del embudo representa la variacion genética existente.
A medida que descendemos por el embudo la variacion se ve restringida por ciertas
vias (pathways) genéticas, que a su vez proporcionan un nimero mas limitado de
procesos de desarrollo (e.g. canalizacion, integracién morfolégica, estabilidad del
desarrollo, etc.). Estos procesos del desarrollo interactian entre si, dando origen a
nuevas variantes fenotipicas. El resultado final indica que, mas alla de la aparicion de
nuevas variantes, la cantidad de variacidn genética (en la boca del embudo) es mayor
a la variacion fenotipica resultante al final del embudo (Hallgrimsson y Lieberman,
2008).

Para explicar los patrones de covariacién fenctipica, Hallgrimsson y Lieberman
(2008) desarrollaron un modelo que sintetiza los efectos del desarrolio y los factores
ambientales en la covariacion de los rasgos. Este modelo (Modelo de Palimpsesto)
propone que el patrén de covariacion en el craneo adulto puede ser visto como el
resultado final de la suma de sucesivos efectos, cada uno de los cuales deja una sefial
de covariacion distintiva del grupo de interacciones del proceso del desarrollo
involucrado en cada fase del desarrollo (Hallgrimsson et al., 2007; Hallgrimsson y
Lieberman 2008). De esta manera, el modelo propuesto suma todos los procesos del
desarrollo responsables de la covariacion (e.g. migracién de las células de la cresta
neural, condensacién y diferenciacion celular, interaccién musculo-hueso, crecimiento
somatico, etc.) dentro de un marco que ayuda a predecir la respuesta de variacion a
cualquier nivel en la morfologia final adulta. De esta manera, tal como en un
palimpsesto literario se superponian uno sobre otro los trazos dejados por los escritos
borrados previamente. Por otro lado, la acumulacién de patrones de covariacion que
responden a los diferentes procesos de algun modo complejiza y oscurece el patron
observado en el adulto. La Figura 3 es una simplificacion de los procesos que
contribuyen a los diferentes grados de covariacion entre las estructuras. La figura
describe como se van sumando los efectos de los diferentes procesos que generan
covariacién, y cuales son los momentos en el desarrolio que comienzan a causar sus
efectos (Hallgrimsson y Lieberman, 2008).

17



El fenotipo craneofacial Carolina Paschetta

Figura 3. Esquema del Modelo de Palimpsesto, describiendo como los principales procesos de desarrollo
generan patrones de covariacion en el craneo mamifero que se van solapando a lo largo del crecimiento
del individuo. El patron observado en el adulto es complejo y “oscurecido” por la acumulacion de los
diferentes patrones consolidados en los diferentes estadios. Tomado de Hallgrimsson y Lieberman (2008).

La Figura 3 deja en evidencia que muchos procesos acontecen desde etapas
muy tempranas del desarrollo (periodo prenatal) mientras que otros comienzan a
ocurrir en periodos postnatales. Sin embargo, el resultado final de la suma de todos
ellos se observa en el individuo adulto. Es evidente, entonces, que el fenotipo es el
resultado de multiples factores de variacién sumados a lo largo del desarrollo del

individuo.

Entre estos procesos que se observan en la Figura 3, el numero siete (7)
(denominado Muscle Bone Interactions) es sobre el cual esta puesto el mayor interés
para el desarrollo de esta tesis. Entre estas interacciones musculo-hueso se
encuentran las presiones mecanicas (por ejemplo, los efectos de la masticacion,
locomocidn, etc.) que afectan procesos clave durante el crecimiento y desarrollo de los
organismos (Lieberman, 2002), en especial en las fases tardias del desarrollo (e.g.
interaccién musculo-hueso). Por todo lo anterior, la evaluacién de estos efectos
mecanicos es esencial para el entendimiento de la variabilidad fenotipica. Las cargas

masticatorias que sufre el craneo como respuesta a variaciones en la rigidez y tamafio
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de las particulas de la dieta son especialmente importantes, ya que han tenido un
efecto directo en la evolucién de la cara humana (Corruccini y Handler, 1980; Beecher
y Corruccini, 1981; Corruccini y Beecher, 1982, 1984; Beecher et al., 1983; Corruccini
et al., 1985; Ingervall y Bitsanis, 1987; Larsen, 1995, 1997, Ciochon et al., 1997;
Corruccini, 1999; Lieberman et al., 2004; Gonzalez-José et al., 2005; Lieberman, 2008;
Paschetta et al., 2010).

Efectos de la dureza de la dieta en el tamario y la forma, la integracién morfolégica, y la

biomecdnica del crdneo

Diferentes modelos de experimentacion animal (Hohl, 1983; Brennan y
Antonyshyn, 1996) han demostrado que existe una fuerte correlacion entre la
morfologia craneofacial y la fuerza de contraccion de los musculos masticatorios
(Stedman et al., 2004). Entre los hominidos la inactivacién del gen MYH16 (que impide
la expresiédn de una variedad de miosina) hace aproximadamente 2.4 MA es la
responsable de la reduccidn del tamafio de los musculos masticatorios (Stedman et
al., 2004). El reqgistro fosil de los primeros hominidos, restringido al Mioceno Tardio de
Africa, da cuenta de una variedad de taxa caracterizados por poseer cerebros de
tamanos pequefios (similares al de un chimpanceé) y grandes aparatos masticatorios
(Lockwood et al., 2000; Brunet et al., 2002). Algunas adaptaciones masticatorias
robustas se observan durante el Plioceno en varias especies de los géneros
Australopithecus y Paranthropus (Rak, 1983; Asfaw et al., 1999). Por el contrario, se
observa una relativa gracilidad del aparato masticatorio en Homo erectus/ergaster
desde hace unos 1.8-2 MA. En coincidencia con la pérdida de la fuerza masticatoria se
observa el marcado incremento de |a capacidad craneal (Tobias, 1991; Walker y
Leakey, 1993) que caracteriza la evolucién del género Homo durante el Pleistoceno. El
momento de la inactivacion por mutacion del gen MYH16 plantea la posibilidad de que
el decrecimiento del tamario de los musculos masticatorios haya quitado restricciones

evolutivas en cuanto a la encefalizacién (Stedman et al., 2004).

Las técnicas de procesamiento de alimentos (coccidn, hervido, maceracion,
etc.) se han ido complejizando a través del paso del tiempo. La falta de procesamiento
es una caracteristica asociada a las dietas ancestrales, por [o tanto se espera que
algunos grados de cambio craneofacial sean el resultado de la adquisicidén tecnolégica
de los ultimos miles de afios. En lineas generales estos cambios han posibilitado el
consumo de alimentos mas procesados y menos duros y/o rigidos. Los diferentes

métodos de aplicacion de calor sobre la carne y vegetales alteran las propiedades de
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fractura de sus tejidos mediante la destruccion celular, el ablandamiento de la celulosa
o la desnaturalizacion del colageno. Estudios experimentales han demostrado que los
vegetales cocidos son menos rigidos, y que esta caracteristica es proporcional al
tiempo de coccion. Con la carne sin embargo, el efecto es diferente: si bien la carne
cocida es mas rigida, ésta se vuelve mas facil de masticar porque el calor
descompone el colageno, proporcionandole al tejido lineas de fractura que lo hacen
mas facil de masticar (Purslow, 1985; Lucas, 2004). Ademas de los fisicos, la coccién
produce otra serie de cambios sobre los alimentos: mejora la accesibilidad a los
nutrientes debido a que pre-digiere proteinas y carbohidratos (Bishoni y Khetarpaul,
1994, Bhatty et al., 2000; Park y Russell, 2000), inactiva toxinas, destruye parasitos y
microbios, y prolonga el periodo de almacenamiento (Lieberman, 2011).
Probablemente, nuestras poblaciones occidentales hayan logrado un extremo absoluto
en materia de ablandamiento y procesamiento dietario. Nuestras dietas modernas
incluyen items ultra caléricos y al mismo tiempo ultra blandos como la mousse, el
helado, las gelatinas, las cremas, los postres y yogures semiliquidos, las espumas, los
caldos, los purés, los macerados, las pastas condensadas y extractadas (e.g. extracto
de tomate o de carne), las harinas ultra refinadas, etc. Si bien no existen estudios al
respecto, del listado anterior es dable pensar que los items ultra blandos han ocupado
el mayor porcentaje de la dieta regular de una sociedad humana urbana moderna.

Frecuentemente se asume que el continuo decrecimiento de las cargas
mecanicas del esqueleto craneofacial es responsable de la reduccidn del tamario de
los musculos masticatorios y las estructuras relacionadas. Existe una estrecha relacion
entre el trabajo muscular y el crecimiento 6seo. Las tensiones mecanicas impuestas
por los musculos inducen al crecimiento del hueso, especialmente antes de la
madurez del sistema 6seo (Pearson y Lieberman, 2004), y debido a que masticar
alimentos rigidos genera grandes tensiones en la parte inferior de la cara, una dieta
menos procesada, y por lo tanto mas rigida, deberia promover un crecimiento
craneofacial relativamente mayor en la mandibula, la parte inferior de la maxila y otras
regiones sometidas a mayores cargas masticatorias (Wood y Lieberman, 2001). En
este contexto, los cambios tecnolégicos relacionados con la transicion de una
estrategia cazadora-recolectora hacia una agricultora, o dicho en otras palabras, un
incremento en el procesamiento de alimentos que posibilita la incorporacién de items
mas blandos a la dieta, habria llevado a una reduccion en la actividad masticatoria y
como consecuencia a una tendencia hacia la gracilizacion del craneo (Carlson, 1976;
Carlson y Van Gerven, 1977; Brace et al., 1987, 1991; Hannam y Wood, 1989 ; van
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Spronsen et al., 1991; Kiliaridis, 1995; Larsen, 1995, 1997; Lieberman et al., 2004,
Sardi et al., 2008; Pinhasi et al., 2008).

El consumo de dietas altamente procesadas y extremadamente blandas puede
provocar una notable reduccién en el crecimiento craneofacial e inclusive ocasionar
problemas de oclusion oral. Este hecho ha sido demostrado en estudios
experimentales realizados con diferentes grupos de mamiferos (Corruccini y Beecher,
1982, 1984; Beecher et al., 1983; Corruccini, 1999).

En el campo de la bioantropologia comparativa, se han observado cambios
morfolégicos puntualmente localizados en la transicién tecnoldgica desde la caza-
recoleccién hacia la agricultura. Por ejemplo, en las poblaciones prehistéricas del Valle
del Rio Ohio, la insercién superior del musculo temporal se encuentra desplazada
antero-inferiormente entre los cazadores-recolectores, lo que sugiere una expansion
del compartimento anterior del temporal, el cual es mas activo en la produccién de
fuerzas de mordida en la denticion posterior (Paschetta et al., 2010). Los mismos
autores encontraron, ademas, que las diferencias entre cazadores-recolectores y
agricultores no pueden ser reducidas simplemente a una tendencia hacia la
gracilizacién y menor tamafo del craneo, ya que algunas regiones del craneo de los
cazadores-recolectores resultaron ser relativamente menores.

Por lo expuesto hasta aqui, es importante entender cémo el crecimiento facial
se ve afectado por las cargas mecanicas provocadas por la masticacion. Sin embargo,
para la especie humana este proceso es un fenémeno sélo parcialmente entendido.
En comparacién con otros primates, los humanos presentan ciertas particularidades
como por ejemplo, carencia de prognatismo, y una expansion y reorientaciéon de la
superficie de la cara sobre el plano coronal (Lieberman et al., 2004). Mas alla de estas
diferencias arquitecténicas, una amplia variedad de primates y otros mamiferos se han
utilizado como modelos para hacer inferencias sobre como las tensiones mecanicas
inducen el crecimiento 6seo durante la masticacion. Diversos trabajos experimentales
demostraron que las tensiones generadas por las fuerzas masticatorias presentan un
patrén. En primer lugar, la masticacién genera un gradiente de tensiones en la cara,
donde las mayores son experimentadas cerca del plano oclusal, moderadas en la
regién media, y las de valores mas bajos en la parte superior del rostro (Hylander et
al., 1991; Hylander y Johnson, 1992; Ross y Hylander, 1986; Ross, 2001; Lieberman
et al., 2004). En segundo lugar, las regiones de origen e insercidbn muscular, como el
arco cigomatico o el proceso coronoides, experimentan tensiones de gran magnitud
(Hylander et al., 1991; Hylander y Johnson, 1992; Lieberman et al., 2004). Finalmente,

durante la masticacién unilateral, el rostro retrognatico se encuentra comunmente
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torsionado en el plano coronal e inclinado en el plano sagital (Ross y Hylander, 1996;
Herring y Teng, 2000; Ravosa et al., 2000; Lieberman et al., 2004). Entre estos
trabajos experimentales, el realizado por Lieberman y colaboradores (2004) retine
varias caracteristicas que lo hacen particularmente interesante. En primer lugar, los
autores trabajaron con una especie (Procavia capensis) altamente retrognatica, con lo
cual sus resultados podrian extrapolarse con mayor confianza a humanos. En segundo
lugar, no sélo midieron la actividad muscular mediante la insercién de sensores
electromiograficos en los musculos, sino que también evaluaron los cambios de
tamafio y forma craneofacial. De esta manera, en los animales que se alimentaron con
dieta cocida 0 mas blanda se observé un menor crecimiento de la regién inferior y

posterior de la cara, justamente en donde las tensiones musculares son mayores.

Pocos estudios experimentales se han realizado en humanos, y solamente en
uno de ellos se ha verificado el crecimiento facial como respuesta a las cargas
mecanicas. Ingervall y Bitsanis (1987) realizaron un trabajo experimental en el cual
examinaron el efecto de masticar una goma de mascar durante dos horas diarias por
el periodo de un afo, pudiendo comprobarse que los sujetos (nifios de entre 7 y 12
afios) sometidos al experimento desarrollaron mayores fuerzas masticatorias y un

mayor tamario de sus mandibulas y arcos maxilares.

En la literatura es mas comun encontrar trabajos que midan la actividad
muscular de los musculos masetero y temporal, mediante el uso de sensores
adheridos en la piel. En estos trabajos se mide la actividad eléctrica de los musculos
bajo condiciones de dieta rigida, por un lado, y de dieta blanda, por el otro. En general
sus resultados coinciden en que existe un incremento significativo de la actividad
muscular bajo condiciones de dieta rigida (Peyron et al., 2002; Foster et al., 2006).

Ademas de estos trabajos experimentales con animales y humanos, varios
estudios craneofaciales han tenido lugar en poblaciones naturales que han
experimentado cambios en sus estrategias econémicas. Entre los resultados mas
relevantes del consumo de alimentos rigidos y/o no procesados se encuentran: un
incremento en la robustez general (Larsen, 1995, 1997), o el tamafio (Sardi et al.,
2006) del craneo, un incremento facial relativo al tamario total (Carlson y Van Gerven,
1977), un aumento en el area del musculo temporal (Carlson, 1976; Carlson y Van
Gerven, 1977; Gonzalez-José et al., 2005; Sardi et al., 2006); un incremento del
tamario de la articulacién témporo-mandibular (Hinton y Carlson, 1979; Corruccini y
Handler, 1980; Paschetta et al., 2010) y un mayor espesor de los huesos de la boveda
craneana (Hylander, 1986; Lieberman, 1996).
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Capitulo 3

La mayoria de estos estudios se han enfocado en comparaciones entre
cazadores-recolectores y agricultores. Este cambio en la estrategia econémica no solo
supone una disminucion de la rigidez de los alimentos en si mismos, sino también la
aparicion de nuevas técnicas de procesamiento que disminuyen la rigidez de los
mismos. Dicho en otras palabras, en la transicién de cazadores-recolectores hacia
agricultores no sélo se dieron cambios en los items alimenticios, sino también en la
manera de prepararios y consumirlos. Estos supuestos son en general corroborados,
ya que los cazadores-recolectores suelen presentar craneos mas grandes y robustos
(Brace et al., 1987, 1991; Larsen, 1995, 1997, Sardi et al., 2006). Larsen (1995) sugirid
que la gracilizacion del craneo es un cambio caracteristico de las transiciones cazador-
recolector a agricuitor, la cual es acompafnada, ademas, por un deterioro en la salud
dental y un incremento en la tasa de nacimientos y el tamafio poblacional, a modo de
otras variables bioldgicas correlacionadas con la transicién.

De los trabajos referenciados arriba, aquellos que son de tipo experimental
cuentan con la ventaja de que mantienen controladas las potenciales fuentes de
variacién ambiental y genética, que juegan un rol importante en las poblaciones
naturales. Por el contrario, los analisis realizados sobre poblaciones naturales estan
sujetos al efecto de un numero desconocido de estimulos ambientales que acttan
simultaneamente y de manera integrada en el crecimiento y desarrollo craneal. Por
ejemplo, entre los cazadores-recolectores |a rigidez de la dieta es usualmente
acompafiada por altos niveles de abrasividad. Ademas, el uso parafuncional (uso del
aparato masticatorio para fines no alimentarios como tratamiento de cueros y pieles,
etc.) de los dientes es comun en algunos grupos de cazadores-recolectores. Por lo
tanto, clasificar a las dietas como “duras” versus “blandas” o “procesadas” versus “no
procesadas’ en las poblaciones humanas naturales es simplificar una compleja serie
de estimulos influenciados por muchos parametros, como la dureza, la rigidez, el
tamano de la particula, asi como otros factores como la edad del destete, ia
abrasividad en la dieta y las cargas para-masticatorias, entre otros.

Los antecedentes parecerian indicar que existen ciertas asociaciones entre el
tamario y/o la forma del craneo y la actividad masticatoria. Sin embargo esta relacién
esta lejos de ser sencilla, y numerosos efectos ambientales y poblacionales deben ser
tenidos en cuenta como potenciales fuentes de variacion craneofacial. Por otro lado, el
énfasis ha estado depositado en detectar cambios en tamario y forma del craneo o de
estructuras intra craneales, pero la verdadera ventaja mecanica reside en parametros
biomecanicos que, en principio, son independientes del tamario y la forma, tales como
la fuerza de mordida, los brazos de carga y palanca de los diferentes musculos
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implicados, etc. Este refinamiento en la observacion de las diferencias entre grupos
sometidos a diferentes cargas masticatorias es necesario para comprender en su real
dimension el tipo y magnitud de cambio morfolégico experimentado durante la
transicion tecnolégica.

Finalmente, cabe preguntarse si el efecto de las alteraciones en la dureza de la
dieta no se hace patente en los niveles de integracion morfolégica de las diversas
regiones del craneo.

La variacion conjunta de dos & mas rasgos produce integracion morfolégica
entre los mismos. Las interacciones entre las partes de un individuo que llevan a cabo
la misma funcién producen integracién a nivel funcional. Asi por ejemplo, las fuerzas
masticatorias aplicadas sobre amplias regiones del craneo y la mandibula pueden
influir en el crecimiento de ambas estructuras. Estas interacciones se relacionan con la
funcién biomecanica que cumplen las partes involucradas. Los estudios biomecanicos
echan luz acerca d