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Etude évolutive de la région cervicale chez les Hominoidea. Morphologie,

integracion et inférence paléobiologique.

Dans cette thése de doctorat, nous avons essayé d'avancer dans la connaissance de
deux aspects chez les hominoides: 1) la morphologie des vertébres cervicales et leur relation
potentielle avec les facteurs posturaux et 2) I'évolution de cette région de la colonne
vertébrale. Du point de vue biomécanique, la colonne vertébrale joue un role clé dans la
posture, mais aussi dans la cohésion entre les éléments axiaux et abaxiaux du corps. Par
conséquent, nous avons tenté¢ d'étendre le spectre anatomique d'étude au crane chez les

hominidés et au reste de la colonne vertébrale pré-sacrée chez un seul taxon, H. sapiens.

L'objectif général de cette these de doctorat est de faire progresser la connaissance de
la morphologie et de 1'évolution de la colonne vertébrale chez les hominoides, avec un accent
particulier sur la région cervicale et sa relation avec le crane. Pour cela, nous avons réalisé
une étude divisée en quatre travaux, ou les aspects morphologiques des vertebres cervicales et
leur relation avec les facteurs posturaux et allométriques ont été traités. Nous avons réalisé
I'étude de la partie évolutive en utilisant des méthodes phylogénétiques, l'intégration
morphologique, la réponse a la sélection et par reconstruction paléobiologique. Le matériel
étudié se compose principalement de vertébres et de cranes de taxons actuels, auxquels nous
avons ajouté quelques restes d'hominidés fossiles. Le matériel 1i¢é aux taxons actuels est
constitué d'importantes collections d'humains modernes (Homo sapiens), de chimpanzés et de
bonobos (genre Pan), de gorilles (genre Gorilla) et de moins d'orangs-outans (genre Pongo) et
de gibbons (genres Hylobates et Nomascus). En ce qui concerne les fossiles, des spécimens
des espéces Austrolopithecus afarensis, Australopithecus sediba, Homo erectus et Homo
neanderthalensis ont ét¢ étudiés. Au niveau méthodologique, des méthodes traditionnelles de
morphométrie et de morphométrie géométrique ont été utilisées. Pour cela, nous avons eu
recours a différents programmes parmi lesquels on peut mettre en évidence Morphol
(Klingenberg, 2011), PAST (Hammer et al., 2001) et R (R Development Core Team, 2011),
au sein de ces derniers plusieurs packages statistiques spécialis€és qui sont cités

spécifiquement dans chaque chapitre.

Chacun de ces travaux a contribué¢ de maniere différente a I'objectif général de cette

these, ainsi, les conclusions exposées ici sont organisées sur la base de ces quatre études. La



premiere, présentée dans le chapitre numéro 4, est centrée sur la morphologie des vertebres
cervicales sous-axiales chez les hominoides, sur la taille de l'influence sur les différences
morphologiques entre les taxons étudiés et sur la relation entre morphologie, posture et
locomotion. Les résultats obtenus ici ont montré que les différences morphologiques entre les
groupes (humains, Pan, Gorilla, Pongo et gibbons) étaient principalement dues a des
différences dans la longueur et l'orientation des apophyses épineuses, ainsi que dans
l'orientation des facettes articulaires supérieures. De plus, nous avons observé que la taille
joue un role important dans ces différences en raison des différentes tendances allométriques
montrées par les taxons ¢tudiés, également observées au niveau vertébral (c'est-a-dire,
différentes tendances allométriques entre différentes vertébres cervicales sous-axiales du
méme taxon). Ces différences entre les groupes semblent étre liées a la posture du cou et de la
téte (c'est-a-dire plus pronograde ou orthograde) et au mode de locomotion. Le matériau
fossile australopithéque inclus dans les analyses a révélé que ces vertebres situées dans une
position plus cranienne dans la région cervicale sous-axiale (i.e., C3), sont
morphologiquement plus similaires a celles de H. sapiens. En revanche, celles situées plus
caudalement (i.e., C6 et C7) montrent des morphologies intermédiaires entre les humains
modernes et les chimpanzés. Cela suggere que les changements morphologiques observés
dans la région cervicale chez les hominins au cours de I'évolution se sont produits avant dans

la vertebre C3 plutot que dans les vertebres C6-C7.

Dans la deuxieme étude, présentée dans le chapitre numéro 5, nous avons analysé les
modeles d'intégration et de modularité dans la colonne vertébrale cervicale de la sous-famille
Homininae, et l'influence de la taille dans ces modeles. L'importance d'analyser l'intégration et
la modularité dans les études évolutionnaires réside dans la relation de ces concepts avec les
modes d'évolution et peut ainsi aider a comprendre comment des changements
morphologiques se sont produits dans cette région au cours de I'évolution de ce clade. A partir
des résultats obtenus ici, nous avons conclu qu'il pourrait exister un schéma ancestral
d'intégration des hominins dans la région cervicale, dans lequel les amplitudes d'intégration
diminuent de la vertebre C3 vers la C7. Cependant, les humains modernes s'écartent
légérement de ce modele ancestral dans la vertébre C3, présentant des magnitudes
d'intégration plus faibles que les vertebres C4-C5. Les bases évolutives du principe
d'intégration suggerent que de faibles niveaux d'intégration sont liés a une plus grande
capacité de réponse aux demandes de sélection. Ainsi, cette rupture avec le modéele ancestral

d'intégration chez I'homme moderne pourrait suggérer que la sélection naturelle a changé les



ampleurs de l'intégration en minimisant les restrictions et l'intégration dans les traits liés a la
bipédie. Cela pourrait étre cohérent avec les travaux précédents menés sur d'autres ¢léments
anatomiques directement liés a la locomotion comme le bassin, et dans lesquels cette
décomposition des humains modernes du modele ancestral d’intégration a également été
observée. Cependant, des analyses supplémentaires restent nécessaires pour valider cette
hypothese. Enfin, nous confirmons que la taille a un réle d'intégrateur important dans les
vertebres cervicales sous-axiales chez les hominins, en particulier chez les gorilles, a un

moindre degré chez les chimpanzés, et a peine chez 'homme moderne.

Dans la troisiéme €tude, présentée dans le chapitre numéro 6, les objectifs spécifiques
¢taient axés sur la compréhension de 1'évolution des vertebres cervicales chez les hominoides
d'une manicre plus structurelle, c'est-a-dire I'analyse de la relation entre la région cervicale et
un élément critique qui articule directement avec le crane. De cette étude, nous pouvons
conclure que H. sapiens, Pan et Gorilla présentent des schémas d'intégration relativement
différents entre le crane (y compris la face et le neurocrane) et la région cervicale, en
particulier dans le cas des humains modernes. Les trois groupes montrent une intégration
claire entre le crane et les vertebres cervicales, les humains modernes étant ceux qui ont
présenté l'intégration la plus forte. En revanche, les niveaux d'intégration des vertebres
cervicales avec le visage et le neurocrane sont beaucoup plus variables sur chaque groupe
analysé. Cependant, méme si H. sapiens montre des valeurs d'intégration plus élevées que

Pan et Gorilla, seulement quelques-uns sont significatifs.

Les analyses d'intégration entre les vertebres cervicales montrent que toutes les
vertebres sont intégrées entre elles, avec quelques variations selon le niveau vertébral. De
facon similaire aux résultats des études précédentes, nous observons que l'intégration est plus
forte entre les vertebres contigués. La relation de l'atlas et de 'axis avec le reste de la région
cervicale est plus faible que les interactions entre les vertebres cervicales sous-axiales entre
elles. De plus, la taille a une influence importante sur l'intégration et affecte différemment
chaque groupe. Par exemple, chez I'homme moderne, la taille agit comme un facteur de
contrainte d'intégration, ce qui signifie que les vertebres cervicales montrent une légere
augmentation du niveau d'intégration avec le crane une fois que l'influence de la taille est
supprimée. En revanche, chez Pan, et surtout chez Gorilla, la taille semble avoir une fonction
biologique et intégrative dans la relation entre le crane et les vertébres cervicales. Enfin, les

analyses phylogénétiques montrent un schéma évolutif dans lequel, il y a une augmentation de



la distance de variation entre les hominidés de la vertebre C3 a CS, puis cette distance de
variation diminue dans le sens caudal jusqu'a C7, ou les valeurs les plus faibles sont trouvés.
Cela suggere que les vertebres situées dans la région centrale du rachis cervical sont
probablement plus dérivées, alors que la C3 et surtout la C7 seraient, d'un point de vue
évolutif, plus conservatrices. Ces résultats seraient cohérents avec la proposition évolutive
pour la région cervicale des hominins évoquée dans les chapitres numéro 4 et 5. Dans ces
études, nous avons émis la proposition que les changements morphologiques qui se sont
produits dans la colonne cervicale sous-axiale dans ce clade aient commencé avant dans les

vertebres situées plus cranienne que dans celles situées plus caudalement.

Enfin, dans la quatrieme étude présentée dans le chapitre numéro 7, les objectifs
spécifiques étaient axés sur l'analyse des réponses évolutives et des schémas d'intégration
dans la colonne vertébrale pré-sacrée des humains modernes. Dans cette étude, nous visions a
¢tendre 1'étude de la colonne cervicale a toute la colonne vertébrale pré-sacrée. Nous nous
sommes concentrés sur un seul taxon, H. sapiens, en raison de la difficulté¢ a collecter des
données sur toutes les especes d'hominoides, et également en raison de la variation du nombre
de vertebres dans la région thoraco-lombaire parmi les espeéces de ce clade. Les résultats de
cette étude indiquent que, premierement, les vertebres situées plus caudalement dans la
colonne vertébrale pré-sacrée ont une plus grande capacité a répondre a la sélection que celles
situées plus cranialement dans la colonne vertébrale. Deuxiémement, les vertebres de la partie
centrale de la colonne vertébrale thoracique sont intérieurement les plus intégrées. Ces
niveaux ¢élevés d'intégration diminuent dans le reste de la colonne vertébrale dans la direction
cranienne et caudale, atteignant les magnitudes les plus faibles dans les verteébres les plus
périphériques (i.e., C1 et L5). Troisiémement et enfin, les corrélations entre les vertebres
montrent une forte influence des génes Hox dans les interactions vertébrales, subdivisant les
vertebres pré-sacrées en quatre modules fonctionnels et développementaux. Le niveau
d'interactions entre les vertebres dans chaque module différe a travers la colonne vertébrale
pré-sacrée, étant le module moins intégré de la région cervicale en ce qui concerne le
complexe thoraco-lombaire. Ces résultats pourraient étre liés a trois facteurs principaux:
l'organisation du plan corporel exprimé par les genes Hox, les fortes contraintes de
développement qui déterminent le nombre de vertébres chez les mammifeéres et enfin les
exigences fonctionnelles que la bipédie exige. Bien que nous nous soyons concentrés sur un

seul taxon, nous avons émis 1'hypothése que les modeles d'évolution et d'intégration trouvés



dans la colonne vertébrale pré-sacrée des humains modernes pourraient étre communs ou
similaires a tous les mammiferes. Cette suggestion est soutenue par la forte influence
ancestrale qui existe dans l'organisation de la colonne vertébrale pré-sacrée. Cependant, il est
¢galement possible que d'autres clades de mammiferes présentent des différences dans les
ampleurs de sélection ou d'intégration en fonction de facteurs de développement et / ou
fonctionnels, ces derniers étant principalement liés a des différences dans le mode de

locomotion.

Mots clés:
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Evolutionary study of the cervical region in Hominoidea. Morphology,
integration and paleobiological inference.

The main objective of this PhD dissertation is to advance in the study of the morphology and
evolution of the cervical vertebrae in Hominoidea. To reach this objective we have performed four
studies using bony material (vertebrae and crania) belonging to both extant hominoid species, and
also including the scarce fossil remains from sub-tribe Hominina. Up until now, the scarce complete
fossil material has limited the capacity to reconstruct the evolutionary history of the cervical spine.
Thus, on top of classical morphological studies, using both traditional and geometric
morphometrics, we have also applied statistical methods based on the principles of the theory of the
evolution such as morphological integration, modularity and responses to selection, as a

complementary approach to the fossil record.

The results obtained in these four studies indicate that the morphology of the cervical
vertebrae is related to both postural and locomotor factors. These factors could have influenced the
differences observed in the morphological and allometric patterns showed by H. sapiens regarding
the rest of the hominoids. Also, the results from the analyses of integration and modularity indicate
that there are differences in the pattern of integration showed by modern humans compared to that
of the non-humans hominins (Pan and Gorilla). We consider that, despite some subtle differences,
chimpanzees and gorillas could represent the ancestral patten for all the hominins, from which
modern humans would have evolved. This break down from the ancestral pattern could be related to
the selective pressures bipedalism. From an evolutionary point view, these morphological changes
in the human lineage did not occur in all the cervical vertebrae at the same time. Indeed, our results
indicate there has been a relative stasis in the most caudal cervical vertebrae (i.e., C6-C7), whereas

those located in a more cranial position evolved earlier and show a more derived morphology.

Similarly, the results from the analyses regarding the relationship between the cranium and
the cervical region, also reveal a distinct pattern of cranium-cervical integration for modern
humans. The scarce Neandertal evidence seems to be roughly consistent with the distinct pattern
showed by modern humans, which suggests a shared pattern for the (late) genus Homo. Finally, the
last work, based on the study of the whole pre-sacral spine, shows that the thoracic vertebrae are
internally the most integrated from the entire pre-sacral vertebral column. The high level of
integration in the thoracic region decreases towards the most peripherally located vertebrae (i.e.,

C1-L5), where integration XI reaches its lowest values. The high integration in this region could



have limited the ability of these vertebrae to respond to selection demands, probably caused by the
functional constraints produced by their articulation with the thorax. In contrast, lumbar vertebrae
are the most evolvable, and this could be due to functional factors related to the bipedal locomotion
mode shown by modern humans, but also to developmental and genetic factors. We suggest that this
evolutive pattern in the lumbar region in modern humans could also be present in all mammals.
This hypothesis is based on the large variability shown by mammals in their locomotion modes,
also in the high variation in the number of lumbar vertebrae, and in the ancestral body plane they

shared due to the expression of the Hox genes.

Keywords :

Hominoidea, Cervical vertebrae, Evolution, Integration

Unité de recherche

Université de Bordeaux, PACEA UMR 5199, Batiment B8, Allée Geoffroy Saint-Hilaire, 33615

Pessac, France.



Aita eta amari,






AGRADECIMIENTOS

Modu labur eta sinple batean eskerrak eman nahi dizkiet modu batetik edo
bertzetik proiektu honen zehar lagundu eta aguantatu nauten guztiei. Lehenbizien nola
ez EHU-ko tesi zuzendariai, Asier. Sei urte pasa dira elkar lanean hasi ginetik, bakoitza
bere paperean, baino beti hor. Baita ere Christineri, Bordelen nik emandako urtea eroso
eta pozgarri bihurtzeagatik, beti atsegin, entzun eta laguntzeko prest. Ez dut ahaztu behar
nire Paleontologia taldekoei, denei, Humberto, Ainara, Pereda, Ana, Nathalie, Mikel,
bihotzez, esker mile haundi bat. Baita ere gure sailaren barruan hor egon zarete guztiei.
Bereziki doktore ikasleei (Andrea, Zeltia, Humberto Jr. eta Oscar), eta kafeara joaten
zinetenei, goizak atsegin eta interesgarriak egiteagatik. PACEA-ko kide guztiei, bereziki
denbora librea nirekin konpartitu duzuen guztiak. Lana inguruaren kanpoan Alberto eta

Barbari, Bordel erreala bihurtzeagatik.

A mis padres, por todo. A Lorea. A mis amigos del alma, por eso mismo, por
haberlo sido y seguir siéndolo. Zuri Aitzi, beti hor egoteagatik. Martin, haitz gogor bat
bihurtu zarelakotz nire Unibertsidadeko munduan, eta haratago. Naroa, lau urte hauek
nirekin konpartitzeagatik, benetan, plazer bat izan da. Aussi, merci a ma promo de M2
pour le soutien pendant toutes ces années, eskerrik asko Irene, merci Lou, grazie Lucia et
comme toujours, merci aussi a toi PI. Gracias también al grupo de Ferrara, Toni, Monica,

Julia y Sandra por haber compartido esos momentos.

Quiero agradecer también a todas aquellas personas que me han ayudado
en las estancias realizadas en las multiples colecciones que he visitado. Estas estancias
fueron financiadas por diversos proyectos del Ministerio de Economia y Competitividad
(CGL2012-38434-C03-01, CGL2015-65387-C3-2-P -MINECO/FEDER-), del Gobierno
Vasco/Eusko Jaurlaritza (Grupo 1T834-13, Grupo 1T834-16 y Grupo 1T1418-19), de
la Universidad del Pais Vasco-Euskal Herriko Unibertsitatea (Grupo PPG17/05) y de
PACEA por parte de la Université de Bordeaux.

Por tltimo, a todos aquellos a los que no he nombrado y os lo habéis merecido.



II



1

RESUMEN

En esta Tesis Doctoral se ha estudiado la morfologia y la capacidad evolutiva
de las vértebras cervicales en los hominoideos. Hasta ahora, los trabajos referentes a
la morfologia de esta regiébn anatomica se basaban principalmente en los trabajos
pioneros realizados por Schultz a mediados del siglo pasado. En los ultimos afios se han
incrementado considerablemente los estudios que ponen en relacion la morfologia de las
vértebras cervicales y su potencial relacion con la postura y la locomocion. El estudio de
la evolucion de la region cervical en el linaje humano se ha basado principalmente en el
estudio de un escaso registro fosil, lo que ha complicado la reconstruccion de la historia

evolutiva de esta region.

En esta Tesis Doctoral hemos intentado avanzar en el conocimiento de los
dos aspectos anteriormente mencionados en los hominoideos: 1) la morfologia de las
vértebras cervicales en hominoideos y su potencial relacion con factores posturales y 2),
la evolucion de esta region de la columna vertebral. Desde el punto de vista biomecanico
la columna vertebral juega un papel clave en la postura, pero también en la cohesion entre
los elementos axiales y abaxiales del cuerpo. Por ello, hemos hemos intentado ampliar
el espectro anatomico incluyendo el estudio del craneo en los hominidos, y el resto de la

columna vertebral pre-sacra en un solo taxon, H. sapiens.

Para llevar a cabo los objetivos mencionados hemos estudiado vértebras y el
craneo de especies de hominoideos actuales, asi como el escaso material fosil existente
en la subtribu Hominina (géneros Homo y Australopithecus). Para ciertos grupos de
hominoideos (gibones y orangutanes), la recoleccion de datos ha sido muy complicada
debido a la escasez de material en las colecciones osteologicas o por las dificultades
para tener acceso al material. Por ello, no todos los trabajos aqui presentados se han
llevado a cabo a nivel de superfamilia (Hominoidea), sino que algunos, dependiendo
del requerimiento de los analisis estadisticos, se han llevado a cabo a nivel de familia
(Hominidae), subfamilia (Homininae) o incluso especie (H. sapiens). Para aportar
nuevos datos sobre la evolucion de las vértebras cervicales, hemos utilizado de manera
complementaria métodos estadisticos basados en los principios de la teoria evolutiva,

tales como la integracion, la modularidad y las respuestas a la seleccion.

Los resultados del primer trabajo han evidenciado que existe una relacion

entre la morfologia de las vértebras cervicales, la postura (del cuello y la cabeza) y la
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locomocion. Ademas, las diferencias morfoldgicas entre los taxones en esta region se dan
principalmente en la longitud y orientacion de la apofisis espinosa, y en la orientacion
de las carillas articulares superiores. Estas diferencias entre grupos estan fuertemente
influenciadas por diferencias en el patron alométrico en las distintas vértebras de la region
cervical. Ademads, en el segundo trabajo hemos observado que los humanos modernos
presentan diferencias en el patron de integracion en comparacion con los gorilas y los
chimpancés, los cuales parecen seguir lo que proponemos como patron de integracion

ancestral en los homininos.

El tercer trabajo revela que a nivel de superfamilia, se da integracion entre
el craneo y las vértebras cervicales. Ademas, constatamos diferencias en este parametro
entre las especies actuales estudiadas. En el caso de los neandertales, y con toda la cautela
debida al estudio de un tnico ejemplar, los resultados indican que a pesar de las notables
diferencias morfologicas con los humanos modernos, se aproxima mas a estos que al
resto de especies estudiadas. Por ltimo, en el cuarto trabajo, los andlisis evolutivos
de la columna vertebral pre-sacra en H. sapiens, nos han revelado que las vértebras
situadas en una posicion mas caudal en la columna vertebral tienen mayor capacidad
de evolucionar que el resto. Otro dato interesante es que la region tordcica es la mas
integrada internamente, y que estos niveles de integracion en el centro de la columna se
van reduciendo progresivamente en la direccion de la primera y la Gltima vértebra (i.e.,
Cl1 y L5). Esto indicaria que la region central de la columna vertebral tendria mayores
dificultades para responder a un cambio en la direccion de la seleccion, probablemente
por la constriccion que sufre por su articulacion con el torax. En cambio, las situadas en
los extremos de la columna vertebral pre-sacra (especialmente en las lumbares), tendrian

mayor flexibilidad para responder a la seleccion.

De los resultados obtenidos de estos cuatro trabajos, concluimos que la
morfologia de las vértebras cervicales no sélo estd en relacion con factores posturales
y de locomocion, sino también con la morfologia del crdneo. Locomocion y postura
han podido tener una gran influencia en las diferencias morfologicas y en los patrones
de integracion y covariacion mostrados por H. sapiens con respecto al resto de los
hominoideos estudiados. De hecho, la separacion de H. sapiens del patron de integracion
ancestral representado por los chimpancés y los gorilas (a pesar de ciertas diferencias
entre los Pan y los Gorilla), posiblemente se haya producido por los requerimientos

selectivos necesarios para la adquisicion del bipedismo. Desde el punto de vista evolutivo,



consideramos que los cambios morfoldgicos que observamos en la region cervical dentro
del linaje humano no se produjeron en todas las vértebras al unisono. Nuestros resultados
apuntan a un mayor estasis morfologico en las vértebras cervicales mas caudales (i.e.,
C6-C7), mientras que las situadas en una posicion mas craneal evolucionaron antes y
son mas derivadas. Por ultimo, el patron evolutivo (mayor capacidad de evolucionar)
que presentan las vértebras lumbares en los humanos modernos podria estar relacionado
con factores funcionales relacionados con la locomocion, con factores de desarrollo, e
incluso con factores genéticos relacionados con la formacion del plan corporal. Ademas,
hipotetizamos que este patron evolutivo no es exclusivo de los humanos modernos, sino
que podria estar presente en todos los mamiferos, ya que este clado presenta una gran
diversidad en los modos de locomocion, una gran variacion morfoloégica modal en el
nimero de vértebras lumbares y ademas, todos los grupos comparten el mismo plano

corporal ancestral en base a la expresion de los genes Hox.
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LABURPENA

Tesi Doktoral honen helburu nagusia Hominoidea-n orno zebikalen morfologia
eta eboluzioaren ikerketan aurrera pausu bat ematea da. Helburu hau lortzeko hezurrekin
(ornoak eta garezurrak) lau ikerketa ezberdin burutu ditugu. Ikerketa hauetarako bai gaur
egungo hominoideo espezieak baita Hominina azpi-tribuari dagozkion fosil aztarna ko-
puru urria erabili dira. Orain arte, dagoen orno fosil osoen eskasiak bizkarrezur zerbika-
laren eboluzioa eraikitzerako ahalmena mugatu du. Beraz, morfologia klasikoko iker-
ketan aurrerapausu bat emanez, morfometria tradizionala eta morfometria geometrikoa
erabiltzeaz gain, teoria ebolutiboaren printzipioetan oinarritutako estatistika metodoak
aplikatu dira fosil-erregistroaren ikuspuntu osagarri bezala. Alegia, integrazio morfolo-

gikoa, modularitatea eta selekzioari erantzunak.

Lau ikerketa hauetan izandako emaitzetatik ondoriztatzen da, orno zerbikalen
morfologia faktore postural eta lokomotoreekin erlazionaturik dagoela. Baliteke bi fakto-
re hauek baliatu izana Homo sapiens eta hominoideoen arteko patroi morfologiko eta
alometrikoetan ematen diren emaitza ezberdinatasunak. Integrazio eta modularitate ana-
lisien emaitzek ere, giza moderno eta gizakiak ez diren homininen (Pan eta Gorilla),
patroien arteko ezberdintasunak daudela adierazten dute. Kontsideratzen da, ezberdinta-
sun txikiak alde batera utziz, txinpanzeek eta gorilek hominino guzien aintzinako patroia
irudikatzen dutela, eta patroi horretatik giza modernoek eboluzionatu zuten. Giza mo-
dernoetan eman zen patroi haustura, bipedismoa ahalbideratu zuten selekzio presioekin
erlazionaturik egon daiteke. Eboluzioaren ikuspuntutik, giza kladoan emandako aldaketa
morfologiko hauek ez ziren orno guzietan aldi berean eman. Emaitzek, kaudalagoa den
kokagune batean dauden orno zerbikaletan estasi morfologiko bat eman dela adierazten
dute (i.e., C6-C7). Aldiz, kranealagoa den posizioan daudenek (i.e., C3), lehenago ebo-

luzionatu zuten, eta gainera morfologia deribatuagoa erakusten dute.

Era berean, garezur eta orno zerbikalen arteko korrelazio analisien emaitzek, giza
modernoen garezur-zerbikal integrazio patroien eta beste hominidoenekin konparatuz,
ezberdintasunak daudela adierazten dute. Neandertal fosil aztarna urriek, giza modernoen
patroi bereizgarriarekin antzekotasunak dituzte, eta hauek, Homo generoan (late Homo
ingeleraz) patroi amankomun bat dagoela iradokitzen dute. Azkenik, laugarren ikerlana,
giza modernoen bizkar hezur pre-sakral osoko ikerketan oinarrituta dago, eta lortutako
emaitzek orno torazikoak integratuenak direla adirazten dute. Orno torazikoen integrazio

balore altu hauek bi norabideetan, kraneala eta kaudala, jeisten dira, eta orno torazikoeta-



tik bi orno pre-sakral urrunenak (alegia, C1-L5), integrazio balore txikienak dituztenak
dira. Baliteke torax aldean ematen diren integrazio balore altuek, orno hauek selekzioen
beharrei erantzuteko gaitasuna mugatu izana, seguraski sahietsekin artikulatzean sortzen
diren muga funtzionalen ondorioz. Aldiz, orno lunbarren eboluzionatzeko ahalmena bi-
zkarrezurreko orno presakal guzien artean haundiena da. Hau, giza modernoek adierazten
duten lokomozio bipedoaren ondioroz sortu diren faktore funtzionalekin erlazionatuta
egon daiteke, baita garapen eta genetikoekin ere. Halaber, giza modernoetan ematen den
eboluzio-patroi hau, ugaztun guztientzako amankomuna izan daiteke. Hipotesi hau, ugaz-
tunek adierazten duten lokomozio moten aniztasunean, orno lunbarren zenbaki anizta-
sunean, eta Hox genen bidez konpartitzen duten aitzinako gorputz plan amankomunean

oinarrituta dago.



RESUME

Dans cette Thése de Doctorat, nous avons eu I’objectif général d’avancer dans
I’étude de la morphologie et 1’évolution des vertebres cervicales chez les Hominoidea.
Pour mener a bien cet objectif, nous avons réalis¢ quatre études sur du matériel osseux
(vertebres et crane) appartenant a des espéces d’hominoides actuels, ainsi que sur les
rares restes fossiles existants pour la sous-tribu des Hominina. Jusqu’a présent, la rareté
du matériel fossile a limité la capacité a reconstruire 1’histoire évolutive de la colonne
cervicale. Par conséquent, en plus de I'utilisation de la morphométrie classique et de
la morphométrie géométrique, nous avons aussi appliqué des méthodes statistiques
basées sur les basées sur les principes de la théorie evolutive, telles que ’intégration
morphologique, la modularité et les réponses sélectives, pour faire une reconstruction

paléobiologique des vertebres cervicales.

Sur la base des résultats obtenus pour ces quatre études, nous avons conclu que
la morphologie des vertébres cervicales est en relation avec des facteurs posturaux et de
locomotion. Ces facteurs ont pu avoir une grande influence sur les différences observées
dans les patrons morphologiques et allométriques montrés par H. sapiens par rapport
au reste du clade. Dans le méme temps, nous avons constaté, a partir des analyses
d’intégration et de modularité, une différence dans le patron d’intégration montré par les
H. sapiens par rapport a celui des chimpanzés et des gorilles. Cette dérive des H. sapiens
par rapport a ce que I’on considere étre le patron ancestral (malgre quelques différences
entre les Pan et les Gorilla), a probablement été causée par des exigences sélectives
liées a 1’acquisition de la bipédie. Du point de vue évolutif, nous considérons que les
changements morphologiques que 1’on peut observer dans la région cervicale dans le
buisson évolutif humaine ne se sont pas produits simultanément. Nos résultats indiquent
qu’il y a eu une stase morphologique dans les vertebres cervicales les plus caudales (i.e.,
C6-C7), tandis que celles qui sont situées plus proches du crane ont commencé a évoluer

avant, et sont aussi plus dérivées.

Nous avons également observé ce patron d’intégration dérivé chez 1’homme
moderne dans la relation entre dans les vertébres cervicales et le crane. De plus, I’inclusion
des restes de Néandertaliens dans les analyses montre que ce patron dérivé par rapport
au reste des hominidés pourrait étre partagé au sein du genre Homo. Enfin, les résultats
de la quatrieme étude montrent que les vertebres thoraciques sont les plus intégrées de

la colonne vertébrale pré-sacrale, et que ce niveau d’intégration diminue en direction



des vertebres plus distales (C1-L5). Cette circonstance probablement due aux contraintes
créées par le thorax pourrait limiter leur capacité d’évolution. Par contre, les résultats
montrent que les vertebres lombaires ont la plus grande capacité d’évolution de toute la
colonne vertébrale. Cette caractéristique pourrait étre mise en relation avec des facteurs
fonctionnels liés a la locomotion, mais aussi avec des facteurs développementaux et méme
génétiques, en raison de la relation des genes Hox avec la formation du plan corporel. De
plus, nous suggérons que ce patron évolutif dans les vertébres lombaires n’est pas exclusif
aux hommes modernes, mais pourrait aussi étre présent chez tous les mammiferes. Ce
clade montre une grande variabilité dans les modes de locomotion, une grande variation
morphologique modale dans le nombre de vertebre lombaires et de plus, tous les groupes

partagent le méme plan corporel ancestral basé sur I’expression des geénes Hox.



ABSTRACT

The main objective of this PhD dissertation is to advance in the study of the
morphology and evolution of the cervical vertebrae in Hominoidea. To reach this objective
we have performed four studies using bony material (vertebrae and crania) belonging to
both extant hominoid species, and also including the scarce fossil remains from sub-tribe
Hominina. Up until now, the scarce complete fossil material has limited the capacity
to reconstruct the evolutionary history of the cervical spine. Thus, on top of classical
morphological studies, using both traditional and geometric morphometrics, we have also
applied statistical methods based on the principles of the theory of the evolution such as
morphological integration, modularity and responses to selection, as a complementary

approach to the fossil record.

The results obtained in these four studies indicate that the morphology of the
cervical vertebrae is related to both postural and locomotor factors. These factors could
have influenced the differences observed in the morphological and allometric patterns
showed by H. sapiens regarding the rest of the hominoids. Also, the results from the
analyses of integration and modularity indicate that there are differences in the pattern of
integration showed by modern humans compared to that of the non-humans hominins (Pan
and Gorilla). We consider that, despite some subtle differences, chimpanzees and gorillas
could represent the ancestral patten for all the hominins, from which modern humans
would have evolved. This break down from the ancestral pattern could be related to the
selective pressures bipedalism. From an evolutionary point view, these morphological
changes in the human lineage did not occur in all the cervical vertebrae at the same time.
Indeed, our results indicate there has been a relative stasis in the most caudal cervical
vertebrae (i.e., C6-C7), whereas those located in a more cranial position evolved earlier

and show a more derived morphology.

Similarly, the results from the analyses regarding the relationship between
the cranium and the cervical region, also reveal a distinct pattern of cranium-cervical
integration for modern humans. The scarce Neandertal evidence seems to be roughly
consistent with the distinct pattern showed by modern humans, which suggests a shared
pattern for the (late) genus Homo. Finally, the last work, based on the study of the whole
pre-sacral spine, shows that the thoracic vertebrae are internally the most integrated from
the entire pre-sacral vertebral column. The high level of integration in the thoracic region

decreases towards the most peripherally located vertebrae (i.e., C1-L5), where integration



reaches its lowest values. The high integration in this region could have limited the ability
of these vertebrae to respond to selection demands, probably caused by the functional
constraints produced by their articulation with the thorax. In contrast, lumbar vertebrae
are the most evolvable, and this could be due to functional factors related to the bipedal
locomotion mode shown by modern humans, but also to developmental and genetic
factors. We suggest that this evolutive pattern in the lumbar region in modern humans
could also be present in all mammals. This hypothesis is based on the large variability
shown by mammals in their locomotion modes, also in the high variation in the number
of lumbar vertebrae, and in the ancestral body plane they shared due to the expression of

the Hox genes.
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4 Capitulo 1

1. INTRODUCCION GENERAL

En esta introduccion general se ofrecera una vision global sobre la columna
vertebral. Primero, se tratard el origen y la evolucidon de la misma desde los primeros
cordados, asi como su proceso de formacion y desarrollo. Posteriormente, veremos la
anatomia de la columna vertebral en los hominoideos, su relacion con el craneo, con la
postura y con la locomocion. Ademas, se hard una recapitulacion del registro fosil de
la region cervical de los homininos y por ultimo, se analizaran los conceptos tedricos
relacionados con la metodologia utilizada en esta Tesis Doctoral, nos referimos a la

integracion, la modularidad y las respuestas a la seleccion.

1.1 ORIGEN Y EVOLUCION DE LA COLUMNA VERTEBRAL

1.1.1 Cordados

Dentro del reino animal, los cordados (phylum Chordata) estan representados por
65.000 especies actuales entre las que se incluyen, los vertebrados (subphylum Vertebrata,
i.e., peces, anfibios, reptiles, mamiferos, aves, lampreas y mixinos). La principal
caracteristica de este filo es la presencia de una cuerda dorsal o notocorda (Maisey,
1986), cuya funcion es dar cierta rigidez al cuerpo (Figura 1.1). En algunos grupos la

notocorda persiste toda la vida, aunque en la mayoria de los craneados (Craniata, clado

Notocorda

Vaina fibrosa Vaina elastica

Figura 1.1 La notocorda es una estructura
embrionaria flexible comun a todos los
miembros del phylum Chordata. La notocorda
hace la funcion del esqueleto axial hasta la
formacion de las vértebras en los vertebrados
superiores. En cambio, en los agnatos (como en
la imagen) y los peces primitivos, la notocorda
se mantiene durante toda su vida. Imagen
modificada a partir de: https://docplayer.
es/54202734-Presencia-de-notocorda-varilla-
de-soporte-que-se-extiende-dorsalmente-
desde-el-extremo-posterior-del-cuerpo-hasta-
la-cabeza-reducida-en-urochordata.html.
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de los cordados que incluye mixinos y vertebrados) es reemplazado durante el desarrollo

embrionario por la columna vertebral. Con algunas pocas excepciones, los cordados son

animales activos con cuerpos bilateralmente simétricos y diferenciados longitudinalmente

en cabeza, tronco y cola.

El f6sil mas antiguo encontrado perteneciente a éste filo es Yunnanozoon lividum,

encontrado en China, y sitia el origen de los cordados en el Cambrico Inferior hace

aproximadamente 525 Ma (Chen et al., 1995; Chen, 2009). La diversificacion evolutiva

de estos primeros cordados dio lugar durante el Ordovicico (510-439 Ma) a la aparicion

de los primeros peces agnatos, considerados a su vez los primeros vertebrados (subphylum

Vertebrata) (Figura 1.2). Posteriormente, en el Devonico (363 Ma), surgieron los primeros
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Figura 1.2 Arbol filogenético de la evolucion de los cordados. Extraido y modificado de Satoh et al. (2014).
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tetrapodos (clase Amphibia), a partir de los cuales evolucionaron los reptiles durante el
Carbonifero (363-290 Ma). Los primeros mamiferos no surgieron hasta el Tridsico (208

Ma), y antes del final del Jurasico (146 Ma), aparecieron las primeras aves (Gee, 2018).

1.1.2 Regionalizacion

El proceso de regionalizacion de la columna vertebral en conjuntos anatémicos
y morfologicos diferenciados es uno de los objetos de investigacion clasicos de la
paleontologia (Kemp, 2005). Segun el registro paleontoldgico, los sindpsidos, de los
cuales derivaron los mamiferos, tenian una columna vertebral no diferenciada en regiones
donde cada vértebra se articulaba con un par de costillas méviles (Romer, 1955) (Figura
1.3). La columna vertebral de los sinapsidos evoluciond hacia una regionalizacion y una
heterogeneizacion de la morfologia de las vértebras, dando lugar a la aparicion de los
mamiferos (Jenkins, 1971). Se cree que fueron factores relacionados con la respiracion y
con la adquisicion de una locomocion especializada lo que derivo en este cambio (Carrier,
1987; Kemp, 2005). Atn asi, parece ser que este no un fue un cambio lineal o progresivo,
sino que en primer lugar se produjo la subdivision de la columna vertebral en diferentes
regiones, y posteriormente la heterogeneizacion morfologica de las vértebras que la
conforman (Jones et al., 2018a). El estudio de Jones y colaboradores (2018a) propone que
la regionalizacion de la columna vertebral comenzo6 en Cynodontia (Clase Synapsida), con
la regiodn toracica como primer médulo en desarrollarse. El mdédulo lumbar no apareceria
hasta més tarde en los mamiferos terios (subclase Theria), probablemente debido al
papel crucial que esta region tiene en la locomocion. Finalmente, la heterogeneizacion
morfoldgica y la especializacion de las vértebras no apareceria hasta la aparicion de los

mamiferos (Jones et al., 2018a).

1.1.3 Mamiferos

Actualmente, la columna vertebral (sistema de unidades repetidas, i.e., vértebras)
en los mamiferos estd organizada en cinco regiones muy conservadoras y facilmente
distinguibles, region cervical, toracica, lumbar, sacray caudal (Figura 1.4). La organizacion
de la columna vertebra en términos de nimero de elementos que la componen (vértebras),
y de diferenciacion morfoldgica de las distintas regiones que la componen, es muy estable

en comparacion con otros grupos de amniotas (Miiller et al., 2010; Buchholtz, 2011).
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Figura 1.3 Arbol filogenético de los amniotas en el cual se puede apreciar la variacién en el nimero de
vértebras en las regiones cervical y toracico-lumbar entre los diferentes grupos. Los mamiferos, en general,
mantienen el patrén primitivo con un total de 26 vértebras pre-sacras, si bien una vértebra de la region
toracico-lumbar se ha transformado en vértebra cervical respecto al patron presente en los sindpsidos.
Imagen extraida de Miiller et al. (2010).

Las caracteristicas principales de la columna vertebral en los mamiferos son
ademas de una clara regionalizacion, la ausencia de costillas moéviles en las vértebras
caudales, la desaparicion general de las costillas cervicales y una serie lumbar bien
diferenciada morfologicamente del resto de vértebras. Como ya hemos mencionado, en
comparacion con otros vertebrados, el nimero de vértebras pre-sacras en cada region
es relativamente constante desde la aparicion de este clado, especialmente en la region
cervical, si bien la diversificaciéon morfoldgica entre las vértebras de las distintas regiones

se ha ido incrementando (Jones, 2018). Salvo contadas excepciones (ver capitulo 7), todos
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los mamiferos tienen un nimero practicamente invariable de siete vértebras cervicales
y un nimero relativamente variable en la region toracico-lumbar (Figura 1.4). Si bien
muchos grupos conservan lo que se considera un patron primitivo de 19 vértebras en esta
region (Narita y Kuratani, 2005), otros como Afrotheria tienen entre 21-30, Perissodactyla
entre 22-24 y los carnivoros un niimero constante de 20 (Narita y Kuratani, 2005). Se
ha hipotetizado que este plan predeterminado y constante en el tiempo de la columna
pre-sacra en los mamiferos es consecuencia del papel que la pleiotropia y la seleccion
estabilizadora hayan podido jugar en la evolucion (Galis y Metz, 2007; Varela-Lasheras
etal., 2011).

W'y

S

4

N

0

7

Figura 1.4 Columna vertebral en vista dorsal en tres especies de mamiferos, Equus ferus caballus
(izquierda), Canis lupus familiaris (centro) y Homo sapiens (derecha). Los colores indican las tres regiones
de la culumna vertebral pre-sacra. En verde la region cervical, en rojo la region toracica y en azul la region
lumbar. Imagen modificada a partir de: https://www.joshuanava.biz/animal-anatomy/vertebral-column.
html.
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1.1.4 Mitogénesis y genes Hox

La variacion en el niumero de vértebras con una morfologia diferenciada en
cada region estd regulada desde el desarrollo por el proceso de somitogénesis, el cual
estd directamente relacionado con el movimiento de la expresion de los genes Hox en
la organizacion del plan corporal (Burke et al., 1995; Kessel y Gruss, 1991; Wellik y
Capecchi, 2003). Los somitas son estructuras segmentadas, formadas a ambos lados del
tubo neural, que se forman en etapas tempranas del desarrollo embrionario, y que se
encargan de la formacion de los tejidos del esqueleto (i.e., musculos, cartilagos, tendones,
endotelio y dermis) en animales segmentarios (Scheuer et al., 2000). EI nimero de pares
de somitas varia dependiendo de cada grupo, y esto va a determinar la longitud de la

columna vertebral.

Por ejemplo, hay grupos de vertebrados como las serpientes (Reptilia), que
pueden producir hasta 500 pares de somitas y que dan lugar a un nimero muy elevado
de vértebras (Gomez et al., 2008). En cambio, ciertos grupos de anfibios como las ranas,
solo producen de seis a ocho pares de somitas, obteniendo como resultado un total de
entre cuatro y seis vértebras pre-sacras (Ponssa, 2007). En el caso de los mamiferos, el
numero de somitas es variable. Por ejemplo, los ratones (Mus musculus) tienen 65 pares
de somitas, mientras que los humanos producen entre 42 y 44 pares que se reducen a 37
pares antes del proceso de resegmentacion (Richardson et al., 1998). Cada somita consiste
en tres partes: un esclerotoma ventro-medial que forma la base del futuro esqueleto post-
craneal, un dermatoma dorso-lateral que desarrollard la piel y de las extremidades, y
un miotoma dorso-medial que formara los misculos. La distribucion de los 37 pares de
somitas en los humanos modernos se realiza de la siguiente manera: los cuatro o cinco
primeros pares se incorporan durante la ontogenia al hueso occipital, los ocho siguientes
pares a la region cervical, los 12 siguientes formaran la region toracica y finalmente, de
los 10 pares restantes, cinco formaran la region lumbar y los otros cinco el sacro y las

estructuras y tejidos relacionados con €l (Scheuer et al., 2000) (Figura 1.5).

Como hemos visto, los somitas son los encargados de la formacion de las vértebras,
pero la diferenciacion morfoldgica de éstas y la division de la columna vertebral en
diferentes regiones esta establecida por factores relacionados con los genes Hox (Kessel
y Gruss, 1991; Burke et al., 1995; Gilbert, 2003). Los genes Hox son uno de los conjuntos
de genes que mas influencia tienen en el desarrollo embrionario. Su funcidn principal

es el control del desarrollo del eje antero-posterior de los organismos, confiriendo a las
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Figura 1.5 Proceso de embrionario en el que los somitas forman las diferentes vértebras. A) la parte superior
de cada somita y la inferior del somita adyacente se unen para formar cada vértebra. B) vista general del
proceso en las primeras nueve vértebras. El cuadrado rojo indica que la imagen A es una ampliacion de esa
region. C) representacion de las diferentes regiones vertebrales y los somitas a partir de las cuales estan
formadas. Imagen modificada a partir de Scheuer et al. (2000).

células un valor espacial o posicional en el mismo (Burke et al., 1995; Kessel y Gruss,
1991; Richardson et al., 1998) (Figura 1.6). El nimero de genes Hox varia entre 39 y 42
dependiendo del grupo de vertebrados. Para los mamiferos placentarios, y probablemente
también para los marsupiales, se ha propuesto un nimero de 39 genes Hox, de los cuales 16
serian responsables de la organizacion del esqueleto axial, y de estos, siete de la columna
vertebral pre-sacra (Burke et al., 1995). Cuatro de los complejos de genes Hox existentes
(o paralogos) (i.e., Hoxa, Hoxb, Hoxc 'y Hoxd) tienen su origen en un gen ancestral comun
para todos los vertebrados (Krumlauf, 1992; Kappen y Ruddle, 1993). En el caso de los
mamiferos, estos paralogos se sitian en los cromosomas 6, 11, 15 y 4, condicionando la

formacion del plan corporal y su evolucion.

De los siete genes Hox (4-10) que determinan el plan de la columna vertebral pre-
sacra en los mamiferos, el Hoxb-4 estd asociado con las primeras vértebras cervicales,
los pardlogos Hoxa-4 y Hoxc-4 con las vértebras cervicales centrales, y el Hoxc-5 con
los somitas 10-11 que corresponden con las ultimas vértebras cervicales. La transicion
cérvico-toracica esta determinada por la expresion del gen Hoxc-6 en los somitas 12-
13. Los genes Hox7 y Hox8 (Hoxb-7, Hoxb-8, Hoxc-8, Hoxd-8) definen las diferentes

expresiones dentro de la region torécica, y los Hoxa-9, Hoxb-9'y Hoxc-9 expresan el limite
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Figura 1.6 Desarrollo de la columna vertebral en mamiferos a partir de los somitas y la influencia de los
genes Hox en la formacion de la misma dos taxones diferentes de mamiferos, raton comin (Mus musculus)
y cerdo (Sus scrofa). La variacion en los cerdos en el nimero de vértebras toracicas y lumbares esta indicado
con color mas translicido. Extraido y modificado a partir de van Son et al. (2019).

toracico-lumbar. Finalmente, los tres paralogos del Hox10 (Hoxa-10, Hoxc-10y Hoxd-
10) estan expresados cerca de la transicion lumbo-sacra (Burke et al., 1995). Un ejemplo
de la influencia de estos pardlogos en la formacion de la columna vertebral se puede
observar en el estudio de ratones mutantes, donde la ausencia del gen Hox9, responsable
del limite toracico-lumbar, tuvo como resultado individuos con una region toracica situada
en una posicion mas posterior, es decir, las primeras vértebras lumbares con presencia de
costillas supernumerarias, y con una orientacion de las carillas articulares mas propia de

las vértebras toracicas que de las lumbares (Fromental-Ramain et al., 1996).
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1.2 ANATOMIA DE LA COLUMNA VERTEBRAL

En este apartado vamos a tratar la anatomia de la columna vertebral en los
hominoideos adultos. Para ello, y con el fin de facilitar la lectura, vamos a introducir
previamente un apartado referente a la anatomia de la columna vertebral pre-sacra. En
general, hemos tomado como referencia la columna vertebral de los humanos modernos.
La razon principal para esto es la mayor cantidad de informacion de la que disponemos
con respecto a otras especies de hominoideos. Aun asi, y en la medida de la posible,
haremos referencia a la anatomia de la columna vertebral pre-sacra en otras especies de
primates. Una vez hecha la introduccion de los aspectos generales de la columna vertebral
pre-sacra entraremos en detalle, en un segundo apartado, a ver las caracteristicas de €sta

dentro de la superfamilia Hominoidea.

1.2.1 Anatomia de la columna vertebral

Este no pretende ser un estudio anatémico exhaustivo, sino reflejar los aspectos
anatdmicos mas caracteristicos de la columna vertebral pre-sacra, y de esta manera
facilitar la comprension del siguiente apartado que trata sobre la columna vertebral en
los hominoideos. La bibliografia que se utiliza son articulos especializados y algunos
manuales clasicos de osteologia y anatomia de la columna vertebral humana (e.g.,
Kapandji, 1999; Scheuer et al., 2000; White y Folkens, 2005; Gray, 2009) y del resto de
los primates (Aiello y Dean, 1991; Ankel-Simons, 2010).

La columna vertebral se divide en cinco regiones anatomicas, cervical, tordcica,
lumbar, sacra y coccigea. El sacro se forma por la fusion de las vértebras sacras, que
articulan cranealmente con la columna pre-sacra, caudalmente con la cola (o el coccix)
y lateralmente con los huesos coxales. Al conjunto de los dos huesos coxales y el sacro
se denomina pelvis. La regién caudal (de la cola) estd reducida en los hominoideos,
constituyendo normalmente dos elementos coccigeos, que se forman por la fusion de

cuatro vértebras coccigeas.

1.2.1.1 Descripcion general

La columna vertebral pre-sacra se sitlia en la linea media del cuerpo, desde la

base del craneo hasta el sacro. Esta formada por un nimero determinado de componentes
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6seos individuales denominados vértebras (Figura 1.7). Estas se articulan directamente
unas con otras por la parte craneal y caudal por medio de los discos intervertebrales
fibrocartilaginosos, y por cuatro carillas articulares, dos superiores y dos inferiores,
formando una estructura segmentada. El nimero de vértebras varia en cada grupo de
vertebrados, y tanto éste como la morfologia de las vértebras, depende en gran parte
de la especializacion en el modo de locomocion (Gadow, 1933). Ademas del factor
biomecanico que ejerce la locomocion, las vértebras también se desarrollan en respuesta
a los requerimientos funcionales especificos de cada region en las que estd compuesta
la columna vertebral (Cave, 1975; Scheuer et al., 2000). El grado de movimiento entre
dos vértebras individuales puede ser bastante reducido dependiendo de la region, pero el

efecto acumulativo de todas ellas hace que sea una estructura flexible (Kapandji, 1999).

En los mamiferos se divide en tres regiones anatomicamente diferenciadas,
la region cervical, la region tordcica y la region lumbar. El nimero de vértebras en la
columna cervical (7) es invariable en practicamente todas las especies de mamiferos (e.g.,
Buchholtz, 2012 y capitulos 5 y 7 de esta Tesis Doctoral). La region toracica y la lumbar
presentan una mayor variacion en cuanto al nimero de vértebras, y se ha propuesto que
en los mamiferos el patrén primitivo para las dos regiones en conjunto es de 19 vértebras
(Narita y Kuratani, 2005; ver mas arriba). En el caso de los humanos modernos, la formula
es de 12 vértebras toracicas y cinco lumbares (n = 17), aunque el 12,5% de los individuos
se salen de este nimero modal y pueden presentar 16 o 18 vértebras toracico-lumbares
(Williams et al., 2019). Esta formula no es igual par todos los hominoideos, por ejemplo la
especie Pan troglodytes presenta de forma modal 17 vértebras toracico-lumbares, Gorilla
beringei 16, Gorilla gorilla 17 y el género Pongo 16 (Williams et al., 2019). Ademas, la
variacion dentro de la misma especie puede ser muy grande, como en el caso de los G.
gorilla donde tan s6lo el 55,5% de los individuos presenta la formula modal para su

especie.

La columna vertebral pre-sacra de los seres humanos tiene una caracteristica
unica entre los primates, y es la presencia de una marcada curvatura antero-posterior en
cada una de las regiones anatomicas (Figura 1.7). De las tres curvaturas presentes en la
anatomia de la columna vertebral humana, la de la region lumbar es la mas representativa
de esta especie por su exclusividad (Been et al., 2012). Existen dos tipos de curvaturas
dependiendo de si la concavidad que forman se sitiian ventralmente (lordosis) como en las

regiones cervical y lumbar, o si la curvatura se sitiia dorsalmente (cifosis) como en laregion
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Figural.7 Columna vertebral pre-sacra de Homo sapiens en vista lateral izquierda. Las siete vértebras de la
region cervical en verde, las doce vértebras toracicas en rojo y las cinco vértebras lumbares en azul. Notese
la presencia de tres curvaturas, una lordosis cervical, una cifosis toracica y una lordosis lumbar.
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toracica. Estas curvaturas son el resultado acumulativo del acunamiento de los cuerpos
vertebrales y de la forma de los discos intervertebrales, formando una caracteristica forma
de “S” vista desde el plano lateral (Figura 1.7). Desde el punto de vista biomecanico, estas

curvaturas aumentan la resistencia del raquis a la compresion axial (Kapandji, 1999).

1.2.1.2 Atlas y axis

El atlas y el axis son las dos unicas vértebras con caracteristicas diferenciadas del
resto. El atlas, la primera vértebra cervical, es atipica en funcion y morfologia (Scheuer
et al., 2000). Es claramente identificable del resto de vértebras al tener forma de anillo y
carecer de cuerpo vertebral, de apofisis espinosa y de discos articulares (White y Folkens,
2005). Ademas, esta formado por dos arcos robustos, uno ventral mas corto el cual
presenta un tubérculo prominente para la insercion del ligamento longitudinal anterior,
y otro dorsal y mas largo. Los arcos se unen por ambos laterales, donde se encuentran
las masas articulares con las carillas articulares superiores e inferiores. Las carillas
articulares superiores son concavas y alargadas, y se articulan con los condilos occipitales
del craneo. Las carillas articulares inferiores son mas redondeadas y planas y se articulan
con el axis (Figura 1.8). El axis también presenta un cuerpo vertebral diferente, ya que
tiene un proceso 6seo proyectado cranealmente justo encima del cuerpo vertebral y sobre
el que pivota el atlas (White y Folkens, 2005). A este proceso 6seo, que desde el punto de
vista ontogenético corresponde con el cuerpo vertebral del atlas, se le denomina proceso
odontoides. Este proceso presenta una carilla articular en su parte anterior que se articula

con la superficie posterior del arco anterior del atlas (Figura 1.8).

1.2.1.3 Vértebras tipo

Con la excepcion de las dos primeras vértebras, atlas y axis, el resto de las
vértebras pre-sacras presentan una serie de caracteres comunes que vamos a describir a
continuacion. A estas vértebras se les denomina vértebras tipo (Aiello y Dean, 1990) y
tienen dos componentes anatomicos principales, el cuerpo vertebral o centrum y el arco

neural (Figura 1.9).

Anatémicamente, el cuerpo vertebral se sitla en posicion ventral y estd
mayoritariamente compuesto por hueso esponjoso (White y Folkens, 2005). El arco

neural ocupa la parte dorsal de la vértebra formando en su union con el cuerpo vertebral
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Figura 1.8 Elementos anatdmicos caracteristicos del atlas (columna izquierda) y del axis (columna derecha)
en los hominoideos. Atlas y axis en vista craneal (A-B), caudal (C-D), ventral (E-F) y dorsal (G-H). Las
vértebras aqui presentadas pertenecen a la especie Pan troglodytes.
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un agujero por donde discurre la médula 6sea llamado foramen vertebral (Gray, 2009). El
arco neural esta formado por dos pediculos anteriores, dos ldminas posteriores (términos
exclusivos para la anatomia humana, Ankel-Simons, 2010) y siete apdfisis (o procesos)
que se extienden hacia el exterior del arco. Estas siete ap6fisis son: dos apoéfisis transversas
a cada lado de la vértebra, cuatro procesos articulares (cada uno de ellos con una carilla
articular), dos en la parte craneal de la vértebra y dos en la parte caudal (en las vértebras
cervicales, al conjunto que une las apofisis articulares craneales y las caudales se le
denomina pilar articular) y finalmente, una apdfisis llamada espinosa en la linea media de
la parte dorsal de la vértebra (White y Folkens, 2005; Gray, 2009). La apdfisis espinosa
varia en longitud y orientacion dependiendo de cada especie de primate asi como de la
posicion anatémica de la vértebra dentro de la columna vertebral (Ankel-Simons, 2010)
(Figura 1.9).

H. sapiens Pan troglodytes Gorilla gorilla Pongo pygmaeus

Lamina
Foramen vertebral

\ / [ ‘ Pilar articular

Carillas articulares
ApoOfisis transversas superiores
Procesos uncinados

3cm Cuerpo vertebral

Figura 1.9 Elementos anatomicos caracteristicos de las vértebras tipo (vértebras subaxiales pre-sacrales),
en este caso representadas en la vértebra C6 (vista craneal) de cuatro especies de hominidos.
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Vértebras cervicales

Como hemos comentado anteriormente las vértebras tipo comparten un patrén
comun que acabamos de describir, pero aun asi, las vértebras en cada region anatomica
tienen sus propias caracteristicas (Testut y Latarjet, 1979). Por ejemplo, las vértebras
cervicales (Figura 1.10) se distinguen por tener un cuerpo vertebral mas pequefio que el
resto, con forma relativamente cuadrada (Ankel-Simons, 2010), y en la mayoria de los
primates, las apofisis transversas presentan un foramen en el sentido crdneo-caudal por
donde discurre la arteria transversalis hacia la cabeza. Cada vértebra cervical presenta
dos foramenes transversales, uno en cada apofisis transversa, y son exclusivos de las
vértebras cervicales, aunque en el caso de la vértebra C7 a menudo estan ausentes (White
y Folkens, 2005). El foramen vertebral es mayor en esta region de la columna vertebral
(Ankel-Simons, 2010). Esta es una caracteristica general en todos los primates y ademas,
en el caso de los humanos modernos se caracteriza por tener una forma triangular (Testut

y Latarjet, 1979; White y Folkens, 2005).

A B

Carilla articular
inferior

Carilla articular
superior

Apofisis espinosa

‘ ‘
Foramen transverso Apofisis transversas
C Procesos uncinados D Carilla articular

superior

Carilla articular Cuerpo vertebral
inferior

Figura 1.10 Elementos anatomicos caracteristicos de las vértebras cervicales. La imagen representa una
vértebra C4 en vista craneal (A), caudal (B), ventral (C) y lateral izquierda (D), y pertenece a un individuo
de la especie H. sapiens.
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Vértebras toracicas

Las vértebras toracicas (Figura 1.11) tienen un tamafio intermedio entre las
vértebras cervicales y las lumbares, y su principal caracteristica es que se articulan con las
costillas. La articulacion con las costillas se produce mediante unas carillas articulares que
las vértebras toracicas tienen en los cuerpos vertebrales y en las apo6fisis transversas (T1-
T12). Estas carillas articulares son exclusivas de las vértebras toracicas y se denominan
fovea costalis transversus. El foramen vertebral tiene una forma relativamente redondeada,
la cual se va definiendo progresivamente en la direccion craneo-caudal (White y Folkens,
2005). Ademas, las apofisis espinosas en las vértebras tordcicas son mas largas que en
las vértebras cervicales. Las carillas articulares estan posicionadas dorsalmente al cuerpo
vertebral, de forma que desde un punto de vista craneal o caudal, las carillas se ven planas

y se disponen verticalmente.

A B

Carilla articular
superior

- Carilla articular
Lamina inferior

Fovea costalis
transversus

Foramen
vertebral Semicarilla
articular para

costilla

Carillas articulares Carilla articular
superiores D superior

l Pediculo /

Carilla articular
inferior

Figura 1.11 Elementos anatomicos caracteristicos de las vértebras toracias. La imagen representa una
vértebra T8 en vista craneal (A), caudal (B), ventral (C) y lateral izquierda (D), y pertenece a un individuo
de la especie H. sapiens.
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Vértebras lumbares

Por ultimo, las vértebras lumbares (Figura 1.12) se distinguen de las vértebras
cervicales y de las toracicas en que tienen un cuerpo vertebral considerablemente mayor
y con forma de rifién (Scheuer et al., 2000). Ademas, carecen del foramen transversario
caracteristico de las vértebras cervicales y de las facetas articulares para las costillas que
presentan las vértebras toracicas. El foramen vertebral en las vértebras lumbares tiene
forma triangular y es relativamente mas pequefio que el del resto de las vértebras tipo en
relacion con el tamafio del cuerpo vertebral. Las carillas articulares estan orientadas en
posicion parasagital, siendo las craneales ligeramente concavas y las caudales ligeramente
convexas (White y Folkens, 2005). Finalmente, las apdfisis espinosas son mas robustas y

grandes que las del resto de vértebras y tienen forma cuadrangular.

A B

Carilla articular —<~———  Apdfisis espinosa _— Carilla articular
superior inferior

Lamina

C Carillas articulares D
superiores

Carilla articular — o
inferior

Figura 1.12 Elementos anatomicos caracteristicos de las vértebras lumbares. Imagen tridimensional de una
vértebra L3 en vista craneal (A), caudal (B), ventral (C) y lateral izquierda (D) perteneciente a un individuo
de la especie H. sapiens.
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1.2.1.4 Sacro

El sacro es un hueso formado por un conjunto de cinco vértebras (i.e., vértebras
sacras) fusionadas y esta situado entre la quinta vértebra lumbar (L5) y el coccix (ver mas
abajo). El sacro tiene una forma de pirdmide cuadrangular invertida que presenta una base,
un vértice y cuatro caras, dos laterales, una anterior y otra posterior. Este hueso se articula
cranealmente con la vértebra LS5, lateralmente con los huesos coxales y caudalmente
con el primer elemento coccigeo (Brown, 1937). El sacro tiene dos masas laterales,
denominadas alas, que articulan con las alas iliacas de los huesos coxales. El sacro tiene
forma concava en su parte ventral y convexa en la parte dorsal en ambas direcciones,
craneo-caudal y medio-lateral. En la cara ventral presenta cuatro lineas de fusion que
corresponden a la unioén de los cuerpos vertebrales de las vértebras sacras. Lateralmente
se pueden apreciar cuatro pares de fordmenes sacros, los cuales son homoélogos de los

foramenes intervertebrales por donde pasan los nervios de la columna sacra.

1.2.1.5 Coccix

El coccix es el elemento més caudal de la columna vertebral, y estd formado por
la fusién de cuatro o cinco vértebras coccigeas creando una cola rudimentaria (Scheuer
et al., 2000). Este elemento anatomico representa la cola vestigial en los hominoideos,
cuyas especies actuales se caracterizan entre otras cosas, por la ausencia de una cola
funcional o verdadera. El coccix se articula por medio de la superficie craneal de su
elemento mas craneal con el sacro, produciéndose en algunos casos la fusiéon de ambos

(Scheuer et al., 2000).

1.3 DESARROLLO DE LA COLUMNA VERTEBRAL

Las diferencias que se pueden observar en la columna vertebral entre las diferentes
especies de hominoideos (y por extension en todos los vertebrados) son debidas a varios
factores entre los que destacan: los factores genéticos, los factores funcionales y los
factores de desarrollo. En este apartado nos vamos a centrar en el desarrollo pre- y post-
natal de la columna vertebral, y veremos como es el proceso ontogénico completo en los
hominoideos. Los patrones de desarrollo en cada grupo son diferentes, y ya en edades
muy tempranas estas diferencias van a determinar en gran medida la variabilidad inter

e intra-especifica (e.g., dimorfismo sexual) existente en la edad adulta. Conocer estos
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Figura 1.13 Proceso de desarrollo embrioldgico en la
formacion de la vértebra (etapas 5-8) durante la segunda (A-
B) y tercera semana de gestacion (C). A, circulo bilaminar
que formara el embrién compuesto por el epiblasto (azul) y
el hipoblasto (rojo). B, un conjunto de células en el epiblasto
forman lo que se denomina “mancha primitiva”, responsable
del desarrollo bilateral del embrion. C, aparicion del proceso
notocordal (circulo rojo) a partir del cual se formara la

notocorda. Extraido y modificado de Scheuer et al. (2000).

Hipoblasto

procesos de desarrollo temprano
es importante para comprender el
papel que haya podido jugar cada
uno de los diversos factores en la
formacion de la columna vertebral,
y la variacidon existente entre las

especies.

1.3.1 Desarrollo embrionario

El proceso de desarrollo
embrionario de la columna vertebral
es similar en todos los mamiferos,
si bien los tiempos en los que éste
se produce difieren de una especie
a otra. En este apartado, y de forma
orientativa, vamos a utilizar los
correspondientes al desarrollo de

los humanos modernos.

En la segunda semana
después de la fertilizacion, las
primeras células que forman el
embrion se organizan en un disco
bilaminar cuya capa superior se
denomina epiblasto y la inferior
hipoblasto. A los 15 dias de
gestacion, se forman en el epiblasto
tres estructuras primarias: un
“canal primitivo”, un “agujero
primitivo”, y alrededor de éste una
zona de células llamada ‘“nddulo

primitivo”. A partir de estas tres

estructuras primarias se forman el endodermo, el mesodermo, la l[amina precordal y el

proceso notocordal (Figura 1.13).
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En la cuarta semana de
Canal neural

gestacion se forma la cresta neural,

la cual invade el mesodermo y
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Crestaneural ~ denominados somitas (Figura 1.14).

neural y de unos pares de segmentos
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divididos los somitas, esclerotoma,

Notocorda dermatoma y miotoma, y que forman
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dos mitades, ventral y dorsal, migra

Figura 1.14 Proceso de neuralizacion en la formacion de  hacia la notocorda rodeandola. La
la vértebra durante la cuarta semana de gestacion (etapas

9-11). EI epiblasto va progresivamente plegdndose hasta parte ventral sera la que desarrolle
que las dos crestas neurales se unen (A-B) y se forma un

tubo neural, y aparecen elementos clave en la formacion  ¢] centrum o cuerpo vertebral de

de las vertebras como son los somitas (C). Modificado a

partir de Scheuer et al. (2000). la vértebra, y la parte dorsal que se
unird a la notocorda rodeando el tubo
neural, sera la precursora del arco

neural. La formacion de los cuerpos vertebrales se produce a partir de la resegmentacion

del esclerotoma, y la de los arcos neurales, los pediculos y los elemento costales, a partir

de la parte caudal mas densa de cada segmento del esclerotema (Scheuer et al., 2000).

Durante la sexta semana de gestacion aparecen hasta seis centros de condrificacion
(i.e., formacion cartilaginosa) en el centrum, el futuro cuerpo vertebral (Moore y Persaud,
2008) (Figura 1.15). En este momento de la gestacion la notocorda desaparece del centrum
y se expande en el espacio entre las futuras vértebras formando el nucleo pulposo de los
futuros discos intervertebrales (Peacock, 1951, 1952). Esta transformacion se prolonga
hasta las dos décadas de vida del individuo, momento en el que las células de la verdadera
notocorda terminan por desaparecer. En las semanas siete y ocho, aparecen los primeros

centros de osificacion en el cuerpo vertebral envolviendo los centros de condrificacion
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originales. Estos centros de osificacion

A Precursor del
Proceso arco neural primarios se unificardn en un corto
costal . . ..
periodo de tiempo en un unico centro
Tubo de osificaciéon primario para todo el
neural
cuerpo vertebral (Moore y Persaud,
Pregursor Notocorda 2008).
del centrum
En el caso de los arcos
B neurales, cada uno de los arcos
Centro de
condrificacion cartilaginosos desarrollara su propio
Canal . . .
vertebral centro de osificacion, a partir de

los cuales se expandiran hacia los
procesos transversos y articulares,
Notocorda y ventralmente hacia los pediculos.
Estos tres centros de osificacion (uno
Figura 1.15 Proceso de desarrollo de la vértebra a los en el cuerpo vertebral y dos en cada
28 (A) y a los 40 dias de gestacion (B). A, la notocorda .
y el tubo neural se encuentran dentro de una estructura mitad de los arcos neurales) son los
formada por tejido mesenquimatico. B, aparicion de . ., . .
seis centros de condrificacion dentro de la estructura  centros de osificacion primarios de las
mesenquimatica, uno para cada mitad lateral del centro ; .
(o cuerpo) vertebral, y dos en cada lateral del arco neural. vértebras. Posteriormente, otros dos
centros de condrificacion formaran las
costillas, que en las regiones cervical y
lumbar son incorporados a los procesos transversos (Maat et al., 1996). Finalmente, hacia
el cuarto mes de gestacion, la expansion de todos los centros de condrificacion formara

una unidad vertebral cartilaginosa.

Las dos primeras vértebras, atlas y axis, tienen un desarrollo embrionario diferente
y mas complejo que el resto de vértebras. Esta diferenciaciéon comienza en la cuarta
semana de gestacion durante el proceso de somitogénesis. En el caso del atlas, durante
este proceso la parte caudal del cuarto somita occipital se fusiona con la parte craneal
del primer somita de la primera vértebra cervical (i.e., atlas), formando lo que se conoce
como protoatlas. En muchos vertebrados, este elemento 6seo permanece de manera
independiente entre el occipital y la primera vértebra cervical. En el caso de los humanos
modernos el proceso es mas complejo, y este protoatlas es asimilado por los condilos

occipitales por un lado, y por el ossiculum terminale de Bergmann del proceso odontoides
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de la segunda vértebra cervical por el otro. Como consecuencia de este desarrollo el atlas

es la unica vértebra que carece de cuerpo vertebral (Scheuer et al., 2000).

La singularidad morfolégica del axis se caracteriza por la presencia de un proceso
odontoides exclusivo de esta vértebra y que es en realidad el cuerpo vertebral del atlas.
Durante la somitogénesis, la parte caudal del primer somita del atlas y de la parte craneal
del somita correspondiente al axis forman la base de un proceso denominado odontoides,

y que posteriormente se fusionard con el axis (Scheuer et al., 2000).

El proceso de fusidon primaria también difiere en estas dos vértebras. El atlas
puede presentar hasta un total de seis centros de osificacion primaria en lugar de los tres
que presenta una vértebra tipica (C3-L5). El axis a su vez, tiene cinco centros primarios,
uno por cada mitad del arco neural, uno en el cuerpo vertebral y uno en cada parte craneal
y distal respectivamente del proceso odontoides. Por lo tanto, podemos decir que por el
proceso embrionario exclusivo de esta region axial, sobre todo en los humanos modernos,

el atlas esta fuertemente ligado a la base del craneo y al axis.

1.3.2 Centros de osificacion primarios

La aparicion de los centros de osificacion primarios presenta diferentes patrones
para los centra y los arcos neurales, asi como para los tipos de vértebras. Existen diferentes
propuestas de como estos patrones de fusion se producen a los largo de la columna
vertebral. La teoria clasica propone una secuencia de osificacion unidireccional para los
arcos neurales comenzando por las vértebras cervicales situadas mas cranealmente y en
direccion caudal (Figura 1.16). Segun esta propuesta los centros de osificacion para los
centra aparecen en las vértebras toracicas mas caudales para expandirse progresivamente
tanto en direccion craneal, como en direccion caudal (Gray, 1973). A partir de 1977,
Bagnall et al. (1977) proponen un escenario mas complejo en el cual no hay correlacion

alguna entre la osificacion de los arcos neurales y de los cuerpos vertebrales.

Centra: la osificacion de los cuerpos vertebrales comienza en la region de las
vértebras toracicas caudales/lumbares craneales. A partir de este punto, la osificacion se
extiende en un orden secuencial en ambas direcciones, craneal y caudal, aunque con
una mayor rapidez en la direccion cefélica. En unas pocas semanas, hacia el cuarto mes
de gestacion, todos los cuerpos vertebrales desde el axis hasta la ultima lumbar han

completado el proceso de osificacion primario (Bagnall et al., 1977) (Figura 1.16). Cabe
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recordar que debido al proceso de somitogénesis en la formacion del atlas, esta vértebra
carece de cuerpo vertebral propiamente dicho, al pasar éste a formar parte del proceso

odontoides del axis.

Arcos neurales: los centros de osificacion primarios en los arcos neurales tienen
dos regiones principales de expansion: las vértebras cervicales, y las vértebras de la
region entre las tordcicas mas caudales y las lumbares mas craneales. Seglin este patron,
un grupo de centros de osificacion aparece inicialmente en la region de las ultimas
vértebras cervicales/primeras toracicas, y rapidamente un segundo grupo de centros
de osificacion aparece en la region cervical mas craneal. El resto de arcos neurales

se osifican rapidamente y la secuencia continia hacia la region toracico-lumbar. En
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esta region toracico-lumbar aparece un tercer grupo de centros de osificacion a partir
del cual la osificacion de los arcos neurales se expande cranealmente hasta juntarse
en el nivel medio de la region toracica con el otro centro que se estaba expandiendo

caudalmente (Figura 1.16).

Fusion del arco neural y el cuerpo vertebral

La fusion del arco neural y del cuerpo vertebral, es un proceso que dura varios
aflos y que comienza en el primer afio de vida post-natal. El primer paso de este proceso
es la fusion de las dos mitades laterales del arco neural. Las dos mitades del arco neural
comienzan a fusionarse en las ltimas vértebras toracicas/primeras vértebras lumbares,
y continia en ambas direcciones, craneal y caudal, en un proceso que dura hasta los seis
anos de edad en el caso de las ultimas lumbares. La fusion entre los centros de osificacion
primarios de los centra y de los arcos neurales se produce en la union neuro-central,
situada en la parte ventral de los pediculos y es un proceso que comienza a los dos afos de
edad y termina a los cinco. Dentro de la columna vertebral, la fusion del cuerpo vertebral
y el arco neural se inicia en la region lumbar, seguida, después de un breve periodo de

tiempo, por la region cervical y finalmente por la region tordcica (Figura 1.16).

Este proceso de fusion de los centros de osificacion primarios es diferente en
las dos primeras vértebras (i.e., atlas y axis). Al nacer el individuo, el atlas presenta dos
masas Oseas simétricas en relacion al plano medio-sagital en las cuales el tnico atributo
morfologico destacable son las carillas articulares superiores e inferiores. Durante el
primer y segundo afio de edad del individuo la osificaciéon comienza en el arco anterior
como un Unico centro de osificacion aislado. A la edad de 3-4 afios se forma lo que se
conoce como arco anterior del atlas como un elemento separado e identificable del mismo,
si bien la fusion completa de las sincondrosis (articulacion cartilaginosa primaria) no se
produce hasta los 5-6 anos de edad. La fusion de las mitades laterales del arco posterior
se produce a la edad de 4-5 afios, aunque no es poco frecuente que el atlas permanezca
abierto hasta la edad adulta (Scheuer et al., 2000) (Figura 1.17).

En el axis, el proceso de fusion es mas complejo debido a los 5 o 6 centros de
osificacion primaria (ver mas arriba). A la edad de 3-4 afios, se fusiona la sincondrosis
entre los arcos neurales mientras el proceso odontoides se fusiona lateralmente con el

arco neural. Entre los 4 y los 6 afios de edad se producen varias fusiones practicamente
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Figura 1.17 Fusion entre los centros primarios de osificacion. A, atlas en vista craneal perteneciente a un
individuo inmaduro de entre dos y tres afios de edad. B, vértebra cervical en vista craneal perteneciente a
un individuo inmaduro de tres afios de edad. Vértebra toracica en vista craneal (C) y lateral derecha (D) en
un inmaduro de afo y medio de edad. Extraido y modificado de Scheuer et al. (2000).

simultaneas en la vértebra, por un lado la base del proceso odontoides se fusiona con
el cuerpo vertebral y por otro, el cuerpo vertebral con el arco neural. Todas las lineas
de fusion practicamente desaparecen a la edad de 9-10 afios (Scheuer et al., 2000) si
bien la parte mas craneal del proceso odontoides no se fusiona hasta la edad de 12 afios
(Cunningham et al., 2016).

1.3.3 Centros de osificacion secundarios

Los centros de osificacion secundarios aparecen en la vértebras en la pubertad,
entre los 12 y los 16 afios de edad, y prolongan el proceso de fusion hasta los 18 y los 25
afios de edad dependiendo de la vértebra y de la epifisis (Cil et al., 2005). Cada vértebra

pre-sacra tipica (C3-L5) desarrolla cinco epifisis o centros de osificacion secundarios: uno
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en la parte mas dorsal de las apofisis espinosas (si la apofisis espinosa es bituberculada
habra un centro de osificacion secundario adicional), uno en cada extremo lateral de los
procesos transversos y los anillos anulares que cubren la parte superior e inferior de las
superficies de los cuerpos vertebrales (Figura 1.18). El proceso de fusion en las vértebras
culmina con la fusién de los anillos anulares al cuerpo vertebral en las vértebras lumbares

hacia los 25 afios de edad (Scheuer et al., 2000).

Las vértebras atlas y axis debido a sus peculiaridades tienen unos centros de
osificacion unicos. El atlas, tiene unicamente dos centros secundarios de osificacion de
pequefio tamafio, uno a cada lado de los extremos laterales de los procesos transversos. El
axis por su parte, tiene cinco o seis si se considera como epifisis el ossiculum terminale
de Bergman: dos en las apofisis transversas, una para cada extremidad de la apofisis
espinosa (normalmente bituberculada en los humanos modernos) y otra para el anillo
anular inferior, el cual es el primer elemento en comenzar la fusién secundaria en la

columna vertebral (Scheuer et al., 2000).

Carilla articular
craneal

Lamina epifiseal
en la superficie costal

Anillo epifisiario
craneal

Epifisis para el
proceso transverso

Anillo epifisiario
caudal

Figura 1.18 Centros de osificacion secundarios (en rojo) en una vértebra T6 en vista lateral-ventral. La
vértebra pertence a un individuo de entre 16-18 afios de edad. Extraido y modificado de Scheuer et al.
(2000).
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1.3.4 Ontogenia en hominoideos

En el apartado anterior hemos visto como es el proceso de formacién embrionario
y post-natal de la columna vertebral en los humanos modernos, y en el siguiente apartado
vamos a compararlo con el del resto de grupos de la superfamilia Hominoidea (Figura
1.19). Los estudios referentes al desarrollo en este clado se reducen practicamente a los
realizados por Schultz en la década de los afios 40 (1940, 1941, 1944). Los patrones de
crecimiento post-natal de la columna vertebral entre las especies estudiadas no difieren

mucho, pero si son suficientemente resefables como para ayudarnos a comprender la
variabilidad existente en la edad adulta.
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Figura 1.19 Arbol filogenético de la superfamilia Hominoidea. Todos los taxones representados son
actuales con la excepcion de H. neanderthalensis. Las imagenes representan todos los géneros incluidos en
el clado, empezando arriba en el centro y en direccion de las agujas del reloj: Pongo pygmaeus, Hylobates
moloch, Symphalangus syndactylus, Nomascus concolor, Gorilla beringei, Homo neanderthalensis, Pan

paniscus 'y Pan troglodytes (los dos ultimos pertenecientes al mismo género). Notese que en este arbol
filogenético falta la especie Pongo tapanuliensis descrita recientemente (Nater et al., 2017).
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Dentro del orden de los primates, los hominoideos tienen un periodo de crecimiento
pre-natal y post-natal mas extendido en el tiempo. En este grupo destacan por la larga
duracion de este proceso los chimpancés y en especial, los humanos modernos. En
contraposicion, con un periodo de crecimiento mas corto, estarian los gibones (Schultz,
1940). Por poner un ejemplo, los chimpancés y los humanos modernos extienden su
periodo de crecimiento en 1,4 y 1,6 veces respectivamente en el periodo pre-natal, y en
1,5y 2,9 veces en el post-natal en comparacion con el resto de catarrinos (Schultz 1940).
Los procesos de osificacion, especialmente en la edad prenatal, no se conocen en detalle.
Se cree que para la semana niimero 20 de gestacion todas la especies tienen los centros de
osificacion establecidos (Schultz, 1940). El desarrollo post-natal de la columna vertebral
comienza en una etapa similar para todos los taxones, donde todas las vértebras pre-sacras
(con la excepcion del atlas y el axis) estan divididas en tres elementos diferenciados, y la

columna vertebral muestra una morfologia general de arco o de letra C (Martelli, 2019).

Los patrones de fusion entre los centros de osificacion son similares en todas
las especies de hominoideos, si bien los tiempos en los que estos se producen difieren
de una especie a otra. En general, en los humanos modernos los diferentes procesos de
fusion de las vértebras de producen en etapas del desarrollo mas tempranas, y los gibones
en etapas mas tardias. El patron de fusion de los arcos neurales en los hominoideos no
varia mucho del observado en los humanos modernos, es decir, se produce durante los
seis primeros meses de gestacion con la excepcion de los gibones, en los cuales ocurre
algo mas tarde (Schultz 1940, 1941, 1944; Martelli, 2019). La fusion entre los arcos
neurales y los cuerpos vertebrales sigue también el patrén humano, comienza en la region
lumbar, seguido de la cervical y finalmente son las vértebras tordcicas las Ultimas en
fusionarse (Schultz, 1944). La gran diferencia estriba en que este proceso, en los humanos
modernos y en los gibones, termina en la etapa infantil (hacia los 4-5 afos y 1 afio de
edad respectivamente), y en el resto de los hominoideos no se produce hasta al menos el

comienzo de la edad juvenil.

En el caso de la fusion 6sea secundaria, los orangutanes y los gibones comienzan
este proceso en una etapa mas tardia del desarrollo, al comienzo de la edad juvenil, y
también lo terminan con posterioridad, al final de esta fase (Schultz, 1941). De la misma
forma, el patron de fusion en las dos primeras vértebras cervicales es similar en todas
la especies analizadas. Igualmente, volvemos a ver como en los humanos modernos la

fusion completa en estas dos vértebras se produce mas tempranamente, a los 5-6 afios de
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edad (siempre durante la etapa infantil), mientras que en el resto se culmina mucho mas
tardiamente en el desarrollo. Aun asi, vemos diferencias entre el resto de las especies: en
los chimpancés el proceso de fusion se termina a una edad mas temprana (al final de la
etapa inicial juvenil) que en los orangutanes, y en estos antes que en los gibones (al final

de la etapa juvenil).

Estas diferencias durante la ontogenia también afectan a la longitud de la columna
vertebral a nivel inter-especifico, a nivel regional, y a las curvaturas de la columna
vertebral. Los Homo sapiens, por ejemplo, alcanzan el 50% del crecimiento de la columna
vertebral al segundo afo de vida. En el caso de los chimpancés y los orangutanes, esta fase
del desarrollo no se alcanza hasta la edad infantil o al inicio de la edad juvenil (Schultz,
1940). Teniendo en cuenta que el periodo de crecimiento de un chimpancé termina hacia
los 11 afios, vemos que necesita la mitad de toda la etapa ontogénica post-natal para
alcanzar esta longitud. Los diferentes ritmos de crecimiento también afectan de manera
diversa a las regiones de la columna vertebral. Por ejemplo, la region lumbar muestra una
velocidad de desarrollo mayor que la tordcica y que la cervical y, a nivel de especie, los
humanos modernos y los gibones se desarrollan mas lentamente que el resto de taxones

(Schultz, 1973).

Una de las diferencias mas resefiables entre la columna vertebral de los humanos
modernos y la del resto de hominoideos radica en el patron de curvaturas sagitales. Si
bien de manera relativa, todos los hominoideos tienen cierta curvatura cervical y toracica
(esta ultima presente ya al nacer), la gran diferencia se encuentra en la lordosis (curvatura
ventral de la columna) lumbar (Been y Kalichman, 2014). Todos los hominoideos tienen
un cierto angulo en el limite sacro-lumbar (Been et al., 2012), pero en los humanos
modernos ademas de ser mucho mas acentuado estd presente en etapas tempranas del
desarrollo pre-natal (Giglio y Volpon, 2007), es mas acentuada que en el resto de especies
en el momento del nacimiento, y se incrementa hasta la edad adulta (Cil et al., 2005). Esta
caracteristica tan propia de los humanos modernos se ha relacionado directamente con la

adquisicion del bipedismo (Robinson, 1972).



Introduccion general 33

1.4 COLUMNA VERTEBRAL EN HOMINOIDEOS

1.4.1 Evolucion de la postura v la locomocion

Los hominoideos son una superfamilia (Hominoidea) de primates catarrinos
que se caracterizan por tener una serie de caracteres post-craneales ligados a posturas
relativamente ortogradas (es decir, con el tronco vertical), como puede ser una locomocion
bipeda, la suspension arborea o la escalada vertical, mas conocida como vertical climbing
(e.g., Schultz, 1961). Una de las principales caracteristicas que distingue a los hominoideos
es la ausencia de la cola, a la que se suman ademas un niumero reducido de vértebras
lumbares, la invaginacion de la columna en la region tordcica y abdominal, y el reducido

tamafio dorso-ventral de los cuerpos vertebrales en las vértebras lumbares (Benton, 1967).

Elregistro fosilmasantiguodeloshominoideos, géneros Ekemboy Nacholapithecus
(~19-15 Ma), nos indica que éstos géneros eran principalmente arboricolas, prondgrados
y cuadrupedos, si bien Nacholapithecus mostraba ocasionalmente un comportamiento
ortogrado (Nakatsukasa y Kunimatsu, 2009). La dispersion de Africa hace 16-17 Ma
derivod en una evolucion paralela hacia el ortogradismo en Asia y en Europa con los

géneros Pierolapithecus e Hispanopithecus (Alba, 2012; Nakatsukasa et al., 2016).

Hace unos 12 Ma, mientras fuera de Africa encontramos abundante registro fosil
post-craneal con claras evidencias de la evolucion progresiva hacia el ortogradismo, en
Africa no se han descubierto restos hasta los primeros homininos (Nakatsukasa, 2019).
El debate que surge de esta circunstancia es si el ortogradismo en Africa surgi6 a partir
de una re-entrada de las especies que habitaban Eurasia (Begun et al., 2012), o por el
contrario, aparecid de manera paralela tal y como se produjo en Europa y Asia durante
el Mioceno Medio. Autores como Nakatsukasa (2019) se inclinan por una evolucién en

paralelo, si bien admiten que por el momento es dificil aseverarlo.

Como ya hemos mencionado, la ausencia de la cola es uno de los caracteres
diagnosticos de los hominoideos. A pesar de ello, no existe en el registro fosil ningin
indicador de que la pérdida de este elemento haya sido progresiva. Algunos autores
sugieren que este paso pudo darse debido al incremento de su tamafo corporal, lo que les
llevo a perder intensidad en una locomocion de saltos y correr sobre las ramas, disipando

la funcionalidad de la cola como elemento de balanceo (Williams y Russo, 2015). Si en
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algo hay consenso en este tema es que la pérdida de la cola en los hominoideos es un

caracter derivado que precedio a la adquisicion del ortogradismo (Nakatsukasa, 2019).

Otras caracteristicas anatomicas de la columna vertebral en hominoideos son la
invaginacion en la zona toracico-lumbar (Schultz, 1956), la cual favorece el movimiento
dorso-ventral del brazo, y un acortamiento de la zona lumbar que forma una rigida
articulacion toracico-pélvica (Ward, 2007; Lovejoy, 2005). Los caracteres anatdmicos
que revelan esta posicion mas ventral de la columna vertebral (e.g., orientacién dorsal
de los procesos transversos) no aparecen hasta Hispanopithecus (Moya-Sola et al., 2004;
Susanna et al., 2014), y por tanto estan ausentes en los primeros géneros del Mioceno
(en Morotopithecus, un hominoideo mds antiguo, y no relacionado con los hominoideos
actuales, aparece como convergencia evolutiva; Nakatsukasa, 2019). Esta estabilidad
en la zona toracico-lumbar tan caracteristica de los hominoideos, y contraria al resto
de primates, es también favorecida por el reducido tamafio dorso-ventral de los cuerpos
vertebrales en las vértebras lumbares (Benton, 1967). En el registro fosil, al igual que
ocurre con la invaginacion, no se aprecia una reduccioén del tamafio dorso-ventral de
los cuerpos vertebrales en las vértebras lumbares en los restos mas antiguos (Ward,
1993). Los primeros géneros con estas caracteristicas bien definidas son Pierolapithecus
e Hispanopithecus (entre 12 y 9 Ma aproximadamente; Moya-Sola et al., 2004), los
cuales presentan un morfologia mas similar a la de los Gorilla o Symphalangus actuales
(Susanna et al., 2014).

1.4.2 Base craneal v relacion con la postura v la locomocion

La base del craneo

En los hominoideos la base del craneo forma el soporte del neurocraneo y es
ademas, la region en la que se articulan los huesos de la cara con el neurocraneo (White y
Folkens, 2005). Los huesos que forman esta region del craneo son el etmoides, las érbitas
oculares del hueso frontal, el esfenoides, los huesos temporales (izquierdo y derecho) y
el hueso occipital con la excepcion del plano occipital (White y Folkens, 2005) (Figura
1.20). Desde el punto de vista filogenético es considerado el elemento primario del
craneo en los vertebrados (De Beer, 1937), el cual evolucion6 en los primeros tetrapodos
permitiendo el movimiento independiente de la cabeza con respecto al resto del cuerpo
(Romer, 1950). Ademas, la base del craneo tiene un papel funcional muy importante

en el craneo. Sirve por ejemplo de plataforma para el desarrollo del cerebro, para el
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desarrollo de la cara, y también como elemento articular con la mandibula y con el resto
del esqueleto. La relacion entre la base del craneo y la columna vertebral comienza en
el desarrollo embrionario, al compartir los primeros somitas con el atlas (Scheuer et al.,
2000), y contintia con la relacion biomecanica entre ambos elementos para mantener la
postura del cuerpo en reposo y durante la locomocién (Senyiirek, 1938; Schultz, 1942;
Lieberman et al., 2000; Silcox et al., 2009; Russo y Kirk, 2013, 2017, 2019).

Desde el punto de vista evolutivo, la morfologia de las vértebras cervicales en
los humanos modernos se ha modificado para permitir un mayor rango de movimientos
de la cabeza por encima del torso, algo casi exclusivo en este grupo en comparacion con
otros primates e incluso con la mayoria de los mamiferos (Ohman, 1986; Lieberman,
2011). Tradicionalmente se ha hipotetizado la posible relacion entre la flexion de la base
del craneo en los humanos modernos con la adaptacion a una postura erguida (Nevell y

Wood, 2008; Russo y Kirk, 2017). Una de las consecuencias morfologicas de este cambio

Ventral Frontal
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Temporal
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izquierdo

Dorsal Occipital Dorsal Ventral

Figura 1.20 Base del craneo de H. sapiens en vista superior. La imagen de la derecha representa el craneo
en vista lateral izquierda, la parte translicida representa la parte que se ha quitado para poder ver el interior
del mismo.
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en la base del craneo es la posicion mas ventral del foramen magnum, y por ende, de los
condilos occipitales junto con el atlas (Broca, 1872; Bolk, 1909; Schultz, 1942; Dean y
Wood, 1982). En los taxones con una postura mas ortograda como H. sapiens, el foramen
magnum esta situado en una posicion relativamente anterior y paralelo al suelo, mientras
que en otras especies mas prondgradas ocupa una posicion mas posterior y una orientacion

mas dorsal (Figura 1.21).

Homo sapiens Pan troglodytes Gorilla beringei graueri Pongo pygmaeus Hylobates lar
(holotipo)

Figura 1.21 Diferencias en la posicion del foramen magnum en el craneo de cinco especies de hominoideos.
A, los cinco craneos alineados con respecto al Basion (punto mas ventral del foramen magnum, linea negra
continua). Los puntos rojos en el Basion y en el Prosthion se han colocado para indicar la longitud de la cara.
B, los cinco craneos alineados con respecto al Prosthion (linea discontinua), pero esta vez escalados a la
misma longitud méaxima antero-posterior. La linea negra continua indica la posicion en la que se encuentra
el foramen magnum en H. sapiens. Los dos puntos azules situados en el Basion y en la linea negra continua
indican la diferencia entre la posicion del foramen magnum en cada craneo con respecto al de H. sapiens.
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Factores que condicionan la morfologia

Se ha propuesto que existe una relacion entre la postura ortégrada y la posicion
mas ventral del foramen magnum (Schultz, 1942; Strait y Ross, 1999; Lieberman et al.,
2000). Esta hipotesis se basa en el fundamento biomecanico de que la articulacidon craneo-
cervical es una palanca de primer grado. Segun este principio, la posicion del punto de
apoyo del craneo, y la longitud entre éste y el centro de la masa de la cabeza, determinan
la fuerza necesaria a realizar por los musculos del cuello para mantener el equilibrio
postural de la cabeza (Schultz, 1942). Entre los primates, la longitud dorso-ventral de la
cabeza es menor en los humanos modernos debido un menor prognatismo de la cara, lo
que reduce considerablemente la masa de la region anterior del craneo. Esto, unido a la
posicidon mas ventral de la articulacion atlanto-occipital en la base del craneo, resulta en
un menor brazo de resistencia (Schultz, 1942) (Figura 1.22). Esta disminucion del estrés
en la region cervical en los humanos modernos ha permitido el incremento de la eficiencia
de los musculos encargados de mantener el equilibrio de la cabeza (Schultz, 1942; Strait y
Ross, 1999; Lieberman et al., 2000; Been y Bailey, 2019), resultando en una disminucién
del volumen muscular y en una reduccion de la robustez y de la longitud dorso-ventral
de las vértebras cervicales, especialmente de su apofisis espinosa (Schultz, 1942; Aiello
y Dean, 1990). En cambio, el prognatismo mas pronunciado y la posiciéon mas dorsal del
fulcro en el resto homininos produce un efecto contrario, una mayor resistencia de los
musculos y una mayor robustez y longitud de las vértebras cervicales para compensar una

mayor exigencia biomecanica en la region cervical (Schultz, 1942) (Figura 1.22).

Ademas de la postura se han propuesto otros factores que podrian también
influenciar la morfologia de la base del craneo, y mas concretamente la posicion ventral
del foramen magnum en los humanos modernos. Destacan entre estos factores la presencia
de un rostro poco prognato, un aparato masticador reducido y sobre todo el desarrollo de
un gran cerebro (Bolk, 1909; Le Gros Clark, 1934; Biegert, 1963; Spoor, 1997; Strait y
Ross, 1999; Lieberman et al., 2000; McCarthy, 2001). En estos trabajos se propone que
el proceso de encefalizacion pudo causar la rotacion de la base del craneo relativa al
rostro provocando un crecimiento de la flexion de la base craneal. Ademas, otros estudios
ontogenéticos de la base del craneo han demostrado que el foramen magnum y los condilos
occipitales migran posteriormente en los grandes simios durante el desarrollo, pero que
se mantienen en una posicidon anterior en los humanos modernos (Schultz, 1955; Ashton

y Zuckerman, 1956).
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Homo sapiens Pan troglodytes

Gorilla gorilla

5

Figura 1.22 Biomecancia del equilibrio de la cabeza en tres taxones, H. sapiens, P. troglodytes y G. gorilla. La posicion de la cabeza y del cuello esta basada en el plano
orbital segun Strait y Ross (1999). H. sapiens tiene un menor brazo de resistencia (rg, linea roja) desde el fulcro hasta el vector proyectado desde el centro de gravedad (Fg,
circulo blanco y negro). Ademas, también presenta un brazo de potencia relativamente mayor (rn, linea azul), resultando en una mayor ventaja biomecanica para H. sapiens
con respecto a los otros dos taxones (Lieberman, 2011). El vector Fj representa la orientacion promedio predicha de la fuerza de reaccion en la articulacion atlanto-occipital,
el cual seria el fulcro en este sistema de palanca. Es importante destacar que en las tres especies este vector es practicamente perpendicular al plano del foramen magnum,
limitando el dafio potencial que puede sufrir la médula espinal a causa de las fuerzas transmitidas por la cabeza.
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Influencia de la postura y la locomocion

La literatura referente a la relacion entre la postura corporal y la columna
toracico-lumbar en primates es extensa (e.g., Schultz, 1930; Pal y Routal, 1986; Ward,
1993; Shapiro, 2007; Russo, 2010; Been y Bailey, 2019), sin embargo, la relacion con
la columna cervical no se ha estudiado con la misma profundidad. Ademas, los escasos
trabajos que encontramos no son muy esclarecedores con respecto a este tema. Por un
lado, algunos estudios sugieren que no existe relacion entre la orientacion de la base del
craneo y la postura corporal (Ross y Ravosa, 1993) o la orientacion del cuello (Strait y
Ross, 1999). Aun asi, cabe recalcar que Strait y Ross (1999) si que encuentran relacion
significativa entre la orientacion de las Orbitas oculares relativa a la base craneal y la
postura de la cabeza y del cuello. Esto sugiere que, desde un punto de vista evolutivo,
la orientacion de las orbitas no ha podido ser reorientada solamente a partir de cambios
en la orientacion del cuello o del craneo con respecto a éste, sino que existe una relacion
entre el modo de locomocion y la orientacion de las orbitas en relacion al resto del craneo
(Strait y Ross, 1999).

Por otro lado, investigaciones mas recientes si que han hallado ciertas relaciones
entre la morfologia del craneo y la de la columna cervical, en algunos casos ligadas a la
postura corporal y a la locomocion (Nalley y Grider-Potter, 2019). Nalley y Grider-Potter
(2017) encontraron caracteres en el atlas y en el axis de los primates que mostraban una
alometria positiva con el tamafo del craneo. En otro estudio practicamente contemporaneo,
Villamil (2018) analiza patrones de integracion e indices de evolvabilidad en la base
del craneo y las vértebras cervicales en hominoideos. De este trabajo se concluye que
la primera vértebra cervical es la mas integrada de la columna cervical, pero que a su
vez presenta un mayor indice de evolvabilidad, lo que sugiere que tiene la capacidad
de responder mas rapidamente a la seleccion. A partir de estos resultados, y de otros
relacionados con la morfologia de la columna cervical (e.g., Vidal et al., 1986; Shapiro,
1991, 1993), Villamil sugiere que la postura del cuerpo y la locomocién son presiones
selectivas relativamente débiles en la morfologia de las vértebras cervicales en mamiferos,
y especialmente en primates. De forma alternativa propone que las demandas de la
morfologia craneo-facial, bien posturales o funcionales de otro tipo, podrian ser las que
realmente hayan influenciado en la morfologia de las vértebras en la columna cervical
(Villamil, 2018).
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1.4.3 Columna cervical. Importancia y antecedentes

La columna cervical es el conjunto de vértebras que une el craneo con el esqueleto
post-craneal. Esta region anatomica esta compuesta por siete vértebras, dos de las cuales,
atlas y axis, tienen una morfologia diferenciada del resto de la vértebras pre-sacras (White
y Folkens, 2005). Este patron morfoldgico y meristico es comun para practicamente todos
los mamiferos desde el Triasico (Jenkins, 1971; Varela-Lasheras et al., 2011), siendo
la region mas estable en cuanto a nimero de vértebras de toda la columna vertebral
(Bateston, 1894; Jenkins, 1971; Crompton y Jenkins, 1973; Galis, 1999; Varela-Lasheras
et al., 2011; Buchholtz, 2014). A pesar de haber recibido menos atencion que el resto de
regiones de la columna vertebral, la columna cervical juega varios papeles biologicos
importantes como elemento articulador entre el craneo y el esqueleto post-craneal. Por
un lado, las vértebras cervicales sirven de origen e insercion de los musculos que unen
tronco, cabeza y extremidades superiores. Ademads, el conjunto del complejo cervical
mantiene el equilibrio de la cabeza dotdndola de una amplia movilidad, especialmente
en los humanos modernos en comparacion con el resto de los primates (e.g., Schultz,
1942; Kapandji, 1974; Ericsson et al., 2013), y juega un importante rol biomecanico
en la postura y en la locomocion (e.g., Schultz, 1942; Bailey, 1997; Choi et al., 2003;
Preuschoft, 2004; Preuschoft y Klein, 2013).

La variacion en la morfologia del crdneo en primates (Fleagle et al., 2010), y
las diferentes posturas y modos de locomocion (Hunt, 1991; Tuttle y Watts, 1985;
Nakatsukasa, 2004; Crompton et al., 2008) tienen como resultado diferencias en el estrés
soportado por los musculos y ligamentos nucales (Schultz, 1942; Slijper, 1946; Frost,
1967). Para compensar estas diferencias, las vértebras cervicales y todo el complejo
que forma el craneo y el cuello, se han ido co-adaptando en el curso de la evolucion
a los cambios funcionales requeridos (Bailey, 1997; Lieberman, 2011). Por ejemplo,
un caracter exclusivo de los humanos modernos es la presencia de una curva orientada
posteriormente (i.e., lordosis) que forman las vértebras cervicales, y que alinea la cabeza
justo encima del centro de gravedad del tronco (Schultz, 1961). Otra diferencia sustancial
es la musculatura en la zona del craneo, cuello y extremidades superiores. Por ejemplo,
los chimpancés tiene unos hombros estrechos y elevados, con un complejo sistema
muscular que los une con la cabeza y que facilita un modo de locomocion que incluye
ocasionalmente la escalada (Bramble y Lieberman, 2004). En cambio, los humanos han

ido adquiriendo en el curso de su evolucion una relativa independencia de la cabeza del



Introduccion general 41

resto del tronco (Figura 1.23), y ésta se ve representada por unos hombros mas bajos y
anchos, y con un Gnico musculo que une la caja toracica con el craneo, el cleidocraneal

(Aiello y Dean, 1990; Ward, 2002).

La literatura cientifica referente a la columna cervical y su evolucion es mas bien
escasa. Las primeras descripciones de la columna cervical las realiza Slijper en 1946. En
este primer estudio se pone ya de manifiesto tres principios bésicos en el estudio de la
columna cervical: la relacion entre el tamafio de la columna cervical y el del cuerpo, las
diferencias en el tamafio de la apdfisis espinosa en diferentes taxones de primates y, la
relacion de éstas con el tamafio de la cabeza y su posible implicacion en la postura (Slijper,
1946). Posteriormente, Schultz se vuelve a centrar en el aspecto diferencial mas llamativo
de las vértebras cervicales, la apofisis espinosa (Schultz, 1961). En este caso compara la
longitud de la apofisis espinosa relativa a la longitud dorso-ventral del cuerpo vertebral en
hominoideos y en varias especies de primates del viejo y nuevo mundo. De este estudio
concluye, en contraposicion a Slijper, que la reducida longitud de la apdfisis espinosa en
los humanos modernos es relativamente comun en muchas especies de primates, siendo
la rareza y por lo tanto el caracter derivado, la extrema longitud de la misma en algunos
hominoideos (Schultz, 1961) (Figura 1.9).

Aparte de estos trabajos, y hasta fechas relativamente recientes, no se ha publicado
mucho mas sobre la anatomia de las vértebras cervicales en hominoideos. Manfreda y

colaboradores realizaron en 2006 un estudio de la primera vértebra cervical en varios

Ligamento
nucal

Figura 1.23 Comparacion anatomica de la musculatura de la espalda y de la region dorsal del cuello
en humanos modernos y en chimpancés. Los musculos (y ligamentos) que se nombran estan ausentes o
reducidos en el otro taxén. Extraido y modificado de Bramble y Lieberman (2004).
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grupos de primates, analizando la influencia del tamafo en el atlas y sus implicaciones
en la locomocion. Un afio después, (Mitteroecker et al. (2007) investigaron la influencia
del atlas y del axis en la locomocion. Ese mismo afio, Ankel-Simons escribié un detallado
manual sobre la anatomia post-craneal en los primates incluyendo los hominoideos
(Ankel-Simons, 2007). En los ultimos afios, desde diferentes puntos vista y utilizando
una metodologia variada, se han publicado varios articulos investigando las diferencias
morfologicas, los patrones de integracion y modularidad, e incluso la capacidad evolutiva
de las vértebras cervicales en hominoideos (Nalley y Grider-Potter, 2015; 2017; Arlegi et
al., 2017, 2018, 2019; Meyer, 2018; Villamil, 2018; ver también capitulos 5 y 7 de esta

Tesis Doctoral).

1.4.3.1 Registro fosil

En este apartado se pretende hacer un repaso bibliografico del registro f6sil de las
vértebras cervicales dentro de la linea evolutiva de los humanos modernos. El objetivo
principal de esta Tesis Doctoral esta relacionado directamente con la columna cervical
(ver capitulo 2), por lo que nos vamos a centrar exclusivamente en el material fosil
relativo a esta region anatomica. La revision del registro fosil se va a realizar de manera
taxonémica, es decir, por géneros, y dentro de cada género, se especificard el material
referente a cada especie. Esto implica que la revision del registro no va a seguir un orden
estrictamente cronoldgico, aunque de manera general comenzaremos por los géneros mas
antiguos y que aparecieron en el Plioceno (5.3-2.5 Ma), y terminaremos con las especies
fosiles mas recientes del género Homo dentro del Pleistoceno Superior (0.127-0.011 Ma).
Algunas especies del Mioceno Superior (~7-5 Ma), como Sahelanthropus tchadensis u
Orrorin tugenensis, se consideran dentro de la linea evolutiva humana, pero al no haber
vértebras cervicales en el registro f6sil, la revision del material comenzara en el Plioceno

con el género Ardipithecus.

Ardipithecus

De las dos especies de Ardipithecus existentes, Ar. ramidus y Ar. kadabba tan sélo
se han encontrado restos de fosiles de vértebras cervicales pertenecientes a la primera
de las dos especies, Ar. ramidus. Este es el registro fosil de vértebras cervicales mas
antiguo que se conoce en el registro hominino, y tiene una datacion de 4.4 Ma. El f6sil

encontrado es un vértebra cervical (ARA-VP-6/500-057) en mal estado de conservacion
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y anatdmicamente sin determinar, fue encontrado en el yacimiento de Aramis, en el area

del Middle Awash dentro de la depresion de Afar, Etiopia (White et al., 2009).

Australopithecus

Dentro del género Australopithecus se han encontrado restos fosiles de vértebras

cervicales de varias especies, Au. anamensis, Au. afarensis, Au. prometheus 'y Au. sediba.

Elmas antiguo pertenece a la especie Australopithecus anamensis (4.1-4.2 Ma, White et al.,

2006). Se trata de varias vértebras cervicales parcialmente conservadas y pertenecientes a

Figura 1.24 Columna vertebral fosil articulada
perteneciente al individuo juvenil DIK-1-
1 (Australopithecus afarensis). Preserva las
siete vértebras cervicales y las doce toracicas.
Extraido de Ward et al. (2017).

varios individuos provenientes del yacimiento
de Assa Issie, situado también en el area de
Middle Awash (Etiopia). La representacion
anatomica es diversa, ya que incluye un atlas,
un axis y varias vértebras cervicales subaxiales

(White et al., 2006; Williams y Meyer, 2019).

La especie de australopitecino
probablemente mejor representada en el
registro fosil es Australopithecus afarensis,
Etiopia y Tanzania. De esta especie se
conocen varios restos pertenecientes a
diferentes individuos. El mas antiguo, datado
en 3.6 Ma (Saylor et al., 2016), pertenece al
individuo KSD-VP-1/1 (Haile-Selassie et al.,
2010) y se trata de varias vértebras cervicales
en mal estado de conservacion. En cambio, la
columna cervical (y tordcica) del individuo
juvenil DIK.1/1 (Au. afarensis) datado en
3.3 Ma (Alemseged et al., 2006) es la mas
completa de las publicadas hasta la fecha para
un hominino anterior a 60.000 afnos (Ward et
al., 2017) (Figura 1.24). Dentro de la misma
especie, y con una datacion de entre 3.18-3.21
Ma (Johanson et al., 1987), el yacimiento de
A.L. 333 conserva la vértebra cervical mejor

preservada y perteneciente a la especie Au.
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afarensis (Johanson et al., 1982; Lovejoy et al., 1982; Cook et al., 1983; Meyer, 2016).
Se trata del fosil A.L. 333-106, una vértebra fosil C6 completa, en perfecto estado de
conservacion y perteneciente a un individuo adulto. Este fosil ha sido incluido en el

primer estudio de esta Tesis Doctoral (ver capitulo 4).

Fuera de Etiopia, en Sudafrica, se encuentran los restos de otra especie de
australopiteco contemporanea a los Au. afarensis, Au. prometheus (Clarke, 2013, 2019;
Clarke y Kuman, 2019). De esta especie, datada en ~3.67 Ma (Granger et al., 2015), se
conservan los restos de varios individuos, aunque sin duda el mas completo es el individuo
StW 573 (Clarke y Tobias, 1995), también conocido como Little foot. Los restos de StW
573 fueron encontrados in situ, en conexion anatdmica y completamente concrecionados
en la cueva de Sterkfontein. Tras un trabajo de varios afios de limpieza de los fosiles
se han podido recuperar entre otros restos, un atlas y cuatro vértebras cervicales, de las

cuales tres estan articuladas, aunque que no han sido publicadas en detalle (Clarke, 2019).

En el yacimiento de Malapa, Sudafrica, con una datacion de 1.97 Ma (Holt
et al., 2016), se recuperaron los restos fosiles de una nueva especie, Australopithecus
sediba (Berger et al., 2010). La mayor parte de los restos pertenecen a dos individuos,
un adulto femenino (MH2) y un juvenil masculino (MH1), este ultimo representa el
holotipo de la especie. Entre los restos encontrados se encuentran en muy buen estado
de conservacion un fosil de vértebra C3 perteneciente al individuo adulto, y un fosil de
vértebra C7 perteneciente al individuo juvenil (Williams et al., 2013; 2018; Meyer et
al., 2017). Ambos fosiles han sido utilizados en el primer trabajo de esta Tesis Doctoral

(ver capitulo 4).
Paranthropus

Los restos pertenecientes al género Paranthropus mas antiguos datan de 1.8
Ma aproximadamente, y provienen del yacimiento de Swartkrans, Sudafrica (Broom y
Robinson, 1949). Se trata de los Unicos restos de vértebras cervicales pertenecientes al
género Paranthropus, mas concretamente a la especie P. robustus. Se han encontrado un
axis proveniente de la seccidon geoldgica denominada Member 1 (Robinson, 1972) y una
vértebra cervical fragmentada determinada anatdémicamente como C3-C5 (Susman, 1989).
Hay algunos otros restos fragmentarios de vértebras cervicales en este yacimiento cuya

atribucion taxonomica al género Homo o a Paranthropus es muy dudosa, principalmente
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debido a la presencia de fosiles pertenecientes ambos géneros en una cronologia similar

dentro del mismo yacimiento.

Homo

Sin duda alguna, el género Homo ha aportado el mayor registro fosil de la
columna cervical. Las especies que vamos a tratar en este apartado son varias, H. erectus,
H. antecessor, H. heidelbergensis, H. neanderthalensis, Homo naledi y H. floresiensis.
A estos hay que anadir los restos fosiles encontrados en la Sima de los Huesos (Sierra
de Atapuerca, Burgos) con una cronologia de 0.430 Ma y que no han sido adscritos a
una especie de Homo en concreto, si bien son considerados de forma general como pre-

neandertales.

Homo erectus

Los primeros restos de restos de vértebras cervicales fosiles atribuidos a la
especie H. erectus se han descubierto en el yacimiento de Dmanisi, Georgia (1.78 Ma;
Ferring et al., 2011). Este yacimiento conserva un esqueleto parcial de un adolescente
entre cuyos restos se encuentran dos vértebras cervicales (Meyer, 2005) que no han sido
todavia publicadas en detalle. La siguiente vértebra que encontramos en el registro fosil, y
perteneciente a la misma especie, esta datada en 1.7 Ma y la encontramos en el yacimiento
de Koobi Fora, Kenya (Walker et al., 1982). Se trata de un atlas perteneciente al individuo
KNM-ER 1808-Z de la especie H. erectus, del cual sélo se conserva una parte (Meyer,
2005; Meyer y Williams, 2019). Con la misma datacion, hay otro atlas proveniente del
yacimiento de Ileret, Kenia (Leakey y Walker, 1985), aunque en este caso se atribuye al

género Homo sin especificar la especie (Homo sp.).

Con una datacién de 1.6 Ma (Brown et al., 1985), aparece el esqueleto de H.
erectus mejor conservado hasta la fecha. Se trata del individuo juvenil KNM-WT 15000,
también conocido como Turkana boy en referencia al lugar donde se encontro, el Lago
Turkana, Kenia (Walker et al., 1993). A pesar de que se conservan 16 vértebras pre-
sacras, tan solo se preserva una vértebra cervical, la C7 (Haeusler et al., 2011), y que ha
sido utilizada en los andlisis del primer trabajo de esta Tesis Doctoral (ver capitulo 4).
En el yacimiento Locality 1, Zhoukoudian (China), datado con una antigiiedad de unos
600 ka, aparecieron varios restos fosiles de vértebra cervical, aunque estos se limitan a
unos fragmentos de un atlas (Boaz et al., 2004). En Europa, en el yacimiento de Caune de

I’ Arago, Francia, con una cronologia de 450 ka (Moigne et al., 2006) aparecen un atlas
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y un axis (de Lumley, 2015). Se ha propuesto una taxonomia para estos restos a nivel de

subespecie, H. erectus tautavelensis (de Lumley, 2015).

Homo antecessor

En Europa, los restos fosiles de vértebras cervicales mas antiguos se encontraron
en el nivel TD6 de la Gran Dolina, Atapuerca. Con una datacion de entre 949 y 780
ka, estos restos pertenecen a la especie Homo antecessor (Carbonell et al., 1995; Parés
y Pérez-Gonzalez, 1995). Se trata de seis fosiles de vértebras cervicales pertenecientes
a un minimo de cinco individuos de diferentes edades (Gomez-Olivencia et al., 2017;
Gomez-Olivencia y Been, 2019), entre las que destacan por su excelente estado de
conservacion un atlas casi completo y una vértebra C6. Este es el inico yacimiento donde
se han encontrado fosiles pertenecientes a esta especie, y el inico con vértebras cervicales

humanas en esta cronologia.

Pre-neandertales

En el yacimiento de Sima de los Huesos en la Sierra de Atapuerca (Burgos), con
una cronologia de 430 ka (Arsuaga et al., 2014), se han recuperado un minimo de 68
vértebras cervicales pertenecientes
a 12 individuos diferentes
(Goémez-Olivencia, 2009, Gomez-
Olivencia y Been, 2019). De entre
todos estos restos, destacan por su
importancia para la comprension
de evolucion de la anatomia de
esta region la columna cervical
completa del individuo del
craneo 5 (Arsuaga et al., 2014).
Este individuo, ademas de las
vértebras cervicales conserva en
perfecto estado el craneo, lo que

le convierte en el conjunto fosil

de esta region anatomica mejor

conservado y mas completo del

Figura 1.25 Vista lateral derecha del craneo 5 y de las siete

vértebras cervicales asociadas a este individuo de la Sima registro hominineo encontrado
de los Huesos. Se trata del complejo craneo-cervical mejor

conservado del registro fosil dentro de los homininos. Extraido  hasta el momento (Figura 1.25).
de Arsuaga et al. (2014).
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Homo heidelbergensis

La adscripcion de fosiles a la especie H. heidelbergensis es conflictiva,
principalmente por una falta de consenso cientifico sobre los caracteres que la definen.
Dentro del registro fosil de las vértebras cervicales tan s6lo hemos encontrado un resto
taxonomicamente publicado como H. heidelbergensis. Se trata de una vértebra cervical
perteneciente a un individuo femenino, con una antigliedad aproximada de 260 ka y

encontrada en Jinniushan, China (Rosenberg et al., 2006; Lu et al., 2011).

Homo neanderthalensis

El registro neandertal en general es amplio, aunque al igual que sucede en
otros especies, la presencia de vértebras cervicales en los yacimientos es relativamente
escaso, se encuentra fragmentado y estd mal conservado. El estudio mas completo de
esta region incluye los restos de vértebras cervicales pertenecientes a ocho individuos
adultos masculinos (Gomez-Olivencia et al., 2013a), todos ellos del Pleistoceno Superior.
Algunos de los restos se encuentran en un relativo buen estado de conservacion y por lo
tanto han sido incluidos en el primer trabajo de esta Tesis Doctoral (ver capitulos 4 y 6).
Las vértebras utilizadas en esta Tesis Doctoral pertenecen a dos individuos, La Chapelle-
aux-Saints 1 (Boule, 1911; Gémez-Olivencia, 2013b) y Regourdou 1 (Piveteau, 1966;
Gomez-Olivencia et al., 2013a), Francia. En el caso del individuo La Chapelle-aux-Saints
1, se conservan las vértebras C1, C2, C5, C6 y C7. Debido a la avanzada edad en la
que murid, algunas de las vértebras presentan varias patologias (Trinkaus, 1985; Gémez-
Olivencia et al., 2013b), por lo que tan solo se han utilizado en estos trabajos (Capitulos 4
y 6) las vértebras C6 y la C7. Del individuo Regourdou 1 se conservan las siete vértebras
cervicales, aunque también por problemas de conservacion (Gomez-Olivencia et al.,
2013a), se han incluido unicamente en el estudio las vértebras C5 y C7. El resto del
registro fosil neandertal se presenta en el siguiente parrafo, aunque por diferentes motivos
(patologias o problemas de acceso al material) estos fosiles no han sido objeto de estudio

en esta Tesis Doctoral.

La columna vertebral mas completa que se ha encontrado hasta hoy de un
individuo neandertal adulto es la perteneciente a Kebara 2, en el actual estado de Israel
(Arensburg, 1991). Se conservan las siete vértebras cervicales (Arensburg, 1991; Gémez-
Olivencia et al., 2013a, Gomez-Olivencia et al., 2018; Goémez-Olivencia y Been, 2019),
aunque el estado de conservacion no es Optimo para su estudio morfologico. Lo mismo

sucede con el individuo La Ferrassie 1, Francia (Heim, 1976), que conserva todas las
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vértebras cervicales pero o bien no estdn completas, o estan excesivamente dafiadas
(Gomez-Olivencia et al., 2013c). En la region del Kurdistan iraqui, el yacimiento de
Shanidar (Stewart, 1962) ha aportado al registro f6sil el mayor niimero de neandertales
con restos de vértebras cervicales. Se trata de cuatro individuos masculinos denominados
Shanidar 1, 2, 3, y 4, cuyo niimero total de vértebras cervicales en diferentes estados
de conservacion asciende a 19 (Trinkaus, 1983; Gémez-Olivencia et al., 2013a). En el
yacimiento de Krapina, Croacia (Gorjanovi¢-Kramberger, 1906), se han encontrado tres
atlas y tres axis (Gomez-Olivencia, 2013a), tres vértebras cervicales C5-C7 unidas por la
matriz arenosa del yacimiento, y otras tres vértebras sueltas pertenecientes a un individuo
adulto (Gorjanovi¢-Kramberger, 1906). Del yacimiento de La Quina, Francia, se publico
con detalle un atlas perteneciente al individuo femenino La Quina H5 (Martin, 1923),

aunque al parecer se extravio posteriormente (Gomez-Olivencia et al., 2013a).

Uno de los primeros yacimientos en proporcionar restos neandertales, y a partir
del cual se nombro la especie, es el de Feldhofer en el valle de Neander, Alemania
(Fuhlrott, 1859). En las ultimas campaifias, a finales de los afios 1990, se recuperaron
cerca de 60 restos entre los cuales se encontraron cinco fosiles correspondientes a cuatro
vértebras cervicales. Se trata de un fragmento de atlas, una vértebra incompleta que
podria corresponder a una C3-C6, un cuerpo vertebral con las carillas articulares de una
C5-C7, y una C6 casi completa (Schmitz et al., 2002). Aparte de la enumeracion de los
restos que se hace en el articulo no han sido posteriormente estudiadas con detalle. Otro
de los primeros yacimientos en proporcionar restos neandertales es el de Spy, Bélgica,
descubierto en 1885 y publicado por primera vez por Fraipont y Lohest (1887). No se ha
publicado la presencia de ningln f6sil de vértebra cervical, si bien hay indicios que se
encontrd una C7 que posteriormente se extravid con parte del material axial post-craneal

(Semal, comunicacion personal, en Goémez-Olivencia, 2009).

Por ultimo, mencionar el yacimiento de El Sidron, Asturias, datado en 48.400
+ 3.200 b.p. (Rosas et al., 2006; Wood et al., 2013). Se han publicado varios articulos
con estudios referentes a algunas vértebras cervicales encontradas en dicho yacimiento
(Rios et al., 2015, 2017, 2019; Rosas et al., 2017). Aun asi, todavia no existe una lista
que detalle cuantos restos humanos fosiles se han recuperado en El Sidrén. El primer
articulo que nombra los restos de vértebras encontradas detalla que existen 289 fosiles
de numerosas vértebras, costillas y fragmentos de coxales y huesos sacros (Rosas et al.,

2012). Posteriormente, Rios et al. (2015) realizaron un estudio sobre tres atlas fosiles
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provenientes de este yacimiento, SD-1643, SD-1094 y SD-1605/1595, este tltimo en un
estado de conservacion completo. Rosas et al., en 2017, realizaron un estudio ontogénico
comparando material f6sil de un individuo inmaduro de El Sidrén con humanos
anatdmicamente modernos. En este estudio se cita la presencia en el esqueleto de este
individuo de un atlas, una vértebra C3, una C4 y una C6, ademés de otras vértebras
toracicas y lumbares. Hasta hoy, este es todo el material fosil relativo a las vértebras

cervicales publicado sobre el yacimiento de El Sidron.

Homo naledi

En dos cavidades de Rising Star cave, Dinaledi Chamber y Lesedi Chamber,
Sudafrica, con una datacion de entre 236 y 335 ka (Dirks et al., 2017), se encontraron en
2013 restos de lo que seria una nueva especie de hominino, Homo naledi (Berger et al.,
2015). Los mas de 1.500 restos fosiles encontrados pertenecen a al menos 15 individuos de
diferentes edades y sexos (Berger et al., 2015). Entre las dos cavidades se han contabilizado
varias vértebras toracicas en buen estado y numerosos restos fragmentados de vértebras
procedentes de las tres regiones anatomicas de la columna vertebral pre-sacra (Hawks et
al., 2017; Williams et al., 2017). De estos restos varios pertenecen a la columna cervical,

principalmente al atlas y al axis (Hawks et al., 2017; Williams et al., 2017).

Homo floresiensis

Hasta el momento tan solo se han encontrado dos fragmentos de una primera
vértebra cervical en el Sector XI del yacimiento de Liang Bua, isla de Flores, Indonesia
(Morwood et al., 2005). En la lista de restos publicada en este articulo tan s6lo se detalla
que pertenece a un individuo adulto, el denominado L.BS, aunque no se ha publicado nada
mas en detalle. A pesar de la falta de consenso inicial con la antigiiedad de la especie, los
ultimos estudios proponen dos rangos de fechas, entre 100 y 60ka en base a la datacién

del sedimento y, entre 190 y 50 ka en base a la industria litica (Sutikna et al., 2016, 2018).

Homo sapiens

En este apartado tan s6lo vamos a incluir los restos pertenecientes a la especie H.
sapiens que no son anatomicamente modernos. Estos se reducen a los encontrados en el
yacimiento de Jebel Irhoud (Marruecos), datado en aproximadamente 315 ka (Hublin et
al., 2017). Se trata tan s6lo de una vértebra cervical que esta todavia sin publicar de forma

detallada (Gémez-Olivencia y Been, 2019).
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1.5 INTEGRACION, MODULARIDAD Y RESPUESTAS A LA
SELECCION

En este apartado vamos a explicar los conceptos tedricos correspondientes a una
parte de la metodologia que se ha utilizado en esta Tesis Doctoral para analizar la evolucion
de la columna vertebral. Estos principios teéricos los hemos dividido en dos grupos,
primero vamos a introducir los conceptos de integracion morfoldgica y modularidad, y
segundo, las respuestas a la seleccion. El primer bloque referente a la integracion y a la
modularidad tiene gran importancia en esta Tesis Doctoral, ya que componen la base del
segundo trabajo, del tercero y parte del cuarto (ver capitulos 5, 6 y 7). El segundo bloque,
dedicado a introducir teéricamente los diferentes indices que cuantifican la repuesta a la
seleccidn, tiene una importancia notable en el cuarto trabajo que aqui se presenta (capitulo
7). En este segundo bloque analizamos la habilidad de respuesta de las diferentes regiones
anatomicas de la columna vertebral a la seleccion, lo que nos dard una amplia perspectiva
y vision global sobre la capacidad de evolucionar (en esta Tesis Doctoral se utilizara en
anglicismo “‘evolvabilidad”) de la columna vertebral y nos abrira nuevos horizontes de

cara a futuras investigaciones.

La respuesta a la seleccion es un conjunto de métodos para estudiar la evolucion
de los organismos, que a dia de hoy se ha desarrollado y utilizado més en areas como la
biologia evolutiva, que en la paleontologia humana. Aun asi, desde su inicio ha tenido
una cierta repercusion dentro de la paleontologia, principalmente como herramienta
complementaria al estudio de los fosiles en la comprension de la evolucion de diferentes
grupos de organismos. En el caso de esta Tesis Doctoral, el principio que nos ha llevado
a su aplicacion ha sido el mismo, utilizar todas las herramientas posibles, ademas del
registro fosil, para poder dar respuesta a los interrogantes que nos planteamos en relacion
a la evolucion de las vértebras cervicales, asi como a la evolucion de la columna vertebral
en general. Como hemos visto anteriormente, el registro fosil de vértebras cervicales en
hominoideos es muy escaso para poder abordar ciertas cuestiones evolutivas con éxito,

por lo que nos hemos servido de otras metodologias para poder abordarlas.
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1.5.1 Integracion y modularidad. Historiografia

La integracion morfoldgica se define como el grado de correlaciones que se da
entre los diferentes caracteres de un organismo, y estas pueden ser de origen funcional,
de desarrollo y/o genéticas (Olson y Miller, 1958). Darwin (1859) era consciente de
la existencia de esta propiedad en los organismos complejos, € incluso antes que ¢él, el
propio Cuvier escribia sobre el “Principio de correlacion de las partes” consciente de
que los organismos debian estar compuestos por 6rganos que estuviesen coordinados
unos con otros funcionalmente (en: Rolian y Willmore, 2009). Aun asi, habria que
esperar unas décadas hasta que el concepto de integracion comenzase a desarrollarse.
El origen del mismo tiene su germen a comienzos del siglo XX, cuando los conceptos
de unidad del organismo, correlacion estructural, homologia y leyes del desarrollo
comenzaban a establecerse (Russell, 1916). Debido a la mayor atencion que estaban
teniendo los descubrimientos en el campo de la genética, no fue hasta los anos 50 cuando
la integracion atrajo el interés de la comunidad cientifica. En 1958, el libro de Olson y
Miller, Morphological Integration, marcé un hito en el estudio de este campo, no so6lo
desde el punto de vista tedrico sino también por la rigurosidad de los métodos empleados
(Eble, 2004). En contra de la tendencia general de la época (e.g., Berg, 1960), Olson y
Miller le dieron un enfoque paleobiologico al libro, aunque reconociendo la importancia
del factor genético en la integraciéon. Uno de los objetivos era mostrar que muchas de
las principales cuestiones de la paleontologia como las tendencias, ratios de evolucion,
especiacion, convergencia, etc, podian y debian abordarse en términos de integracion

morfoldgica (Eble, 2004).

Desde la mitad del siglo pasado los avances en el estudio de la integracion han
sido notables gracias a la implementacién de nuevas teorias morfoldgicas (McGhee,
1999; Eble, 2000) y conceptuales (Wagner, 1995; Wagner y Altenberg, 1996). En teoria
morfoldgica, el avance en la representacion grafica del morfoespacio con la morfometria
geométrica (e.g., Rohlf y Marcus, 1993) y los analisis multivariantes, con técnicas como
el andlisis de componentes principales, abrieron un amplio abanico de posibilidades
(Pigliucci, 2003; Eble, 2004). En teoria conceptual, el desarrollo tedrico del papel de
la modularidad en el desarrollo del plan corporal, el fenomeno de la parcelacion como
reductor de la integracion por desvinculacion de caracteres anteriormente integrados
(Wagner, 1995; Wagner y Altenberg, 1996), o la idea de la integracién como factor de

influencia en la adaptacion y la restriccion (constraint en voz inglesa) (Wagner y Schwenk,



W
\)

Capitulo 1

2000), permitieron profundizar en la integracion como herramienta en los estudios
evolutivos. De manera paralela a los estudios morfométricos y teodricos de la biologia
evolutiva, la biologia molecular con el desarrollo de los estudios genéticos, desarrolld sus
propias herramientas para el andlisis de la integracion en base al genotipo (Lande, 1979,
1980). Posteriormente, muchos trabajos unificarian los avances en ambas disciplinas
para el estudio de los patrones de integracion y modularidad fenotipicos y genotipicos en

multitud de organismos (e.g., Klingenberg, 2008 y referencias en este trabajo).

1.5.2 Integracion y modularidad. Definicion

La definicion mas aceptada de integracion morfoldgica es, como hemos indicado
anteriormente, la correlacion existente entre los diferentes caracteres de un organismo
(Figura 1.26a). Esta interaccion entre las diferentes partes puede tener un origen
funcional, se puede haber creado durante el proceso de ontogenia, o bien se puede
deber a factores genéticos como la pleiotropia (Olson y Miller, 1958). Si bien estos tres
factores influyen en la correlacion entre caracteres, en cada caso siempre hay un factor
predominante que va a producir diferentes tipos de integracion: integracion funcional,
integracion de desarrollo e integracion genética (Cheverud, 1966). La integracion
funcional se produce cuando diferentes caracteres fenotipicos participan en una funcion
comun, y estas interacciones afectan a la forma en que el organismo desarrolla dicha
funcion. La integracion de desarrollo ocurre cuando los caracteres interactian durante el
desarrollo del organismo o bien son dirigidos por un proceso de desarrollo comun. Estas
dos formas de integracion estan directamente relacionadas, ya que el desarrollo se puede
ver como una funcion dindmica, y la integracion funcional en el adulto parece ser que
se puede producir durante la integracion del desarrollo (Cheverud, 1966). Por ultimo, a
nivel poblacional, los caracteres morfologicos se convierten en genéticamente integrados
cuando conjuntos de caracteres fenotipicos se heredan a la vez independientemente de
otros conjuntos de caracteres. Esta herencia conjunta se produce principalmente por
pleiotropia y por desequilibrio de ligamento (linkage disequilibrium en voz inglesa).
Segun Cheverud (1966), la integracion genética puede llevar a lo que se conoce como
integracion evolutiva, que es cuando los caracteres morfologicos co-evolucionan debido

a una respuesta a la seleccion de manera coordinada.

La modularidad por su parte es un concepto interrelacionado con el de integracion

e igualmente basado en el principio de correlacion entre caracteres. La diferencia estriba



en que la modularidad, en lugar de medir el nivel de integracion global de un elemento
a partir de la interaccion entre todos sus caracteres, busca posibles subdivisiones (i.e.,
modulos) del organismo que tengan internamente una integracion mas fuerte que la
interaccion existente con el resto de modulos (Klingenberg, 2009) (Figura 1.26b). El

modulo es por lo tanto, una unidad con una fuerte integracion entre sus caracteres pero
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Figura 1.26 Ejemplo grafico de como estan interrelacioandos los caracteres dentro de una estructura
integrada (A) y otra modularizada (B). En la estructura integrada los caracteres muestran una fuerte
correlacion entre ellos, mientras que en la modularizada la correlacion entre caracteres dentro del médulo
es mas fuerte que la intereaccion existente entre los modulos (Klingenberg, 2008).
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que a la vez mantiene una relativa independencia del resto de unidades que forman
el todo (Klingenberg, 2009). Wagner (1986) distingue dos posibles origenes para la
formacion de moddulos, modularizacion por parcelacion y por integracion (Wagner,
1986). La formacion de modulos por parcelacion consiste en la eliminacion diferencial
de los efectos pleiotropicos entre caracteres pertenecientes a complejos diferentes (Figura
1.27). Esta férmula de creacion de mddulos es s6lo posible en un escenario en el cual el
patron primitivo presenta un grado de integracion muy fuerte. En cambio, la formacion
de moddulos por integracion se da en un contexto donde el estado primitivo representa
muchos caracteres independientes. En esta situacion, es posible que los mddulos se
formen al servir estos caracteres conjuntamente en un papel funcional, esto se denomina

integracion diferencial (Wagner, 1986).

Integracion, distribucion de la variacion

Los conceptos de integacion morfologica y modularidad se han relacionado con
la capacidad de evolucionar de los organismos (Cheverud, 1996; Wagner y Altenberg,
1996; Kirschner y Gerhart, 1998; Hansen y Houle, 2004; Klingenberg, 2005). Uno de
los elementos imprescindibles para que se produzca un cambio evolutivo es la presencia

de variacion en la poblacion (Darwin, 1859; Gomulkiewicz y Houle, 2009). El proceso
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Figura 1.27 Ejemplo de modularizacion por parcelacion debido a la eliminacion diferencial de los efectos
pleiotrdpicos entre caracteres pertenecientes a complejos diferentes (A). La pleiotropia es el efecto por el
cual un solo gen es responsable de efectos fenotipicos o caracteres distintos y no relacionados, circunstancia
que favorece la interaccion entre los caracteres y por la tanto la integracion. B, los graficos bivariantes
representan la integracion entre los caracteres F2-F3 por un lado y F3-F4 por otro en los dos fenotipos
representados, integrado y modularizado. Un mayor correlacion entre los caracteres indica una mayor
integracion y viceversa. Extraido y modificado de Porto et al. (2013) y Goswami et al. (2015).



Introduccion general 55

de seleccion natural requiere una cantidad suficiente de variacion, de manera que una
parte del material genético se transfiera de una generacion a otra. En una escenario en
la que la seleccion actua en una determinada direccion, una poblacion necesitara de
un numero suficiente de fenotipos que le permitan responder a la misma y evitar la
extincion (Villmoare, 2013). Se ha propuesto que las estructuras con una gran variacion
son también las mas integradas y viceversa (e.g., Gomez-Robles y Polly, 2012). Esta
relacion entre alta variacion y un fuerte grado de integracion se basa en la necesidad que
tienen las estructuras muy variables en mantener fuertes lazos de correlacion entre sus
partes (i.e., integradas) para conservar su funcionalidad (Riedl, 1975; Goémez-Robles y
Polly, 2012). En el caso de la integracion morfoldgica, la correlacion existente entre los
caracteres hace que la variacion se concentre en unos pocos ejes dentro del morfoespacio
denominados “lineas de menor resistencia” (Schluter, 1996) (Figura 1.28). Por un lado,
esta circunstancia puede facilitar el cambio evolutivo en la direccion de la seleccion, pero
por otro lado, puede actuar como un factor de restriccion en la habilidad del organismo
para responder a las presiones de la seleccion si hay un cambio en la direccion de la

misma (Cheverud, 1984; Biirger, 1986) (Figura 1.28).

Dicho de otro modo, la integracion morfologica puede incrementar la habilidad
de un elemento de evolucionar rapidamente en una direccion en particular, en un
escenario en el que un cambio en el patron de la integracion coincida en el mismo eje que
el pico adaptativo (Wagner, 1988). Sin embargo, si hay un cambio en la direccion de la
seleccion, el hecho de que la variacion esté mayoritariamente concentrada en un sélo eje,
la integracidon actuard como una restriccion a la seleccion (Klingenberg, 2004) (Figura
1.28b). Esta es la paradojica relacion entre la variacion y la integracion y que tanto debate
ha creado (Biirger, 1986). Por una lado, la integracion morfologica puede facilitar la
evolucion en una determinada direccidon, mientras que por otro puede restringirla si hay

un cambio en el patron de seleccion (Villmoare, 2013).

La circunstancia contraria se da en estructuras con menor grado de integracion.
En este caso la distribucion de la variacion en el morfoespacio es muy homogénea, sin
una direccion predominante de los vectores (Figura 1.28a). En este escenario, un caracter
seleccionado positivamente podra individualmente responder a la seleccion sin condicionar
al resto de la estructura. Dos consecuencias se pueden derivar de esta situacion, por una
lado la estructura tendrd una mayor flexibilidad para adaptarse a los cambios selectivos.

Por otro lado, estos cambios evolutivos seran menores e incluso, si esta circunstancia se
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prolonga en el tiempo, podria incluso derivar en una situacion de estasis morfoldgico
(Lande, 1979; Gomulkiewicz y Houle, 2009). Resumiendo estos dos escenarios evolutivos
en base a la distribucidn de la variacion, podemos decir que una fuerte integracion tendra
la capacidad de producir morfologias més extremas y homoplasias, mientras que una

menor integracion tendera a estabilizar los fenotipos existentes.
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Figura 1.28 Representacion grafica del efecto de la covariacion entre caracteres y la evolvabilidad. En
ambos diagramas se reflejan las medidas de dos variables en dos hipotéticas poblaciones de 100 individuos.
En el diagrama A, las dos variables no presentan correlacion alguna, y los ejes de maxima variacion
son practicamente iguales. En el diagrama B, las dos variables muestran una fuerte correlacion positiva,
coincidiendo el eje de mayor variacion con la linea de isometria y el eje secundario de variaciéon (mucho
menor) perpendicular al primero. Posteriormente las dos poblaciones son expuestas a tres gradientes de
seleccion de la misma magnitud pero diferente direccion entre si (B,, B,, B,) en base a la ecuacion de
Lande (1979). De esta exposicion, obtenemos las tres respuestas evolutivas correspondinetes (AZ , AZ,,
AZ,). En el diagrama A, la estructura de covariacion no limita la capacidad del fenotipo para responder a
la seleccion, y en los tres casos las respuestas son paralelas al gradiente de seleccion. En el diagrama B, la
estructura de covariacion (muy integrada), altera la capacidad del fenotipo de evolucionar en la direccion
de los gradientes, excepto en el gradiente de seleccion B, que esta alineado con el eje de mayor variacion,
resultado en una fuerte respuesta de AZ . Este caso representaria la direccion con mayor capacidad evolutiva
en el espacio fenotipico planteado. En cambio, el gradiente f,, que se sitta en paralelo al segundo eje de
mayor variacion, muestra una débil respuesta de AZ,. Como resultado se produce una situacion de fuerte
constriccion evolutiva en esta direccion. El tercer gradiente de seleccion (B,), lleva a al poblacion a un
angulo de 135° con respecto a los otros gradientes, por lo que la Variable 1 no estd técnicamente bajo
seleccion. Aun asi, la fuerte integracion entre las dos variables tiene como consecuencia una respuesta
evolutiva significativa en la Variable 1. De forma general, se pude decir que las estructuras con bajos
niveles de covariacidn tienen potencialmente mas capacidad de evolucionar, en cambio las mas integradas
restringen esta capacidad en ciertas dimensiones del morfoespacio. Extraido y modificado de Rolian (2014).
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Integracion y modos de evolucion

Como hemos visto, las diferencias en el grado de integracion estan representadas
por la distribucion de la variacidon de los vectores propios o autovectores (eigenvectors
en voz inglesa) en el morfoespacio, y se ha relacionado con los modos de evolucion
(Cheverud, 1996; Wagner y Altenberg, 1996). Por ejemplo, una estructura fuertemente
integrada concentra la mayor parte de la variacion en unos pocos ejes preferenciales o lineas
de menor resistencia (al cambio evolutivo), este escenario de alta integracion se relaciona
con la evolucion direccional. En cambio, si el nivel de integracion es bajo, la variacion se
distribuye de manera mas homogénea en el morfoespacio y sin una direccion preferencial,
en este escenario el modo de evolucion més plausible es la seleccion estabilizante (e.g.,
Klingenberg, 2005). Esto se sostiene sobre la idea de que en poblaciones poco integradas,
si la media se desvia del Optimo selectivo, tendran mas posibilidades de recuperar
este Optimo de nuevo al presentar una distribucion de la variacion no preferencial en
el morfoespacio (Steppan et al., 2002). Esta circunstancia puede llevar a una situacion
de relativa estabilidad morfoldgica si se prolonga en el tiempo (i.e., estasis), ya que el
optimo puede, como hemos dicho previamente, ser recuperado en cualquier direccion
(Figura 1.28a). Por el contrario, en las estructuras muy integradas donde la mayor parte
de la variacion esta concentrada en unos pocos ejes, dependiendo de la direccion de la
desviacion que tome la media de la poblacion con respecto al Optimo selectivo, es posible
que ese Optimo nunca puede ser recuperado de nuevo debido a la restriccion impuesta por

la estructura de correlacion (Goémez-Robles y Polly, 2012) (Figura 1.28b).

Se ha hipotetizado que la modularidad es una propiedad que se ha incrementado
en los organismos a lo largo de la evolucion, mientras que la integracion ha decrecido
(Wagner, 1996). Esta prediccion se basa en que una fuerte integracion de los caracteres
funciona como como un control en la variacion y por tanto, en la evolucion fenotipica
(Figura 1.28b). Por otro lado, la critica a esta hipdtesis es que, si bien es cierto que la
modularidad se ha incrementado en el tiempo a partir de los organismos mas simples hasta
formas las biotas actuales, no se ha demostrado que exista un incremento significativo
en la complejidad de los organismos a lo largo del arbol de la vida (Marcot y McShea,
2007). Ademas, algunos estudios macroevolutivos sugieren que es improbable que exista
una tendencia evolutiva tan simple, tal y como demuestran los patrones de integracion
en el craneo de los mamiferos (Goswami, 2006; Porto et al., 2009) o, en la evolucion de

invertebrados marinos (Gerber, 2013).



58 Capitulo 1

1.5.3 Antecedentes sobre integracion

En este apartado vamos a hacer un breve resumen sobre algunos trabajos que se
han realizado sobre integracion morfologica y fenotipica. No se pretende hacer un repaso
bibliografico de la gran cantidad de publicaciones que hay al respecto (para eso ver por
e.g., Klingenberg, 2013), ya que desde el trascendental trabajo de Olson y Miller en 1958
se han realizado numerosos estudios de integracion en vertebrados, especialmente en
mamiferos, y mas concretamente en el estudio de craneos y mandibulas (e.g., Cheverud,
1982; Zelditch y Carmichael, 1989; Hallgrimsson et al., 2009). Esta circunstancia esta
cambiando en los ultimos afios con la auge de los estudios de integracion en muchos
otros organismos, asi como en el estudio del esqueleto post-craneal (Hanot et al., 2018;
Larouche et al., 2018; Lopez-Aguirre et al., 2019). La idea de este apartado es introducir
algunos resultados que puedan poner en contexto los trabajos que se van a presentar en
esta Tesis Doctoral, y para ello vamos a comenzar con algunos estudios del craneo y post-

craneo en mamiferos, para después centrarnos en los estudios relativos a primates.

Craneo mamiferos

En estudios recientes sobre la interaccion de las distintas partes anatémicas que
forman el craneo, se ha detectado una fuerte patron de integracion entre los mamiferos
con la excepcion de los géneros Homo, Pan 'y Gorilla, siendo el primero el que presenta
los niveles de integraciéon mas bajos (Porto et al., 2009). A pesar de esta similitud en los
patrones existen diferencias significativas en el nivel de integracion. Esto parece indicar
que la diversificacion morfologica del craneo se produjo a pesar del estasis relativo del
patrén de covariacion (Marroig et al., 2009). Ademas, se ha hipotetizado que la similitud
observada en los patrones podria deberse al resultado de la seleccion estabilizadora como
cohesion estructural entre las diferentes partes del craneo. De esta forma, el desarrollo y
funcionalidad del crdneo se mantendria mientras la morfologia se diversifica (Marroig et
al., 2009; Porto et al., 2009).

Post-craneo mamiferos

Algunos de los primeros estudios que se centraron en el estudio del esqueleto post-
craneal en mamiferos, analizaron los niveles de integracion de los huesos largos de las

extremidades anteriores y posteriores a dos niveles, la integracion dentro de la estructura de
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cada hueso, y la integracion entre los huesos homoélogos (e.g., la fibulay laulna o el fémury
el humero; Young y Hallgrimsson, 2005; Young et al., 2010). En estos estudios observaron
que los mamiferos placentarios mostraban un patron relativamente conservador de fuerte
integracion a dos niveles, dentro de cada hueso, y entre los elementos homologos. A pesar
de las similitudes en el patrén de integracion, también observaron diferencias relativas
entre algunos grupos de mamiferos placentarios, y que correspondian con grupos que
diferian considerablemente en el tipo de locomocién (Figura 1.29). De estos resultados
concluyeron que este fuerte patron de integracion comun en los mamiferos se rompid
por la fuerte presion selectiva de los diferentes tipos de estrategias de locomocion (i.e.,
vuelo, braquiacion o bipedismo) (Young et al., 2010). Estudios posteriores mostraron que
este patron relativamente conservador a nivel de cada elemento, y de la relacion entre
ellos, no era aplicable a marsupiales y monotremas, probablemente debido a diferencias
ontogénicas relacionadas con los modos de reproduccion (Bennett y Goswami, 2011;
Kelly y Sears, 2011).

Craneo primates

Desde los primeros trabajos de Cheverud (1989, 1995), la integracion del
craneo en primates es probablemente el tema mas prolifico en la literatura referente a la
integracion (e.g., Ackermann y Cheverud, 2000; Lieberman et al., 2000; Strait, 2001). El
consenso general es que los diferentes modulos que anatdmicamente componen el craneo
(i.e., base del craneo, cara y neurocraneo) estan fuertemente integrados en los primates.
Asimismo, se ha sugerido que la base del craneo cumple la funcion de integrar los tres
modulos que lo componen (Lieberman et al., 2000; Bastir y Rosas, 2005; Singh et al.,
2012). En contraposicion a estos estudios, otros sugieren que la base del craneo y la
cara son modulos relativamente independientes, en particular en los humanos (Polanski y

Franciscus, 2006; Marroig et al., 2009; Porto et al., 2009).

Post-craneo primates

En este apartado vamos a centrarnos en tres elementos anatdémicos: los miembros
anteriores y posteriores, los autopodos de las manos y de los pies, y la pelvis. El estudio
de integracion entre los miembros superiores y posteriores sugiere que los genes que
determinan la morfologia de los huesos de los miembros anteriores son los mismos que

determinan la morfologia de los miembros posteriores (e.g., fémur-htimero). Esto indica
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que cualquier cambio en la funcion de los mismos, o en la expresion de estos genes, se
manifestard de manera coordinada entre los miembros anteriores y posteriores derivando
en una fuerte integracion entre ellos (Margulies et al., 2001; Shou et al., 2005; Young y
Hallgrimsson, 2005). Esto supone una ventaja para especies cuadrupedas, ya que mejora
la accion locomotora y facilita la evolucion morfologica y de tamaio paralela entre ambos
pares de miembros. En cambio, esta circunstancia supondria una fuerte constriccion si los
miembros anteriores y posteriores se convierten en divergentes funcionalmente. En este
contexto, la seleccion favoreceria aquellos individuos con unos niveles de covariacion
fenotipica y genotipica menores, y esto es lo que proponen Rolian (2009) y Young et al.
(2010) para los para los hominoideos en comparacion con el resto del orden Primates. Los
ultimos estudios sugieren que los miembros anteriores y posteriores de los hominoideos
son funcionalmente divergentes, demostrando que presentan unos niveles de integracion
mas bajos que los primates del nuevo mundo (Figura 1.29). Estos estudios sugieren que
la reduccion en el patron de integracion que comparten los hominoideos habria facilitado

la emergencia de proporciones distintas entre los miembros anteriores y posteriores.

Rolian (2009) llega a la misma conclusion en el estudio de los autopodos de las
manos y de los pies, donde revela que las especies cuadripedas y cuadrumanas presentan
una fuerte integracion entre los miembros anteriores y posteriores, probablemente debido a
una respuesta a la seleccion coordinada (Rolian, 2009). Desde un punto de vista funcional,
esta fuerte integracion puede haber sido mantenida o seleccionada ya que representa una
ventaja compartida en funciones como el agarre y la propulsion en sustratos idénticos
(Rolian, 2009). En cambio, aquellas especies cuyos miembros anteriores y posteriores
son divergentes presentan unos niveles de integracion mas bajos desde el punto de vista
funcional. Este menor grado de integracion se da principalmente entre los hominoideos,
y dentro de este grupo en los gorilas, y sobre todo en los humanos modernos. Siguiendo
el mismo razonamiento, parece ser que el incremento en funciones especializadas como
la manipulacién manual y el bipedismo, podrian haber afectado negativamente en la

covariacion entre los caracteres que determinan la morfologia de los autdépodos.

El analisis de la integracion en la pelvis de los primates revela que,
independientemente de la influencia filogenética y locomotora, este elemento se caracteriza
por tener unos niveles bajos de integracion y por presentar un patréon comun de integracion
en todas las especies (Lewton, 2012). Aun asi, al igual que hemos visto en los estudios

previos, los gorilas, chimpancés, gibones y humanos modernos presentan magnitudes de
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integracion mas bajas que el resto de primates, caracteristica de los organismos con una
mayor capacidad de evolucionar. Dentro de los grandes simios, otro estudio concluye que
la pelvis en los humanos modernos tiene niveles mas bajos de integracion que los gorilas
y los chimpancés. Esta ruptura en el patrén de integracion primitivo en el linaje que dio
lugar los humanos modernos les habria permitido adaptarse mas facilmente a las nuevas
demandas selectivas requeridas por la locomocion bipeda, ya que la disminucion de los
niveles de integracion en la pelvis habria facilitado la respuesta de este elemento a las

demandas evolutivas (Grabowski et al., 2011).

Columna vertebral mamiferos

Apenas hay estudios que hayan comparado los niveles de integracion en la
columna vertebral entre los mamiferos. El unico trabajo a gran escala taxondmica se
ha publicado recientemente (Jones et al., 2018b). En este estudio se analiza el grado
de integracion en cinco vértebras del complejo toracico-lumbar. De ¢l se concluye que
la modularidad regional que presentan los mamiferos se debe principalmente a factores
funcionales relacionados con la locomocion. Esta adaptacion, dicen, se ha producido de
manera relativamente rapida, especialmente en la zona lumbar, la cual presenta mayor
capacidad para responder a la seleccion (Jones et al., 2018b). Otros dos estudios muy
recientes también analizan la integracion y la modularidad en la columna vertebral pre-
sacra en una familia concreta de mamiferos, los felinos (Randau y Goswami, 2017a,
2017b). De manera similar concluyen que la regionalizacion presente en la columna
vertebral pre-sacra en los felinos estéd relacionada con factores ecoldgicos y funcionales.
Ademas, también han observado que la region lumbar es mas susceptible de responder a
las demandas de la seleccion que la regidn toracica o la cervical, esta ultima fuertemente

restringida por factores filogenéticos (Randau y Goswami, 2017a, b).

Columna vertebral primates

Finalmente, dentro el orden de los primates no se ha analizado la integracion en la
columna vertebral. El tnico trabajo relacionado se centra exclusivamente en la columna
cervical de los hominoideos (Villamil, 2018). De este trabajo se concluye que los patrones
de integracion observados en este grupo corresponden de forma general a los encontrados
previamente en los mamiferos, independientemente de las diferencias en la locomocion

(Villamil, 2018). Con esto se refiere a un patron altamente conservador y fuertemente
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Monotremata Marsupialia Placentalia Hominoidea

Figura 1.29 Patrones de covariacion en cada elemento de las extremidades, y también entre los homologos
de las extremidades anteriores y posteriores en diferentes grupos de mamiferos. El color rojo indica fuerte
integracion, el azul intermedia y el verde baja integracion. En general, los mamiferos placentarios muestran
una fuerte integracion entre cada elemento y entre las extremidades anteriores y posteriores. Sin embargo,
los hominoideos no siguen este patrén, sino que muestran una relativa disociacion entre los miembros
anteriores y posteriores. Extraido y modificado de Goswami et al. (2014).

restringido por la influencia de los factores pleiotropicos comunes a todos los mamiferos
(Buchholtz, 2012). Villamil (2018) considera que la columna cervical deberia considerarse

como un todo y no como una regiéon con modulos relativamente independientes.

Sintesis de la bibliografia

De todos los resultados que hemos visto en este apartado podemos concluir de
manera general que los patrones de integracion se conservan entre los grandes clados
(Marroigy Cheverud,2001; Marroigetal.,2009; Porto etal.,2009; Goswamiy Polly,2010).
Aun asi, hemos visto como existe cierta variacion, sobre todo en las magnitudes o niveles
de integracion, y que estas diferencias permiten la variabilidad morfologica. Ademas, la
ruptura en los patrones de integracion en ciertos grupos ha permitido la diversificacion
evolutiva al adoptar una mayor flexibilidad a las demandas selectivas y poder explorar asi
nuevas areas del morfoespacio. También hemos visto que los hominoideos presentan unos
niveles de integracion mas bajos que el resto de primates, y de forma general, al menos en
los elementos anatomicos analizados, los humanos modernos son los menos integrados.
Los principios tedricos de la integracion dicen que los elementos menos integrados son
mas sensibles a responder a las demandas de la seleccion, por lo que de alguna manera
tienen también mayor capacidad de evolucionar (Cheverud, 1996; Wagner y Altenberg,
1996; Kirschner y Gerhart, 1998; Hansen y Houle, 2004; Klingenberg, 2005). Por ultimo,

también hemos visto que los elementos que presentan mayor habilidad para responder
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a las demandas de la seleccion son los menos integrados, y funcionalmente los mas

divergentes.

1.5.4 Importancia del estudio de la integracion

La integracion morfologica es un atributo de gran importancia para reconstruir y
entender el proceso evolutivo de los caracteres y de los organismos. Una de las grandes
cuestiones de la biologia evolutiva es dilucidar cuales son los procesos de diversificacion
de la forma a lo largo del tiempo geoldgico. Varios enfoques pueden dar respuesta a
esta cuestion analizando diversos factores, desde la genética, la ontogenia, la ecologia, el
medioambiente o los procesos de extincion (Goswami, 2015). Los andlisis que intentan
identificar y modelar los ejes impulsores primarios de los patrones morfoldgicos evolutivos
a gran escala pueden incorporar material fosil, y por tanto se centran principalmente en
factores extrinsecos como el medioambiente y la extincion (Archibald, 2011). Aun asi, no
hay que olvidar que hay factores intrinsecos como la influencia genética y el desarrollo
en las interacciones entre los caracteres que tienen potencialmente una gran influencia
en la variacion fenotipica (Fondon y Garner, 2004; Klingenberg, 2010) y por ende, en
la evolucion morfologica a gran escala (Wagner, 1988). Incluir estos factores en los
analisis seria de gran utilidad para comprender de manera global el proceso evolutivo.
Desafortunadamente, la inclusion de factores extrinsecos e intrinsecos en los estudios
macroevolutivos es complicado debido a la dificultad de reunir datos tan diversos desde
un punto de vista multidisciplinar. Para ello seria necesario conseguir analizar de manera
conjunta datos morfologicos e incorporar informacion referente a la influencia genética 'y

de desarrollo en el fenotipo.

El estudio de la integracion morfoldgica aporta practicamente un nico sistema en
el cual datos relacionados con la genética o el desarrollo de las interacciones entre caracteres
pueden ser recuperados de organismos completamente extintos en forma de covariacion de
los caracteres, y combinarlos con datos provenientes de organismos actuales (Goswami,
2015). Ademas, la existencia de niveles de integracion significativos entre caracteres
permite reducir a unos pocos ejes de variacion bases de datos multidimensionales que
de otra manera serian muy complicados de analizar. Por tanto, los andlisis de integracion
morfoldgica son de gran importancia al poder potencialmente conectar la morfologia con

la genética, la ontogenia, y la paleobiologia en modelos y métodos evolutivos.
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Como hemos visto, los patrones de integracion pueden evolucionar en respuesta a
la seleccion, la cual tiene a su vez la capacidad de permitir la evolucion hacia nuevas areas
del morfoespacio y por lo tanto, de crear nuevos fenotipos (Porto et al., 2009). El estudio
de la integracion permite analizar evolutivamente cémo estos patrones han cambiado
entre especies a lo largo del tiempo, de manera que podamos ampliar la vision de como y
cuando se han producido los cambios fenotipicos dentro un clado (Marroig et al., 2009;
Young et al., 2010). Como método complementario a la integracion y a la modularidad,
en el siguiente apartado vamos a ver nuevas herramientas que nos permitan avanzar en
el estudio evolutivo de los organismos. En €l trataremos la base teorica de los diferentes
indices que utilizamos en el cuarto trabajo de esta Tesis Doctoral. Nos referimos a los

indices que analizan la respuesta de una estructura a la seleccion (Figura 1.30).

1.5.5 Respuestas a la seleccion

En este apartado como ya hemos adelantado anteriormente, vamos a exponer de
forma somera los principios tedricos de los cuatro indices que representan la respuesta
a la seleccion de una estructura, y que han sido utilizados en el capitulo siete de esta
Tesis Doctoral. Se trata de los conceptos de respondabilidad, evolvabilidad, flexibilidad y
restriccion. Hemos visto el papel que juegan y la importancia que tiene la integracion en
la formacion (o retencion) de nuevas estructuras fenotipicas, y por tanto en la evolucion
de los organismos. Los estudios de integracion morfologica se basan en herramientas que
analizan las matrices de correlacion de las estructuras (Cheverud et al., 1989), pero estas
herramientas per se no son suficientes para comprender completamente las implicaciones

evolutivas que tiene su organizacion interna (Marroig et al., 2009).

Origen

Hasta ahora, la falta de herramientas analiticas que pudiesen comparar los
patrones (y magnitudes) de integracion morfoldgica entre grupos y los relacionasen con
la estructura genética de los mismos, dificultaba el avance en la comprension del papel de
la integracion en la evolucion. En la ultima década, la aparicion de varias herramientas
han conseguido suplir esta carencia a partir del analisis de las matrices de variacion/
covariacion (V/CV) de las estructuras estructuras estudiadas (Hansen y Houle, 2008;
Marroig et al., 2009). Estas herramientas se basan en la ecuacién creada por Lande

(1979), a partir de la cual se estima la respuesta a la seleccion de la matriz de V/CV de
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una estructura determinada. Para ello se crea una simulacion aleatoria de gradientes de
seleccion, y estos se confrontan con la distribucion de la variacion en los caracteres que
componen dicha matriz de V/CV (Cheverud y Marroig, 2007; Hansen y Houle, 2008;
Marroig et al., 2009). De las respuestas de la matriz de V/CV a los vectores de seleccion,
se obtiene la magnitud y la direccion de respuesta a la seleccion de la estructura a analizar.
En la ecuacion original de Lande, la matriz de V/CV se calcula a partir del genotipo. En
cambio, en los estudios fenotipicos, la matriz de V/CV se calcula en base al fenotipo,

asumiendo la similitud entre ambas matrices (Cheverud, 1988).

La importancia de los nuevos métodos propuestos para estudiar las respuestas a
la seleccion reside en gran parte en la compatibilidad con los andlisis de integracion, ya
que ambos enfoques basan sus andlisis en la matriz de correlacién/covariacion (Hansen et

al., 2003), y en que ademas con conceptos evolutivos que estan relacionados (Cheverud,

~ | Flexibilidad
(cos 9)

Evolvabilidad

Evolvabilidad
condicional

A

Figura 1.30 Diagrama con los diferentes indices de respuesta a la seleccion. Los circulos muestran la
respuesta a la seleccion en dos caracteres, Z, y Z,. El vector p muestra la direccion de la seleccion. Exponemos
una hipotética poblacion al vector de seleccion () y obtenemos las respuestas evolutivas correspondientes.
Respondabilidad (circulo azul), evolvabilidad (distancia entre las lineas rojas), evolvabilidad condicional
(circulo verde) y flexibilidad. La respondabilidad representa la magnitud de la respuesta a la seleccion. La
evolvabilidad es la respuesta a la seleccion en la direccion de la seleccion. La evolvabilidad condicional
calcula el grado de evolvabilidad en un hipotético escenario en el que existe seleccion estabilizadora en la
direccion de la seleccion, por lo que la poblacion no se puede desviar de la direccion del vector de seleccion
(B). Por ultimo, la flexibilidad, calculada como el coseno entre la respondabilidad y la evolvabilidad,
representa la capacidad de una poblacion de adapatarse a la seleccion.
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1996; Klingenberg, 2008). A partir de los estudios que hemos mencionado anteriormente,
pero principalmente de los de Hansen y Houle (2008) y Marroig et al. (2009), se han
derivado cinco medidas principales o indices de seleccion que calculan la habilidad
de respuesta que tiene una poblacion a la seleccion: respondabilidad, evolvabilidad,
evolvabilidad condicionada, flexibilidad y restriccion (constraints en voz inglesa). En la
figura (1.30) podemos ver una grafica bivariante con dos dimensiones definidas por los
caracteres Z1 y Z2 donde se representa la respuesta de la respondabilidad, la evolvabilidad,
la evolvabilidad condicionada y la flexibilidad con respecto a un vector de seleccion (ver
capitulo 3 material y métodos para las definiciones). Cabe destacar que en esta Tesis
Doctoral no utilizaremos el indice de evolvabilidad condicionada por el amplio niimero

de individuos que requiere para los analisis.

1.5.6 Literatura sobre las respuestas a la seleccion

La bibliografia referente a las respuestas a la seleccion es todavia, hoy por
hoy, relativamente escasa, y mas si cabe en lo referente a la columna vertebral. Los
trabajos que se van a citar en este apartado son, en algunos casos, los mismos que los
referentes a la seccion de la integracion. El objetivo de hacerlo de esta manera es incluir
estudios en los que ambas técnicas han sido utilizadas de manera conjunta. De esta
forma podremos comparar los resultados obtenidos en los analisis de integracion con
respecto a los de respuestas a la seleccion y mas concretamente a los de evolvabilidad,
ya que tradicionalmente se ha postulado que la integracion es un factor limitador de la
evolvabilidad de las estructuras (e.g., Gomez-Robles y Polly, 2012). En este caso no
vamos a subdividir la seccion entre mamiferos no-primates y primates, sino que estara

organizada en tres sub-secciones anatdmicas, craneo, post-craneo y columna vertebral.

Craneo

Los diferentes trabajos sobre las respuestas a la seleccion de los craneos en
mamiferos obtienen de forma general conclusiones similares, y estas concuerdan con la
teoria de la integracion y de la seleccion (Marroig et al., 2009; Shirai y Marroig 2010;
Porto et al., 2013; Goswami et al., 2015). De estos trabajos se deduce que los grupos
con mayores magnitudes de integracion estan asociados con una menor modularidad

y con grandes efectos restrictivos en la evolvabilidad y en la flexibilidad (Marroig et
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al., 2009). Por el contrario, aquellos grupos, 1éase primates y en especial hominoideos,
con magnitudes mas bajas de integracion presentan craneos mas modularizados, menos
restringidos y con mayor indice de flexibilidad para responder a la seleccion (Marroig et
al., 2009). Relativamente contrario a estas conclusiones es el trabajo de Goswami et al.
(2015), en el que, de forma similar, concluyen que la integracion limita la flexibilidad,
dirigiendo la respuesta a la seleccion en una direccion distinta a la propia de la seleccion.
Pero por otro lado, discrepan en que la integracion no siempre limita la evolvabilidad
de los organismos, ya que puede favorecer la evolucion de estos en la linea de menor
resistencia (i.e., ejes principales de variacion). Segiin Porto et al., (2013), la variacién
correspondiente a ese primer eje de menor resistencia esta representada por el tamafio,
lo cual significa que éste es un factor muy importante en la integracion, y por tanto, en la

direccion en la que evoluciona una estructura, en este caso el craneo (Porto et al., 2013).

De entre todos los grupos de mamiferos analizados, los primates presentan los
mayores indices de flexibilidad. Ademads, también tienen una mayor modularidad craneal,
con niveles incluso incluso tres veces superiores a los obtenidos por los marsupiales
(Shirai y Marroig, 2010). Entre los primates, los géneros Homo y Pan muestran la mayor
flexibilidad para responder a las demandas de la seleccion. Ademas, los géneros Gorilla,
Pan, Homo y Papio (este tltimo como excepcion fuera de los hominoideos), son los que

muestran mayor capacidad de evolucion (Porto et al., 2013).

Post-craneo

A parte de los estudios sobre la columna vertebral que veremos a continuacion
mas en detalle, los estudios sobre capacidad de respuesta a la seleccion de otros elementos
anatomicos del esqueleto post-craneal, se han centrado principalmente en la pelvis y en
los autépodos de las manos y de los pies. Se ha sugerido que la pelvis, independientemente
de la estrategia de locomocion, tiene una alta capacidad de evolucionar en la direccion
de la seleccion en el orden Primates (Lewton, 2012). A pesar de presentar un patron
de integracion y evolutivo similar, los catarrinos (i.e., primates del viejo mundo), y
especialmente los hominoideos, muestran mayores indices de flexibilidad evolutiva que
los platirrinos (i.e., primates del nuevo mundo) (Lewton, 2012). El trabajo de Grabowski
et al. (2011) difiere con el de Lewton en un punto esencial, y es la homogeneidad del
patron evolutivo. En este estudio tan s6lo analizan la estructura de la pelvis a nivel

de integracion y de respuesta selectiva en los hominineos, pero observan una ruptura
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por parte de los humanos modernos del patron primitivo de integracion, el cual estd
representado por unos mayores niveles de integracion entre los caracteres de la pelvis
(Grabowski et al., 2011). Esta ruptura del patrén primitivo por parte de los humanos
modernos tiene como consecuencia cuatro ejes esenciales en la estructura de su pelvis,
unos niveles de flexibilidad mayores que en el resto de especies, una menor integracion,
una menor restriccion evolutiva y una mayor autonomia de los caracteres. En contra de
lo que se podria suponer, los gorilas y los chimpancés presentan unos mayores niveles de
evolvabilidad que los humanos modernos, indicativo de que realmente la integracion no
siempre es un factor limitador de la seleccion. En cambio, y por los visto hasta ahora, la
flexibilidad siempre esta correlacionada de manera significativa (correlacion negativa),

con la integracion. Es decir, a mayor integracion menor flexibilidad y viceversa.

De manera similar, el andlisis de las respuestas evolutivas en los autdopodos de
los pies y de las manos, revela una mayor habilidad de respuesta en los hominoideos en
comparacion con el resto de primates. Destacan los altos indices de evolvabilidad que
presentan los géneros Gorilla, Hylobates y Homo, y los de respondabilidad en los géneros
Homo, Pan y Gorilla (Rolian, 2009). AlUn asi, no se puede extrapolar en base a estos
resultados que esta mayor capacidad de respuesta a la seleccion colectiva que presentan
los autopodos responda a factores funcionales. No hay que olvidar que otros factores
como la influencia del tamafio y la pleiotropia contribuyen notablemente en la correlacion

entre caracteres (Rolian, 2009).

Columna vertebral

Hay mucha literatura referente al origen de la modularidad o particion en diferentes
regiones en los mamiferos, asi como sobre los factores genéticos que actiian como
limitadores en el nimero de vértebras. En cambio, el nimero de trabajos que directamente
haya analizado la respuesta a la seleccion con la metodologia que estamos abordando en
este apartado es muy escaso. Hasta ahora, el inico trabajo que aplica estos métodos al
estudio de la columna vertebral se centra uinicamente como ya hemos dicho en la seccion
anterior en la columna cervical de los hominoideos (Villamil, 2018). Villamil (2018)
observa que en los tres géneros de hominoideos analizados (Homo, Pan e Hylobates), el
atlas es la vértebra con mayor indice de evolvabilidad de la columna cervical, y el axis la
que menos. La vértebra C7 muestra unos indices de evolvabilidad mas bajos que el resto,

incluso con una magnitud de integraciéon menor que la mayoria de vértebras cervicales.
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Finalmente, concluye que los patrones fenotipicos de integracion en la columna cervical
y en la base del craneo estan fuertemente restringidos por la expresion de los genes Hox
incluso, a pesar del cambio en la evolucién de la estrategia de locomocion producida en

estas especies (Villamil, 2018).
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2.1 OBJETIVO GENERAL

El objetivo general de la presente Tesis Doctoral es avanzar en el conocimiento de
la morfologia y evolucion de la columna vertebral en los hominoideos, haciendo especial
énfasis en la region cervical y en su relacion con el craneo. Para ello, se ha realizado
un estudio dividido en cuatro trabajos, donde se han tratado aspectos morfologicos
de las vértebras cervicales y su relacion con la postura y el tamafio (alometria). El
estudio evolutivo se ha llevado a cabo utilizando métodos filogenéticos, de integracion
morfolédgica, de respuesta a la seleccion, y por medio de la inferencia paleobiologica del
estudio de los fosiles. El material estudiado se compone principalmente de vértebras y
craneos provenientes de taxones actuales, a los cuales se han afiadido algunos restos de
homininos fosiles. El material relativo a los taxones actuales lo constituyen importantes
colecciones de humanos modernos (Homo sapiens), chimpancés y bonobos (género Pan),
gorilas (género Gorilla), y un menor numero de orangutanes (género Pongo) y gibones
(géneros Hylobates y Nomascus). En referencia a los fosiles se han estudiado especimenes
de las especies Austrolopithecus afarensis, Australopithecus sediba, Homo erectus y
Homo neanderthalensis. A nivel metodologico se han utilizado métodos de morfometria
tradicional y de morfometria geométrica. Esto ha requerido el uso de diferentes programas
entre los que podemos destacar Morphol (Klingenberg, 2011), PAST (Hammer et al.,
2001) y R (R Development Core Team, 2011). Dentro de este Gltimo han sido utilizados
diversos paquetes estadisticos especializados que son citados de forma especifica dentro

de cada capitulo.
2.2 OBJETIVOS ESPECIFICOS

Como hemos comentado anteriormente, este estudio se ha dividido en cuatro
trabajos, y cada uno de ellos comprende unos objetivos especificos que detallamos a

continuacion.

Trabajo 1 El rol de la alometria y la postura en la evolucion de la columna cervical

subaxial en Homininae (Capitulo 4).

1.1 Aportar informacion detallada de dos aspectos clave de la morfologia de las vértebras
cervicales subaxiales (C3-C7) en una amplia muestra de homininos: la morfologia en el

plano medio-sagital, y la orientacion de las carillas articulares superiores.
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1.2 Investigar los cambios morfologicos en estos dos aspectos morfologicos a nivel

evolutivo dentro del linaje humano.

1.3 Comprender la influencia del tamafio en la morfologia de la columna cervical subaxial
(alometria) y la correlacion que ésta pueda tener con la postura y la locomocion en los

homininos.

Los resultados de este trabajo han sido publicados en:

Arlegi, M., Gémez-Olivencia, A., Albessard, L., Martinez, 1., Balzeau, A., Arsuaga, J.
L., & Been, E. (2017). The role of allometry and posture in the evolution of the hominin

subaxial cervical spine. Journal of Human Evolution, 104, 80-99.

Ver Apéndice: Articulos (Pag. 334).

Estos resultados también fueron presentados en dos congresos nacionales y uno

internacional:

Arlegi, M., Gomez-Olivencia, A. (Poster) Morfologia de las vértebras cervicales
inferiores (C3-C7) en Homininae en el plano medio-sagital: implicaciones preliminares
en la evolucion humanaXIIl Encuentro de Jovenes Investigadores en Paleontologia.
Cercedilla, 2015. 15-18 abril 2015.

Arlegi, M., Been, E., Martinez, ., Balzeau, A., Albessard, L., Gdmez-Olivencia, A. (Pdster)
La morfologia medio-sagital de las vértebras cervicales inferiores en hominoideos: una
doble aproximacion mediante morfometria tradicional y geométrica. Madrid 23-26 Junio
2015. XIX congreso de la SEAF (Sociedad Espafiola de Antropologia Fisica). Madrid,
23-26 de Junio 2015.

Arlegi, M., Gomez-Olivencia, A., Been, E. (Pdster) The mid-sagittal morphology of the
lower cervical spine in hominoids: preliminary evolutionary implications. 5th annual
meeting, European Society for the study of Human Evolution. Londres, 10-12 septiembre

2015.

Trabajo 2 Integracion morfologica en la region cervical de los gorilas, chimpancés y

humanos modernos (Capitulo 5).

2.1 Cuantificar la interaccion entre caracteres y la modularidad en dos aspectos importantes
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de la columna cervical subaxial:
a) la morfologia en el plano medio-sagital.

b) el tamano relativo, la forma y la orientacion de las carillas articulares superiores.

2.2 Cuantificar la potencial influencia del tamafo en el grado de integracién y covariacion

en las vértebras cervicales subaxiales.

Los resultados de este trabajo han sido publicados en:

Arlegi, M., Gobmez-Robles, A., & Gémez-Olivencia, A. (2018). Morphological integration
in the gorilla, chimpanzee, and human neck. American Journal of Physical Anthropology,
166(2), 408-416.

Ver Apéndice: Articulos (Pag. 334).

y han sido presentados en un congreso internacional:

Arlegi, M., Gomez-Robles, A., Gomez-Olivencia, A. (Poster) Patterns of integration in
the gorillas, chimpanzees and modern human neck. VI Iberian Primatological Conference.
Burgos, 4-7 octubre 2017.

Trabajo 3 Covariacion morfologica entre el craneo y las vértebras cervicales en
Hominidae. (Capitulo 6).

3.1 Testar la hipotética relacion entre la morfologia del crdneo y la de las vértebras
cervicales en hominidos. Explorar la relacion entre el craneo y las vértebras cervicales en

un individuo hominino f6sil, el neandertal de La Chapelle-aux-Saints 1.

3.2 Testar la influencia potencial que tiene la sefial filogenética en la relacién craneo-

vértebras cervicales dentro del proceso evolutivo de los hominidos.

3.3 Explorar patrones de covariacion entre el craneo y las vértebras cervicales en los
humanos modernos y en los dos grupos filogenéticamente mas proximos a estos, Pan 'y

Gorilla.

3.4 Analizar la influencia potencial que tiene el tamafio como factor de covariacion entre
distintos elementos anatdmicos (en este caso craneo y vértebras cervicales) en los tres

grupos arriba mencionados, H. sapiens, Pan 'y Gorilla.
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3.5 Testar si los resultados obtenidos mediante las metodologia de morfometria geométrica

y morfometria tradicional son similares y/o equivalentes.

Trabajo 4 Integracion y repuestas a la seleccion en la columna vertebral de Homo
sapiens (Capitulo 7).

4.1 Explorar magnitudes y patrones de integracion a nivel de vértebras individuales a lo

largo de la columna vertebral pre-sacra.

4.2 Testar la hipotética modularizacion de cada vértebra en dos estructuras relativamente

independientes, cuerpo vertebral y arco neural.

4.3 Analizar las interacciones entre las vértebras pre-sacras y la posible implicacion que

puedan tener en éstas factores como el desarrollo.

4.4 Cuantificar la capacidad de las vértebras para responder a las demandas de la seleccion,
y buscar de esta manera posibles implicaciones evolutivas que puedan explicar los

cambios morfologicos producidos en esta estructura durante la evolucion de esta especie.

4.5 Testar la influencia de la integracidn como posible factor de restriccion en la capacidad

de evolucion de las vértebras pre-sacras.

4.6 Analizar la influencia del tamafo en los niveles de integracion y en la capacidad de

respuesta a la evolucion en la columna vertebral pre-sacra de los humanos modernos.

Los resultados de este trabajo han sido publicados en:

Arlegi, M., Couture-Veschambre, C., Gomez-Olivencia, A. (en prensa). Evolutionary
selection and morphological integration in the vertebral column of modern humans.

American Journal of Physical Anthropology.

Ver Apéndice: Articulos (Pag. 334).

Estos resultados también han sido presentados en un congreso internacional:

Arlegi, M., Veschambre-Couture, C., Gomez-Olivencia, A. Evolutionary selection and
morphological integration in the vertebral column of modern humans. 9th annual meeting,
European Society for the study of Human Evolution. Liege (Bélgica), 19-21 septiembre
2019.
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3.1 MATERIAL

En esta Tesis Doctoral se han estudiado dos regiones anatomicas, la columna
vertebral y el craneo, en una amplia muestra de hominoideos. Estas dos regiones no se
han estudiado de forma conjunta en los cuatro trabajos que forman esta Tesis Doctoral,
ni tampoco se han incluido el mismo niimero de especies de hominoideos en cada uno de
ellos. Por ejemplo, en el primer trabajo (capitulo 4) se han estudiado las cinco vértebras
subaxiales (C3-C7) en 10 especies de la superfamilia Hominoidea, incluyendo ademas
material fosil de las especies H. neanderthalensis, H. erectus, A. sediba y A. afarensis.
En el segundo (capitulo 5), se han estudiado de nuevo las cinco vértebras subaxiales (C3-
C7), pero esta vez a nivel de la subfamilia Homininae (Homo, Pan y Gorilla). El tercer
trabajo (capitulo 6) ha incluido las siete vértebras cervicales y el craneo en la familia
Hominidae (Homo, Pan y Gorilla, Pongo) y, finalmente en el cuarto (capitulo 7), se ha

estudiado toda la columna vertebral pre-sacra en Homo sapiens (Tabla 3.1).

Para realizar la recogida de datos se han visitado numerosas colecciones
osteologicas tanto de instituciones publicas como privadas. Las instituciones publicas son
las siguientes: Musée de ’Homme collection, Paris (Francia); Dept. Zoology, Muséum
national d’Histoire naturelle, Paris (Francia); Royal Museum for Central Africa, Tervuren
(Bélgica); Institute royal des Sciences naturelles de Belgique, Bruselas (Bélgica); Natural
History Museum, Londres (Reino Unido); Nat-Museu de Ci¢ncies Naturals, Barcelona;
Museo anatomico, Universidad de Valladolid; Universidad de Burgos; Arkeologi museoa,
Bilbao. Adicionalmente, para el estudio presentado en el capitulo siete, se ha utilizado
una base de datos recopilada por uno de mis directores, Asier Gomez-Olivencia, en las
colecciones de la Universidad de Burgos; del Cleveland Museum of Natural History,
Cleveland (EEUU) y de la Universidad de lowa, lowa City (EEUU). La institucion privada
que he visitado para recopilar datos es el Powell-Cotton Museum, Birchington (Reino
Unido). La necesidad de visitar tantas colecciones se debe a la dificultad de completar
una muestra de vértebras de hominoideos suficientemente amplia como para poder llevar
a cabo los analisis con robustez estadistica. Uno de los principios basicos de la estadistica
para cualquier tipo de analisis, es tener una muestra » superior al numero de variables K
a analizar. La metodologia que principalmente hemos utilizado en esta Tesis Doctoral
para capturar la morfologia de las vértebras y el craneo, la morfometria geométrica (ver
mas abajo), se basa en un numero de dimensiones muy grande debido a que las variables

estan tomadas en tres dimensiones (3D). Esta caracteristica incrementa notablemente la



Tabla 3.1 Resumen del material y la metodologia utilizados en cada uno de los cuatro trabajos (Capitulos
4-7) de la presente Tesis Doctoral.

Capitulo Taxonomia Taxones incluidos n N° vértebras Metodologia

Homo sapiens

Homo neanderthalensis
Homo erectus
Autralopithecus sediba
Autralopithecus afarensis
Pan troglodytes

Pan paniscus
Superfamilia: Gorilla gorilla 166 670 MT
Hominoidea Gorilla beringei MG
Gorilla beringei graueri
Pongo pygmaeus
Hylobates lar
Hylobates pileatus
Nomascus concolor
Nomascus gabriellae

N°4

_— Homo sapiens
N°5 SIsETlieE Pan troglodytes 141 540 MG

Homininae Gorilla gorilla

Homo sapiens

Homo neanderthalensis
Pan troglodytes
Familia: Pan paniscus MT
Hominoidae Gorilla gorilla 168 1071 MG
Gorilla beringei

Gorilla beringei graueri

Pongo pygmaeus

N° 6

Especie:

N7 Homo sapiens

Homo sapiens 108 >2500 MT

MT: morfometria tradicional; MG: morfometria geométrica.

n = numero de individuos.

dimensionalidad de la muestra y consecuentemente, reduce la robustez de los resultados
estadisticos. Debido a este factor, que es una de las desventajas principales de esta
metodologia, la muestra estudiada en esta Tesis Doctoral debia ser, y es, relativamente

amplia.

Esta necesidad confronta con la dificultad de encontrar individuos con las vértebras
en buen estado de conservacion, sin patologias, con la columna vertebral relativamente
completa (sin que falten muchas vértebras) y, en el caso del tercer estudio de esta Tesis
Doctoral, con el craneo correspondiente. Los detalles referentes al material, es decir, la
muestra utilizada, el nimero de individuos y el sexo correspondiente a cada especie y la
coleccion de proveniencia, estan especificados en cada capitulo. En la Tabla 3.1 se puede

encontrar un resumen general del material estudiado en esta tesis.
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3.2 METODOS, CONSIDERACIONES GENERALES

Al igual que el material, la metodologia empleada en esta Tesis Doctoral también
esta explicada de manera especifica en cada capitulo dentro de la correspondiente
seccion de material y métodos. Aqui, por lo tanto, se van a introducir las consideraciones
metodologicas generales en dos bloques diferenciados. En un primer bloque, se explicaran
los conceptos anatomicos relativos a la orientacion y a la posicion de las vértebras y el
craneo en el espacio, y en el segundo, se hara una introduccion general a los principios
metodologicos de la morfometria tradicional o clasica, y de la morfometria geométrica.
En esta Tesis Doctoral se han utilizado ambas metodologias, en algunos estudios de forma
combinada (capitulos 4 y 6), en otros tan solo la morfometria geométrica (capitulo 5), y en
otros tan s6lo la morfometria tradicional (capitulo 7). Finalmente, después de introducir las
caracteristicas de ambas metodologias, se explicara brevemente los métodos estadisticos

empleados en esta Tesis Doctoral.

3.2.1 Posicion anatomica v orientacion

A la hora de definir o hacer referencia a un elemento anatomico lo describimos
desde el punto de vista de la posicion anatémica del individuo. En los manuales de
anatomia de humana se suele utilizar como referencia al Homo sapiens situado erguido,
con la mirada al frente, con los miembros superiores relajados y con las palmas de las
manos orientadas al frente. En el caso del resto de primates, y al no presentar todos el
mismo modo de locomocién ni la misma postura, se suele poner como referencia a un
primate cuadripedo. A pesar de las diferencias posturales, el principio de orientacion
viene a ser el mismo que el utilizado para el Homo sapiens. Una vez orientados los
individuos en lo que se denomina una posicion neutra, un conjunto de términos describen
posiciones y relaciones espaciales con el objetivo de describir la localizacion de las
estructuras anatomicas del cuerpo. Se trata de una serie de ejes, planos y direcciones que
permiten definir con claridad y homologia la posicion de cualquier elemento anatdémico.
Los ejes que se definen a partir de esta posicion son tres, y estdn relacionados con los

planos (Figura 3.1).

El eje longitudinal o vertical es el perpendicular al suelo en el caso de los humanos
modernos y paralelo al mismo en los primates cuadripedos, es decir va de la cabeza a

los pies en los humanos modernos, y de la cabeza al sacro en los primates cuadrapedos.
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Figura 3.1 Planos y ejes que definen la posicion anatomica del cuerpo humano en vista frontal (izquierda),

lateral (superior derecha) y dorsal (inferior derecha). Figura extraida y modificada a partir de https://www.
pinterest.es/pin/489696159473259321/.

El eje transversal o latero-lateral es perpendicular al eje longitudinal.

El eje sagital o dorso-ventral es perpendicular al eje transversal y atraviesa el cuerpo por

la parte anterior y sale por la posterior.
Los planos como hemos mencionado estan relacionados con los ejes, y son tres.

El plano sagital divide el cuerpo por el eje longitudinal, de manera que divide el cuerpo

en dos mitades idealmente simétricas, izquierda y derecha.

El plano coronal divide el cuerpo en dos mitades por los ejes transversal y dorso-ventral,

de forma que una mitad es la parte ventral o anterior del cuerpo, y la otra la posterior o

dorsal.
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El plano transversal divide el cuerpo por los ejes transversal y dorso-ventral, dejando a

un lado la parte de la cabeza (craneal), y por el otro la parte de los miembros inferiores
(caudal).

Las direcciones pueden ser multiples, y todas estan relacionadas con los ejes y los planos

anteriormente descritos.
Direccion craneal, hacia la cabeza.
Direccion caudal, en direccion opuesta a la craneal, hacia el coxis.

Direccion ventral, en direccion hacia la parte anterior (en una postura ortégrada) o

inferior (en una postura pronodgrada) del cuerpo donde se encuentran el vientre o el pecho.

Direccion dorsal, en direccion contraria a la ventral, es decir, hacia la parte posterior
(en una postura ortdograda) o superior (en una postura prondgrada) del cuerpo donde se

encuentra la espalda.
Direccion medial, hacia el plano medio-sagital.
Direccion lateral, en direccion contraria al plano medio-sagital.

Direccion proximal (en las extremidades), la parte mas cercana a la articulacion con el

esqueleto axial.

Direccion distal, en direccion contraria a la proximal, es decir la parte més distante de la

articulacion con el esqueleto axial.

3.2.2 Morfometria tradicional

La morfometria se define como el estudio de la variacion en la forma y su
covariacion con otras variables (Dryden y Mardia, 1998). La morfometria tradicional
se basa en el estudio de la morfologia de los objetos (en este caso, partes de organismos
actuales o fosiles) en base a caracteres cuantificados a partir de medidas lineares y &ngulos.
El uso de estas técnicas ha hecho que la morfometria tradicional se haya visto mas cercana
a la estadistica o al algebra que a la morfologia, y es que la morfometria es una rama del
analisis matematico de la forma. La variacion de la forma de los organismos es un tema
que ha interesado al ser humano desde la antigiiedad clasica, y mas notablemente en

el renacimiento. Aun asi, el desarrollo de la morfometria no lleg6 hasta a los primeros
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avances destacables en la biometria y la estadistica de la mano de personajes como
Quetelet, Galton, Pearson o Fisher hasta los siglos XIX y mediados del XX (Van der
Molen et al., 2007).

Las principales criticas a la morfometria tradicional vienen del hecho de que al
estar basada en segmentos lineales, no representa la estructura geométrica del mismo
(e.g., Atchley y Anderson, 1978). Otro problema que se le atribuye es el hecho de que
la longitud estd correlacionada con el tamafio, y al tratarse de medidas lineares no
necesariamente reflejan informacion relativa a la forma del objeto. Un ejemplo clasico
de que la morfometria tradicional puede llevar a errores a la hora de capturar la forma,
es que un conjunto de medidas puede representar morfologias diferentes (Figura 3.2). En
cualquier caso, esta ultima critica no tendria sentido desde el punto de vista metodologico,
ya que las medidas son tomadas a partir de objetos homodlogos y no a la inversa, es decir,
no es a partir de medidas fuera de contexto que se conforma la estructura de un objeto

(observacion personal).

15 cm

Figura 3.2 Desventajas de la morfometria tradicional. En este caso, si tomamos dos medidas en ambas figu-
ras, longitud y anchura méaxima, obtendremos los mismos valores a pesar de que la forma varia. Extraido y
modificado a partir de Van der Molen et al. (2007).
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3.2.3 Morfometria geométrica

La morfometria geométrica (MG) es un conjunto de métodos que investigan los
cambios morfoldgicos en los organismos mediante la cuantificacion de la forma, es por
tanto, una fusion entre la geometria y la biologia (Bookstein, 1982). En este apartado
se va a explicar el proceso metodologico que realiza la MG como paso previo a los
analisis estadisticos que cuantifican las diferencias de morfoldgicas en una poblacion.
Este proceso previo es la base de la MG, aqui se eliminan todos los factores que influyen
en la variabilidad de una poblacion y que son ajenos a los que en MG se considera forma
pura (shape en voz inglesa). Como veremos estos factores estan relacionados con las
diferencias de tamafio, de posicion y de rotacion de los elementos anatdmicos a analizar.
Por lo tanto, lo que vamos a explicar aqui es este proceso de eliminacion de estos factores,
y la preparacion de la forma pura para poder ser posteriormente analizada con métodos

estadisticos multivariantes de MG.

Desarrollo de las técnicas de MG

En la década de los 60 y 70, con el auge de los estudios en genética, la necesidad
de esta disciplina de afrontar problemas estadisticos multivariantes hizo que surgieran
una gran variedad de herramientas analiticas para resolver cuestiones relacionadas con la
variacion morfologica (Adams et al., 2004). Este fue el principio de lo que se conoce como
morfometria cldsica (o tradicional), o morfometria multivariante. Este enfoque se basa en
el analisis de la forma y el tamafio a partir de variables cuantitativas lineares (Figura 3.3).
A estos datos lineares se les aplican técnicas de andlisis estadisticos multivariantes para
reducir la dimensionalidad y llegar a poder explicar la variacion existente mediante unos
pocos parametros (Bookstein, 1991). Uno de los inconvenientes del método tradicional
es que una vez realizados los analisis multivariantes no podemos ver directamente los
cambios morfologicos que se han producido en la estructura, y hay que recurrir a las
correlaciones entre variables originales y derivadas para saber como se relacionan (e.g.,
en los andlisis de componentes principales). En la década de los afios 80 aparecen los
primeros trabajos que mediante técnicas estadisticas, intentan resolver el problema de
la visualizacion del objeto durante el proceso de analisis morfoldgico (Kendall, 1984;
Bookstein, 1984).

A este nuevo conjunto de técnicas estadisticas se le denominard morfometria

geométrica, concepto que aparece por primera vez en 1993 (Rohlf y Marcus, 1993).
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Figura 3.3 Dos formas de variables dependiendo de la metodologia, morfometria geométrica (A) o mor-
fometria tradicional (B). A, la morfometria geométrica se basa en landmarks o puntos anatomicos que
capturan la forma del objeto. B, la morfometria tradicional se basa en medidas lineares (o angulares) que
capturan las distancias entre puntos anatdmicos. Fila superior, craneo de H. sapiens en vista lateral izqui-
erda. Fila inferior, axis de chimpancé en vista craneal.

La idea de unir la geometria, la estadistica y la biologia para estudiar la variacion en
las estructuras de los organismos ya fue planteada a principios del siglo XX (Thomson,
1917) (Figura 3.4), aunque su idea de la representacion cartesiana de la variacion no se
desarroll6 hasta los afios 80 con los trabajos de David Kendall (1984) y Fred Bookstein
(1978, 1984). Desde entonces los avances en la metodologia han sido muy importantes, y
sobre todo han permitido estandarizar protocolos de trabajo. Entre los avances acaecidos
en los ultimos afos cabe destacar el trabajo de Bookstein (1991) sobre los tipos de
landmarks, otros sobre la superposicion de Procrustes (Goodall, 1991) o sobre como
tratar estadisticamente el analisis de la forma (Dryden y Mardia, 1998) o del tamafo
(Klingenberg, 1996).
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Fig. 381. Diodon. Fig. 382. Orthagoriscus.

Figura 3.4 Ejemplo utilizado por D’Arcy Thomson en 1917 para representar como los cambios biologi-
cos podrian ser modelados a partir de transformaciones cartesianas. La imagen representa un ejemplar de
Diodon (izquierda), geométricamente transformado en un Orthagoriscus (derecha). Extraido de Thomson
(1917).

Principios basicos

El objetivo de la morfometria geométrica es el analisis de la variabilidad
morfoldgica en una poblacion mediante métodos estadisticos multivariantes que
permitan visualizar la variacion en la forma. La variabilidad se mide por medio de la
cuantificacion de la forma, entendida como la morfologia de la estructura sin la influencia
del tamafo. Este concepto es muy importante en MG, ya que el proceso de previo a los
analisis estadisticos es la eliminacion de los factores que influyen en la variacion de una
poblacion mas alla de la forma, incluido el tamafio. Esto no quiere decir que la MG no
permita analizar la influencia del tamafo en la forma, esto se puede realizar analizando la
alometria (e.g. Klingenberg, 1996; Klingenberg et al., 2013), es simplemente que todos
los andlisis estadisticos orientados a cuantificar la variabilidad morfolégica no tienen

en cuenta el factor tamano. En la metodologia clasica el tamafio puede considerarse de
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diversas formas, por ejemplo midiendo la longitud, el area, el volumen o incluso el peso.
En la MG existe un estdndar del tamafio al que denomina tamafio centroide (centroid
size en voz inglesa). El tamafio centroide (CS), se calcula a partir de la raiz cuadrada de
la suma de las distancias al cuadrado de todos los landmarks al centroide que define su

posicion (Figura 3.5).

Si algo representa a la morfometria geométrica es el potencial que tiene para
visualizar la variabilidad morfologica en una muestra dada. El principio técnico para
abstraer la forma de una estructura es mediante la colocacion de puntos homologos o
landmarks en caracteres anatdmicos identificables. Estos landmarks son coordenadas
bi o tridimensionales (2D o 3D), lo que nos permite capturar la informacién sobre el
tamafo, la posicion y la orientacion del objeto en el plano (2D) o en el espacio (3D)
(e.g., Zelditch et al., 2012). Los landmarks colocados en estos caracteres anatomicos
deben ser homdlogos en todos los individuos independientemente de la especie a la que
pertenezcan, de forma que la variabilidad en entre estos sea perfectamente comparable.
De esta manera la MG puede estudiar los cambios en el tamafio y la forma a partir del
desplazamiento de los landmarks en el plano en el caso de las coordenadas 2D o en el
espacio si son 3D. Para llevar a cabo estos analisis, la MG debe previamente eliminar toda
la variacion entre los objetos a comparar que no sea forma pura, es decir, el factor tamafio,
la posicion en el espacio y la rotacion del objeto (Figura 3.6). Una vez realizado este
proceso (explicacion del proceso detallada més adelante), tan s6lo nos quedara la forma
pura de los objetos (shape) y podremos comenzar los diferentes analisis estadisticos para

estudiar la variabilidad de la muestra. La gran ventaja de la morfometria geométrica con

Figura 3.5 Tamafio centroide calculado a partir de la raiz cuadrada de la suma de las distancias al cuadrado
de todos los landmarks (puntos rojos) al centroide que define su posicion (circulo azul). Ejemplo en una
atlas en vista craneal perteneciente a un chimpancé. En este caso el centroide ha sido calculado aproxima-
damente para crear el ejemplo.
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2. Traslacion

3. Rotacion

Figura 3.6 Superposicion Procrustes. La imagen muestra las tres transformaciones que se producen en
un analisis de Procrustes. 1, escalado a la unidad (CS = 1); 2, traslacion al mismo punto de gravedad; 3,
rotacion a la orientacién que proporciona la suma minima de distancias al cuadrado entre los landmarks
correspondientes. El ejemplo esta creado utilizando los escaneres de las vértebras C6 de cuatro especies de
hominidos: H. sapiens, P. troglodytes, G. gorilla y P. pygmaeus.

respecto a los métodos tradicionales es que se pueden visualizar los cambios morfologicos

en la estructura a lo largo del proceso de analisis estadistico multivariante.

Superposicion de Procrustes y espacio de Kendall

Este método como acabamos de mencionar, tiene por objetivo eliminar la
informacion de las configuraciones de landmarks a comparar que no sea forma pura o
shape, es decir los referentes a la rotacion, traslacion y escala. El nombre de Procrustes
se le puso al método por su analogia con la mitologia griega. Procrustes (‘estirador’) era

un bandido y posadero del Atica que ofrecia alojamiento a los viajeros solitarios. Alli
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los invitaba a dormir en una de las dos camas que tenia, una muy larga y otra muy corta.
Cuando sus huéspedes dormian los ataba a las cuatro esquinas del lecho, si la victima
sobresalia de la cama le cortaba los pies, las manos y la cabeza hasta ajustarla a la medida.
Si por el contrario no ocupaba toda la cama la descoyuntaba hasta estirarla a la medida
del lecho. Esta metafora refleja muy bien el principio de la superposicion de Procrustes,

el cual hace lo propio con las configuraciones de landmarks en tres pasos (Figura 3.6):

1. Calcula un centro de gravedad o centroide para cada configuracion de landmarks
promediando las coordenadas de los /andmarks. Una vez que todos los centros de
gravedad estan calculados, desplaza las configuraciones de landmarks hasta que todos los

centroides estén en el origen del sistema de coordenadas.

2. Calcula el tamaiio centroide (CS) a partir de la raiz cuadrada de la suma de los cuadrados
de las distancias entre el centroide del objeto y cada punto homodlogo (Bookstein, 1991).
Una vez calculados, elimina la variacion del tamafio al escalar el CS de cada configuracion

de landmarks a 1 (i.e., CS =1).

3. Rota las configuraciones de landmarks mediante minimos cuadrados hasta encontrar

una posicion Optima, en que se minimice la distancia entre landmarks homologos.

Este método utiliza el andlisis de minimos cuadrados para calcular la distancia
minima entre las configuraciones de landmarks y proceder a la eliminacion de los

diferentes factores. El proceso para llevar a cabo estos tres pasos es el siguiente:

- Primero elige una configuracion de landmarks especifica que va a servir de referencia

para alinear sobre ésta el resto de las configuraciones.

- Segundo, aplica los principios del ajuste de Procrustes hasta que la suma de las distancias
al cuadrado entre landmarks correspondientes de cada configuracion y la de referencia

sea minima, de acuerdo con el criterio de minimos cuadrados.

- Tercero, repetird el proceso pero esta vez tomando como referencia lanueva configuracion
obtenida en el segundo paso. Este proceso se repetird tantas veces como sea necesario
hasta que la forma promedio no varie. Eso si, en cada repeticion se tomara siempre como
referencia la ltima configuracion obtenida en el andlisis anterior (Bookstein, 1991; Rohlf
y Slice, 1990, Zelditch et al., 2012).

Esta forma promedio o consenso representa la tendencia central de la muestra
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observada, y es la que se utilizard posteriormente como referencia para analizar la
variabilidad o cualquier otra caracteristica de la muestra. Pero el problema de la MG es
que las configuraciones de landmarks tras el anélisis de Procrustes se encuentran en un
espacio curvo multidimensional (espacio de la forma de Kendall) y no en una geometria
euclidiana (Kendall, 1981, 1984). Los métodos de estadistica convencionales se basan
en la geometria euclidiana, y por lo tanto es necesario proyectar las configuraciones de
landmarks en un plano tangente que sea de la misma dimension que el de Kendall (Figura
3.7). Este plano se convierte en un espacio euclidiano representativo del espacio de la
forma de Kendall (Kendall et al., 2009), sobre el cual esta proyectada estadisticamente la
distribucion de las configuraciones de landmarks. Una vez realizado este ultimo paso, se
habra terminado todo el proceso de eliminacion de los factores de variacion ajenos a la

forma pura, y la muestra estara lista para llevar a cabo los analisis estadisticos necesarios.

Punto ortogonal Punto estereografico

Espacio tangencial (Euclidiano) B A A-B

- Espacio de
pre-forma
(no linear)

7 Espacio de forma
’ de Kendall

- (no linear)

Figure 3.7 Proyeccion de las configuraciones o formas originales (puntos verde y azul) desde el espacio de
la forma de Kendall sobre espacio tangente de Kendall (el punto rojo representa la forma media). Las con-
figuraciones de landmarks se encuentran orginalmente en un espacio multidimensional que es representado
como una esfera. Al ser un espacio curvado y no tener geometria euclidiana, los métodos convencionales de
estadistica lineal multivariante no son apropiados (Kendall et al., 1999). Sin embargo, es posible proyectar-
los a un espacio lineal tangente a la superficie de la esfera, de esta manera, las formas estudiadas se sitian
en el espacio tangente al espacio de la forma de Kendall. P representa la distancia Procrustes entre las dos
formas (Dp y Df representan la distancia partial y la completa respectivamente). El punto esterografico A-B
(naranja), representa un método alternativo de proyeccion de las configuraciones en el espacio tangente.
Extraido y modificado de Tatsuta et al. (2018).



3.2.4 Métodos estadisticos

En este apartado se van a explicar brevemente los métodos estadisticos utilizados
en esta Tesis Doctoral. A pesar de haber utilizado dos metodologias diferentes, morfometria
tradicional y morfometria geométrica, los métodos estadisticos multivariantes han sido
comunes a ambas (los univariantes exclusivos de la MT, Tabla 3.2). La organizacion de
este apartado se ha realizado en cuatro bloques: en el primero se definen los métodos de
estadistica descriptiva, en el segundo los referentes a la reduccion de datos, en el tercero
los métodos de estadistica inferencial y por ultimo, en el cuarto los métodos empleados
para cuantificar la integracion, la modularidad y las medidas de respuesta a la seleccion.
Después de la definicion de cada método estadistico, se especifica la metodologia en base

a la cual se ha utilizado en cada caso (MT y/o MG), y el capitulo en el cual se ha aplicado.

Tabla 3.2 Tabla resumen donde se detallan los analisis realizados en esta Tesis Doctoral. En este caso estan
divididos dependiendo si son métodos de estadistica descriptiva o inferencial, si se han utilizado en base a
medidas tradicionales o de morfometria geométrica, y por ltimo, detallamos cuales se han empleado en los
analisis de integracion y modularidad.

Tipo de q -8 Morfometria Integracion y
estadistica Slogonstitdico G Geométrica (MG) Modularidad
- GlobIntegration
Descriptivay de | ~21edia - PCA ;’\zoflgf rente de
plvay - Desviacion estandar (DE) - Analisis de ghet.
reduccion y T . S . - Coeficiente de
— " - Analisis de componentes principales variacion canonica S
simplificacion determinacion (%)
(PCA) (CVA) .
- Matriz de
correlacion
Tipo de analisis No-paramétricos Paramétricos Paramétricos
- Kruskal-Wallis
- Mann-Whitney - Z-score - ANOVA - Regresion lineal
- PERMANOVA - MANOVA &
. -PLS
Inferencial o
inductiva
- Regresion lineal .
.. . S - Ratio de
- Cuadrados minimos parciales (PLS) - Regresion lineal covarianza (CR)
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3.2.4.1 Estadistica descriptiva o deductiva
Media aritmética: Es el promedio de un conjunto de valores, o su distribucion.
Metodologia: metodologia tradicional (MT).
Capitulo: 4

Desviacion estindar (DE): Cuantifica la variacion o dispersion de un conjunto
de datos numéricos alrededor de una medida de tendencia central. Ademas de expresar la
variabilidad de una poblacion, la desviacion estandar se usa cominmente para medir la

fiabilidad de las conclusiones estadisticas.
Metodologia: metodologia tradicional (MT).

Capitulo: 4.

3.2.4.2 Reduccion de la dimensionalidad

Anadlisis de componentes principales (ACP): Es unatécnicautilizada para describir
un conjunto de datos en términos de nuevas variables llamadas componentes. El principio
por el que se rige es a partir de la matriz de covarianza construir una transformacion lineal
que escoge un nuevo sistema de coordenadas para el conjunto original de datos. En este
nuevo sistema de coordenadas, el primer eje representa (o explica) la mayor cantidad de
varianza (Primer Componente Principal), el segundo eje, ortogonal al primero, la mayor
cantidad de la varianza restante, y asi sucesivamente. E1 ACP es particularmente util para

reducir la dimensionalidad de un grupo de datos.
Metodologia: metodologia tradicional (MT) y morfometria geométrica (MG).
Capitulos: 4,6y 7.

Analisis de variacion canonica (CVA): El analisis de variacion canonica forma
parte del grupo de los analisis discriminantes, con la caracteristica de utilizarse cuando se
comparan multiples grupos. El analisis maximiza la variabilidad inter-grupal relativa a la

variabilidad intra-grupal.
Metodologia: morfometria geométrica (MG).

Capitulo: 4.
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3.2.4.3 Estadistica inferencial o inductiva

Kruskal-Wallis: El test de Kruskal-Wallis, o test H, es un método no paramétrico
para testar si k muestras provienen de una misma poblacion. Este test es considerado
la variante no paramétrica del test ANOVA, con la diferencia de que el analisis de la
varianza (ANOVA-Analysis of Variance en voz inglesa) compara las medias, y que el test
de Kruskal-Wallis compara las medianas. En contraposicion al test de Mann-Whitney
donde se comparan dos muestras, el test de Kruskal-Wallis se emplea para comparar mas

de dos muestras.
Metodologia: morfometria tradicional (MT).
Capitulos: 4y 7.

Mann-Whitney: Es el equivalente al test de Kruskal-Wallis pero para comparar

dos muestras.
Metodologia: morfometria tradicional (MT).
Capitulos: 4y 7.

PERMANOVA: Es un anélisis multivariante que analiza las diferencias en
la varianza y su significacion entre dos o mas grupos. El analisis PERMANOVA es el

equivalente no paramétrico de un MANOVA.
Metodologia: morfometria tradicional (MT).
Capitulo: 4.

ANOVA: Es un andlisis de varianza (Analysis of Variance, de ahi sus acronimo)
paramétrico que testa la hipotesis nula de que varias muestras univariantes provienen de

poblaciones con la misma media.
Metodologia: morfometria geométrica (MT).
Capitulo: 4.

MANOVA: El MANOVA (Multivariate Analysis of Variance en voz inglesa) es el
equivalente multivariante del ANOVA.

Metodologia: morfometria geométrica (MT).
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Capitulo: 4.

Z-score: Es un test paramétrico para comparar datos procedentes de diferentes
muestras o poblaciones. El z-score mide el nimero de desviaciones estandar por debajo o

por encima de la media de la poblacion.
Metodologia: morfometria tradicional (MT).
Capitulo: 4.

Regresion lineal: Método para explorar y cuantificar la relacion de dependencia
entre una variable dependiente y una o mas variables llamadas independientes o
predictoras. En el caso de que las variables dependientes sean iguales o superiores a dos,
a la regresion la denominaremos regresion linear multiple. Asi mismo, la regresion puede

utilizarse para desarrollar una ecuacion lineal con fines predictivos.
Metodologia: morfometria tradicional (MT) y morfometria geométrica (MG).
Capitulos: 4,5y 7.

Regresion de minimos cuadrados parciales (PLS-Partial Least Squares en voz
inglesa): Esta técnica se utiliza principalmente para encontrar las relaciones fundamentales
entre las dos matrices (X e Y), es decir, un enfoque de variable latente para modelar la
estructura de covarianza en estos dos espacios. La técnica PLS combina las caracteristicas
del analisis de componentes principales (ACP) y de la regresion multiple. En primer
lugar, extrae un conjunto de factores latentes que explican en la mayor medida posible la
covarianza entre las variables dependientes e independientes. A continuacion, un paso de
regresion pronostica los valores de las variables dependientes mediante la descomposicion

de las variables independientes.
Metodologia: morfometria tradicional (MT) y morfometria geométrica (MG).

Capitulos: 4,5y 6.

3.2.4.4 Integracion, modularidad y evolvabilidad

goblIntegration: Es una funcion del paquete de R geomorph que calcula el grado
de integracion en una estructura utilizando el coeficiente de integracion global (Bookstein,

2015). Este coeficiente es el resultado, en un conjunto de coordenadas Procrustes, de la
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regresion entre la varianza de la deformacion parcial (partial warp), y el logaritmo de la
energia de flexion (bending energy) en la configuracion estandar de la placa delgada (thin-
plate). Los valores obtenidos con la pendiente de regresion se utilizan para distinguir entre
tres posibles modelos: a) el modelo de auto-semejanza (self-similarity en voz inglesa),
con un valor en la pendiente de regresion = -1, en el cual no se detecta ni integracion ni
desintegracion. b) El modelo integrado con valores en la pendiente de regresion < -1y c),

el modelo de desintegracion con valores > -1.
Metodologia: morfometria geométrica (MG).
Capitulo: 5.

Coeficiente de Wagner: Este método calcula la integracion de una estructura
en base a la distribucion de los autovectores en la matriz de correlacion, y para ello,
cuantifica la varianza de los autovalores (1) de la matriz de correlacion entre caracteres.
La covariacion aleatoria esperada entre caracteres depende del nimero de caracteres (V)
y de individuos (n), determinado por la férmula (N — 1) / n. Por tanto, para evitar este
sesgo estadistico, el indice sustrae la cantidad de integracion esperada producida por la
covariacion aleatoria resultando en un indice expresado por la siguiente formula E(V(L))

—(N1)/n.
Metodologia: morfometria tradicional (MT).
Capitulo: 7.

Coeficiente de determinacion (v’): Calcula la magnitud de integracion entre
caracteres por medio de la promediacion de las correlaciones cuadradas en las matrices

de correlacion.
Metodologia: morfometria tradicional (MT).
Capitulo: 7.

Correlacion entre matrices de correlacion: Calcula el grado de relacion entre dos

matrices de correlacion por medio del coeficiente de correlacion de Pearson.
Metodologia: morfometria tradicional (MT).
Capitulo: 7.

Ratio de covarianza (CR): El CR analiza el grado de independencia relativa entre
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modulos. Para ello calcula el ratio de covariacion entre (between en voz inglesa) los
modulos relativo a la covariacion existente dentro (within en voz inglesa) de cada médulo.
Este coeficiente tiene la ventaja de producir resultados que no estan influenciados por el

tamafio de la muestra o por el nimero de variables.
Metodologia: morfometria tradicional (MT) y morfometria geométrica (MG).
Capitulos: 5y 7.

Respondabilidad: Se calcula midiendo la longitud del vector de respuesta (Figura
1.35). Este indice representa la magnitud del cambio evolutivo, es decir, el potencial
bruto de cambio que tiene un organismo en cualquier direccion dentro del morfoespacio.
A partir de este indice se puede estimar la rapidez con la que una poblacion puede cambiar

bajo un escenario de seleccion direccional.
Metodologia: morfometria tradicional (MT).
Capitulo: 7.

Evolvabilidad: Se calcula como la proyeccion de la respondabilidad en el gradiente
de seleccion. Esta medida representa la capacidad de una poblacion para evolucionar en
la direccion en la cual la seleccion estd actuando. Es decir, la magnitud de la respuesta en

la direccién de la seleccion.
Metodologia: morfometria tradicional (MT).
Capitulo: 7.

Flexibilidad: Se calcula como el coseno entre la respondabilidad y la
evolvabilidad. Esta representa la capacidad de una poblacion de adapatarse a la
seleccion, independientemente de la magnitud de la respuesta evolutiva. A diferencia de
la evolvalidad, la flexibilidad captura la alineacién de la respuesta con el gradiente de
seleccion mientras que la evolvabilidad representa la magnitud de la respuesta evolutiva

bajo una seleccion en una direccion especifica en el morfoespacio.
Metodologia: morfometria tradicional (MT).
Capitulo: 7.

Restriccion o constraints: Se calcula como el vector de correlacion medio entre

el vector de respuesta a la seleccion y el PC1. Representa cualquier limitacion en el curso
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de la evolucion, lo cual se traduce en una restriccion en la direccidn, ratio, y magnitud del

cambio evolutivo.
Metodologia: morfometria tradicional (MT).

Capitulo: 7.
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Este capitulo corresponde con el articulo Arlegi et al., 2017, Apéndice: Articulos (p. 334).

4.1 INTRODUCCION

Las vértebras cervicales no sdlo protegen la médula espinal sino que también sirven
de superficie de insercion para los musculos y ligamentos relacionados con el movimiento
de la cabeza, de los miembros superiores y del tronco. Por lo tanto, la morfologia cervical
puede aportar informacidn importante referente a la postura corporal y a la estrategia de
locomocion tanto en primates actuales como en fosiles. Sorprendentemente, mientras que
la postura del cuerpo y la locomocion son temas de interés destacado en la evolucion
de los primates (Ankel, 1972; Gebo, 1996; Nakatsukasa et al., 2004; Preuschoft, 2004),
el analisis del esqueleto axial post-craneal ha recibido menor atencién que otras partes
anatomicas tales como los huesos largos. En la ultima década se ha incrementado el interés
en la morfologia y la biomecanica de la columna vertebral en los primates, especialmente
en la region lumbar, con un interés especial en el estudio de los hominoideos fosiles
(Gommery, 1997, 1998; Ishida et al., 2004; Shapiro et al., 2005; Nakatsukasa et al., 2007,
Nakatsukasa, 2008; Kikuchi et al., 2012, 2015; Russo y Shapiro, 2013). Este renovado
interés incluye nuevos estudios sobre la evolucion del nimero de vértebras (Haeusler
et al., 2002; Pilbeam, 2004; McCollum et al., 2010;Williams, 2012a, b; Williams et al.,
2016, 2019) y estudios morfologicos de las colecciones de restos humanos actuales y
fosiles que estan incrementando nuestro conocimiento sobre la evolucion de esta region
anatomica (Been, 2005; Meyer, 2005, 2016; Goémez-Olivencia et al., 2007, 2013a, b;
Gomez-Olivencia, 2009, 2013a, b, 2018; Been et al., 2010, 2012, 2014a; Bonmati et al.,
2010; Williams et al., 2013; Arsuaga et al., 2015; Meyer y Haeusler, 2015). En cualquier
caso, todavia existe una escasez de datos referentes a muchos aspectos de la columna
vertebral, incluyendo la columna cervical de la subfamilia Homininae (i.e., subfamilia
Homininae: Gorilla, Pan y Homo). El conocimiento sobre esta region se basa en gran
medida en el influyente trabajo realizado por Schultz (1961), y por los trabajos mas
recientemente publicados de Manfreda et al. (2006), Nalley y Grider-Potter (2015) y
Meyer (2016).

4.1.1 La region cervical en la subfamilia Homininae

Schultz (1961) describid el esqueleto axial post-craneal de los primates de manera
extensiva, abordando numerosos problemas como la formula de la columna vertebral

(i.e., nimero de vértebras en cada region) (Schultz y Straus, 1945), y la morfologia y
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el peso de las vértebras en las diferentes regiones anatomicas entre otros. Este autor
propuso diferentes patrones morfoldgicos en las vértebras cervicales en su plano medio-
sagital en los simios, argumentando que estas diferencias eran principalmente debidas a
la pronunciada longitud de la apdfisis espinosa en los grandes simios africanos (Gorilla 'y
Pan; Schultz, 1961). El también consideraba que la larga apéfisis espinosa que presentan
los Gorilla, Pan, pottos, y algunos otros monos de Nuevo Mundo era derivada. En
cambio, consideraba que la menor longitud dorso-ventral de las vértebras cervicales en
los humanos modernos no estaba relacionada con la reducida masa de la musculatura
del cuello y el menor nimero de musculos en esta region, sino que era una caracteristica
comun en la mayoria de primates (Schultz, 1961). En la columna cervical subaxial, la
longitud dorso-ventral relativa de las vértebras cervicales cambia siguiendo un patrén
que difiere dependiendo de cada taxén. Con la excepcion de los humanos modernos y los
gibones, en los que la séptima vértebra cervical presenta la apodfisis espinosa mas larga,
en el resto de grandes simios la longitud maxima de la apdfisis espinosa esta presente en
la quinta o sexta vértebra cervical (Schultz, 1961). El problema metodologico del trabajo
de Schultz (1961) es que esta basado en una muestra muy pequefia: un espécimen por

especie en los primates no-hominoideos, y dos en los hominoideos.

Manfreda et al. (2006) publicaron un estudio detallado del atlas en nueve taxones
de primates, cinco de los cuales eran hominoideos. Las tres principales conclusiones a
las que llegaron fueron que las especies estudiadas diferian en la morfologia del atlas,
que los Homo sapiens mostraban un patron alométrico diferente al del resto de primates,
y que era posible identificar caracteres morfologicos en este hueso relacionados con la
postura y la locomocién (Manfreda et al., 2006). Un estudio més reciente desarrollado por
Nalley y Grider-Potter (2015) en la columna cervical subaxial (de la tercera a la séptima
vértebras cervicales: C3-C7), también aporta evidencias de la existencia de una relacion
entre funcion y forma en la morfologia cervical y la postura en primates. En este trabajo se
muestra como los primates que presentan una postura donde la cabeza y el cuello adoptan
una inclinacion mas prondgrada (i.e., mas horizontal un elemento con respecto al otro)
tienen apofisis espinosas mas largas. En cualquier caso, todavia existe una gran laguna en
el conocimiento relativo a la evolucion de la columna cervical subaxial en homininos, y
en otros hominoideos (i.e., Hylobatidae, Ponginae), y mas concretamente, en lo referido
a la comprension de la posible influencia del tamafio, la locomocion y la postura de la
cabeza en la morfologia de la columna cervical. De manera adicional, existe una escasez

de estudios cuantitativos que aborden el tema de las diferencias en la morfologia cervical
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en las diferentes especies de hominoideos, especialmente desde el punto de vista de la

influencia potencial que puedan tener otras regiones anatomicas adyacentes.

Este trabajo tiene tres objetivos principales. El primero es aportar informacion
detallada de dos aspectos clave de la morfologia de las vértebras cervicales subaxiales
(C3-C7): 1a morfologia del plano medio-sagital y la orientacion de las carillas articulares
superiores en una amplia muestra de homininos. El segundo, es investigar los cambios
morfoldgicos en estos dos aspectos morfologicos a nivel evolutivo dentro del linaje
humano. Por ultimo, el tercer objetivo es comprender la influencia del tamafio en la
morfologia de la columna cervical subaxial (alometria), y la correlacion que ésta pueda
tener con la posturay lalocomocion en los homininos. Para llevar a cabo estos objetivos, se

han utilizado tanto técnicas de morfometria tradicional como de morfometria geométrica.

4.2 MATERIALES

La muestra utilizada en este estudio incluye vértebras de hominoideos actuales
y extintos. La muestra correspondiente a los hominoideos actuales estd basicamente
compuesta de individuos de la subfamilia Homininae (géneros Homo, Pan 'y Gorilla) con
algunos individuos adicionales del género Pongo y de la familia Hylobatidae. La muestra
fosil incluye vértebras cervicales subaxiales de especies extintas de los géneros Homo y
Australopithecus, més concretamente de las especies H. erectus y H. neanderthalensis

por un lado, y 4. sediba y A. afarensis por otro.

4.2.1 Muestra de hominoideos actuales

La muestra de hominoideos actuales incluye vértebras de la columna cervical
subaxial (i.e., C3-C7) de 127 individuos adultos pertenecientes a cinco especies diferentes
de la subfamilia Homininae: Homo sapiens, Gorilla gorilla, Gorilla beringei, Pan
troglodytes y Pan paniscus. Adicionalmente, siete individuos del género Pongo (Pongo
pygmaeus, n = 6; Pongo sp., n = 1) y cinco hilobatidos o gibones (Hylobates lar, n =
2; Hylobates pileatus, n = 1; Nomascus concolor, n = 1; Nomascus gabriellae, n = 1)
fueron también incluidos para tener una vision global de toda la superfamilia Hominoidea
(Tabla 4.1). En la muestra tan solo fueron incluidos aquellos individuos con al menos tres
de las cinco vértebras cervicales subaxiales completas. Las vértebras en mal estado de

conservacion, o aquellas que presentaban patologias no fueron incluidas en la muestra.



Tabla 4.1 Muestra de hominoideos fosiles y actuales utilizados en este estudio organizados por grupo,
especie, sexo e institucion de la coleccion®.

Grupo Especies MusH Zool-MNHN NHM | RMCA | Otros | 10tal | Total
adultos | inmaduros
8J
H. sapiens Homo sapiens 49
4218 151S* 54 15%
13 33 18+13*| 84 24
Pan troglodytes 59 19 3Q+1 Q% 1 Q*
Pan 1018 32 5%
43
Pan paniscus
8 Q+1Q* 12 1*
1 7 2 1
Gorilla gorilla d d g d
19 59 17
Gorilla 1 7
Gorilla beringei d d
39 1
Gorilla sp. 19 1
Pongo pygmaeus 148 58 6
Pongo
Pongo sp. LIS 1
18
Hylobates lar
118 2
Gibones Hylobates pileatus 11S 1
Nomascus concolor 19 1
Nomascus gabriellae 18 1
b ot Australopithecus B 1
. afarensis )
A. sediba Australopithecus 13* 1*
sediba 19 1
H. erectus Homo erectus 1 3* 1*
Neandertales | H. neanderthalensis 18 187 2
Total adultos 59 21 16 45 2 143
Total inmaduros 1* 1* D 19* 23%*

‘Instituciones: MusH = Musée de I’Homme collection, Paris; Zool-MNHN = Dept. Zoology, Muséum
national d’Histoire naturelle, Paris; RMCA = Royal Museum for Central Africa, Tervuren; NHM = Natural
History Museum, Londres. Sexo: & = machos; ¢ = hembras; IS = sexo indeterminado. *Individuos
inmaduros cuyos centros de osificacion principales estan fusionados pero no asi los centros de osificacion
secundarios.

El criterio para determinar la edad adulta de los individuos fue la completa fusion de
la epifisis anular con el cuerpo vertebral y la fusion completa del centro de osificacion

secundario del extremo dorsal de la apdfisis espinosa.

La superfamilia Hominoidea incluye una gran diversidad de géneros y especies,
especialmente dentro de la familia Hylobatidae (Mittermeier et al., 2013). Debido a la
dificultad de conseguir una amplia base de datos de esta Ultima familia y del género
Pongo, gran parte de los analisis se centraran exclusivamente en los grupos mejor
representados en la base de datos, H. sapiens, Pan 'y Gorilla. Con el fin de conseguir

una muestra representativa de la variabilidad de estos tres grupos, incluimos individuos
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de las cinco especies existentes de la subfamilia Homininae. Dentro del género Gorilla,
incluimos vértebras de individuos de las dos especies existentes actualmente, G. gorilla
(gorila occidental) y G. beringei. Esta tltima especie incluye dos subespecies, G. beringei
beringei (gorila de montana) y G. beringei graueri (gorila oriental de planicie o llanura),
las cuales también estdn representadas en la muestra. También estan presentes las dos
especies del género Pan, Pan troglodytes (chimpancé) y Pan paniscus (bonobo), ademas
de una amplia muestra de poblaciones de humanos modernos de Sudamérica, Asia,
Europa y Africa, incluyendo poblaciones enanas como los Bubinga y los Negritos de
Filipinas. Adicionalmente, y debido a que la muestra fosil incluye dos vértebras C7 de
dos individuos inmaduros (KNM-WT 15000 -H. erectus- y U.W. 88-09 -A. sediba-), 15
vértebras C7 pertenecientes a individuos de la especie H. sapiens y seis al género Pan
(cinco de P. troglodytes y una a P. paniscus) fueron incluidas en un analisis de regresion
con el fin de comprobar si los cambios morfoldgicos relacionados con la ontogenia

pudieran afectar a los resultados.

4.2.2 L.a muestra fosil

La muestra f6sil incluye ocho vértebras cervicales subaxiales en buen estado de
conservacion (Tabla 4.2). Este material pertenece a siete individuos fosiles de cuatro
especies extintas, Homo neanderthalensis, Homo erectus, Australopithecus afarensis
y Australopithecus sediba. Con el objetivo de ampliar la muestra lo maximo posible
incluimos dos vértebras C7, cada una de ellas pertenecientes a los individuos subadultos
KNM-WT 15000 (H. erectus) y U.W. 88-09 (4. sediba). Los datos de las muestras
fosiles utilizadas en este estudio provienen principalmente de escaneres CT o micro-
CT obtenidos directamente del material original, algunos de moldes de alta calidad o de
escaneres de superficie obtenidos a partir de estos moldes (Tabla 4.2). La vértebra C5 del
individuo de Regourdou 1 fue virtualmente reconstruida debido a un pequeno deterioro
en la carilla articular superior izquierda. Para su reconstruccion se proyecto virtualmente
la carilla superior derecha por medio de un efecto espejo utilizando el programa Avizo 9
Lite (FEI Visualization Sciences Group). Por tltimo, la vértebra C3 U.W. 99-93 también
presentaba un pequeiio deterioro en la parte derecha de la apodfisis espinosa, en este caso

no se produjo a su reconstruccion virtual ya que no afectaba a la toma de datos.
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4.3 METODOS

4.3.1 Toma de datos

En la muestra de hominoideos actuales 15 landmarks tridimensionales (3D) fueron
tomados directamente en cada una de las vértebras cervicales subaxiales (C3-C7; Tabla
4.4) utilizando un Microscribe SX2: cinco en el plano medio-sagital, y cinco en cada
una de las carillas articulares superiores (Figura 4.1). En la mayoria de los especimenes
fosiles los landmarks fueron capturados a partir de modelos virtuales obtenidos a partir
de Micro-CT o escaneres laser de superficie (Tabla 4.3) utilizando el programa Avizo

version 9 (FEI Visualization Sciences Group). En Homo sapiens, las vértebras C3-C5, en

Tabla 4.2 Material 6sil utilizado en este estudio.

Taxon | Individuos | Sexo* ];:1:1:1‘:1«?: Cronologia | C3 | C4 | C5 | C6 | C7 Origen de los datos Referencias
H. neanderthalensis
Boule, 1911-1913;
Entre .stl (CT-scan) Raynal, 1990;
La Chapelle-aux- 2 Adulto | 5624ka X X (Resolucion: tamafo del | Gomez-Olivencia,
Saints 1 1re3ka BP X voxel = 0,467448 x 2013a; Gémez-
0,467448 x 0,5 mm) Olivencia et al.,
2013a
Piveteau, 1963-
.stl (micro CT-scan) 1966;
a9 Pleistoceno (Resolucion: CS5: Vandermeersch y
Regourdou 1 IS', Adulto S . X X | voxel size = 0,06560551 | Trinkaus, 1995;
uperior mm; C7: voxel size = Gomez-Olivencia
0,07821191 mm) etal., 2007, 2012,
2013a, b
H. erectus
Brown et al., 1985;
. Latimer and Ward
.stl (CT-scan) (Resolution: ) ?
KNM-WT 15000 6\ Subadulto 1,47£0,03 X | pixel size = 0,21 mm; 1993; Haeusler et
Ma lice interval = 0,30 mm) al., 2002, 2011;
stce mte ? McDougall et al.,
2012
A. sediba
Berger et al., 2010;
s Pickering et al.,
U.W.88-09 & | Subadulto | 1,977 Ma X | Réplica 2011: Williams et
al., 2013
Berger et al., 2010;
= Pickering et al.,
U.W.88-93 Q Adulto | 1,977 Ma X Réplica 2011; Williams et
al., 2013
A. afarensis
Johanson et al.,
A 1982; Lovejoy et
A.L.333-106 Q? | Adulto |3,2Ma X .Cs;}ig:g)hca dealta al., 1982; Cook et
al., 1983; Meyer,
2016

*Sexo: &' = macho, @ = hembra, IS = sexo indeterminado.



un porcentaje muy alto, presentan una punta de la apofisis espinosa con bituberculosidad
(Gomez-Olivencia et al., 2013a). Para poder capturar landmarks homologos a nivel inter-
especifico, evitamos el problema rellenando el hueco con plastilina. A partir de estos
landmarks, una serie de variables morfoldgicas tradicionales fueron calculadas utilizando
las coordenadas tridimensionales. Estas variables representan la morfologia general y
medio-sagital de la vértebra, longitud y orientacion de la ap6fisis espinosa, y la orientacion
de las carillas articulares. La definicion completa de estas variables estad descrita en la
Tabla 4.4.

Al haber utilizado dos métodos diferentes para capturar los landmarks,
Microscribe sobre el hueso, y el programa Avizo sobre los modelos virtuales, analizamos
la influencia que esto podria haber tenido en los resultados. Para ello las vértebras de cinco
especimenes elegidos aleatoriamente fueron escaneadas, y los landmarks fueron tomados
dos veces. La primera directamente sobre el hueso con el Microscribe, y la segunda
sobre los modelos virtuales utilizando el programa Avizo version 9 (FEI Visualization
Sciences Group). Una vez los landmarks fueron digitalizados utilizando ambos métodos,
las coordenadas tridimensionales obtenidas fueron superimpuestas por medio del método
de Andlisis Generalizado de Procrustes (GPA por sus siglas en inglés) y representados
en el mismo espacio de forma. Visualmente, la posicién en el morfoespacio entre las

coordenadas obtenidas por ambos métodos no presentaron diferencias. Una vez hecho

Landmarks Medidas lineares

v pl‘;‘; { Gt .
Nl09e+L08 & o | LBy SAFMLA

2 cm

Figura 4.1 Landmarks y medidas tradicionales utilizadas en este estudio. Ver Tabla 4.4 para la definicion
de las variables.



Tabla 4.3 Definicion de los landmarks.

Landmark MS o lado Definiciones
LO01 MS El punto mas ventral de la superficie caudal del cuerpo vertebral.
L02 MS El punto mas ventral de la superficie craneal del cuerpo vertebral.
L03 MS El punto mas ventral del foramen vertebral, tomado desde el punto mas

dorsal de la superficie craneal del cuerpo vertebral.

El punto mas dorsal del foramen vertebral, tomado en la insercién craneal

(L = entre las dos laminas.

El punto mas dorsal de la ap6fisis espinosa. Si la parte mas dorsal de la
LO05 MS apofisis espinosa es bifida, el espacio entre las apofisis se rellend con
plastilina para poder tomar el punto mas dorsal en el plano medio-sagital.

Lo6 Izquierdo El vértice mas lateral de la carilla articular superior.

LO07 Izquierdo | El vértice mas medial de la carilla articular superior.

Vértice caudal de la carilla articular superior situado en la linea

Lo8 Izquierd . .
Zquierdo perpendicular a la linea definida por los landmarks L06 y LO7.
. Vértice craneal de la carilla articular superior situado en la linea
L09 Izquierdo . , .
perpendicular a la linea definida por los landmarks L06 y LO7.
Centro de la carilla articular superior calculado en la interseccion de las
L10 Izquierdo lineas definidas ente los landmaks por los landmarks L06 y LO7, y LO8 y
L09.
L11 Derecho El vértice mas lateral de la carilla articular superior.
L12 Derecho El vértice mas medial de la carilla articular superior.
L13 Derecho Vértice caudal de la carilla articular superior situado en la linea
perpendicular a la linea definida por los landmarks L06 y LO7.
Vértice craneal de la carilla articular superior situado en la linea
L14 Derecho . , .
perpendicular a la linea definida por los landmarks L06 y LO7.
Centro de la carilla articular superior calculado en la interseccion de las
L15 Derecho lineas definidas ente los landmaks por los landmarks L06 y LO7, y LO8 y

L09.

MS = Medio-sagital

esto, calculamos el error de medida del observador (ver mas abajo), y los dos métodos
produjeron resultados similares: 4,2% para las coordenadas obtenidas de los objetos

virtuales 3D, y 4,5% para aquellas obtenidas con el Microscribe.



Tabla 4.4 Definicion de las medidas lineares y angulares, y de los landmarks utilizados para determinar
estas medidas.

Variables® por vértebra

M N°/abrev.” Definicion Calculado entre
C3 | C4 | C5 Cé6 C7
V1 | V10 | V19 | V28 | V37 | MaxDVDi | Didmetro dorso-ventral maximo L1yL5
V2 | V11 | V20| V29 | V38 M13 Longitud méxima de la apfisis L4yL5
espinosa
va | viz | vai | v3o | v39 M1 Diametro craneo-caudal (altura) ventral LlyL2

del cuerpo vertebral

va | viz | v22 | v3i V40 M4 D1am§tro dorso-ventral craneal L2yL3
(superior) del cuerpo vertebral

Diametro dorso-ventral del agujero

V5 | V14 | V23 | V32 | V4l M10
vertebral

L3yL4

Angulo de la apéfisis espinosa

V6 | V15 | V24 | V33 | V42 M12' diferente al M 12 descrito por Gémez- | L2, L3, L4y L5
p y

Olivencia et al., 2013a)

V7 | V16 | V25 | V34 | V43 SupTrDi Didmetro transversal superior LoyLll

Angulo craneocaudal de las carillas

V8 | V17 | V26 | V35 | V44 | SAFCrCdA . .
articulares superiores

L8,L9,LI3vLl4

Angulo mediolateral de las carillas

V9 | V18 | V27 | V36 | V45 SAFMLA . .
articulares superiores

L6,L7,L11 vLI12

“Estas variables son derivadas de los landmarks y por tanto, no siempre corresponden exactamente con las
tomadas con el calibre pie de rey o con un goniémetro. Por ejemplo, el angulo de la apofisis espinosa tal y
como esta calculado aqui resulta en valores ligeramente superiores que los obtenidos al tomarlos utilizando
el goniometro. Esto se puede comparar, por ejemplo, al observar los valores de los neandertales compara-
dos con los utilizados por Gémez-Olivencia et al., 2013a.

"Siempre que es posible se utilizaron los nimeros de Martin (Bréuer, 1988).

4.3.2 Analisis estadisticos

Para comprender y poder representar los patrones morfolégicos en la columna
cervical subaxial, utilizamos métodos de morfometria geométrica (MG) y de morfometria
tradicional (MT). Los datos de la MT fueron utilizados para: (i) entender el patroén
de variacion de cada variable linear y angular, (ii) discriminar grupos a partir de su
variabilidad morfoldgica utilizando andlisis multivariantes, (iii) calcular la influencia de
del tamafio en la forma (i.e., alometria), y (iv) analizar la correlacion entre la morfologia
cervical y la postura y locomocién. Los andlisis multivariantes utilizando la MT fueron

realizados compilando todas las variables de la columna cervical subaxial (C3-C7) a la
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vez, y no separadamente para cada vértebra como en los andlisis de MG. Los valores
de las vértebras que faltaban fueron calculados a partir de la media de la especie y el
sexo correspondiente. Las técnicas de morfometria geométrica fueron empleadas para:
(i) cuantificar la variacion en el tamafo y la forma, (ii) para discriminar y cuantificar
diferencias entre taxones basadas en la variacion de la forma, y (ii1) analizar el porcentaje

de variacion en la forma explicada por diferencias en el tamano (i.e., alometria).

4.3.3. Morfometria Tradicional

Estadistica descriptiva

Nueve variables tradicionales fueron seleccionadas para analizar diferencias
entre los tres géneros de homininos. A partir de ellas se realizaron andlisis univariantes
(Kruskal-Wallis, Wilcoxon-Mann-Whitney) y multivariantes (PERMANOVA; analisis
permutacional multivariante de la varianza) utilizando los programas estadisticos PAST
3.10 (Hammer et al., 2001) y R (R development Core team, 2011). En el caso de estos
analisis, los test empleados fueron no-paramétricos, ya que las asunciones basicas para
realizar tests paramétricos no se cumplian. Un andlisis de z-score se realizo entre cada
fosil y las muestras de los tres géneros de homininos. Debido a que los principios del
z-score estan basados en la asuncion de normalidad, éste fue complementado indicando

si el fosil estaba fuera del rango de variacion de la muestra comparativa.

Analisis de componentes principales (ACP)

Para estos analisis se utilizaron todas las variables de las cinco vértebras cervicales
subaxiales (C3-C7) para cada individuo, es decir, un total de 45 variables (nueve por
vértebra). A partir de ellas se realizaron dos analisis de componentes principales (ACPs)
utilizando para ello el programa R version 3.2.3. (R development Core team, 2011). El
primero de los analisis se llevd a cabo tomando las 45 variables de cada individuo como
valor representativo de la forma, y con el objetivo de representar diferencias morfoldgicas
globales entre los grupos. El segundo ACP fue computado dividiendo los datos brutos
de cada una de las variables por la media geométrica de la vértebra con el objetivo de
eliminar la influencia del tamafio en la forma (Lemen, 1983; Reist, 1985; Hartman, 1988;
Bookstein, 1989; Jungers et al., 1995 Coleman, 2008; Pablos et al., 2013).
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Analisis de regresion

Se realizé un analisis de regresion para comprobar la relacion entre la forma y
el tamafio. Como variables dependientes y representativas de la forma se tomaron los
dos primeros componentes principales obtenidos en el analisis anterior, y como variable
independiente y representativa del tamafio, la media geométrica (Darroch y Mosimann,
1985; Jungers et al., 1995).

Regresion de minimos cuadrados parciales (PLS por sus siglas en inglés)

Mediante un andlisis PLS (Bookstein et al., 1990; Klingenberg y Zaklan, 2000;
Rohlfy Corti, 2000) calculamos la correlacion entre dos bloques, por un lado las variables
relacionadas con la postura de la cabeza-cuello y la locomocion, y por otro las relativas a
la morfologia de las vértebras cervicales. Para el primer bloque utilizamos seis variables
relacionadas con la postura y la locomocion (Tabla 4.5): dos de ellas representan la postura
del cuello y la cabeza (i.e., angulo del cuello con respecto a la vertical y la inclinacion del
plano orbital), y las otras cuatro estan relacionadas con la locomocién (i.e., braquiacion,
escalada vertical, bipedismo y cuadrupedismo). Los valores de las variables relativas
a la postura utilizados en este trabajo fueron tomados por Strait y Ross (1999). Ellos
recopilaron estos datos mediante la grabacion cinematografica del cuello y de la cabeza
de estos primates durante la locomocion. Para los valores referentes a la orientacion de
la postura de la cabeza, tomamos como referencia el plano orbital en lugar del plano de
Frankfort al ser considerado més apropiado para los estudios en primates (Strait y Ross,
Tabla 4.5 Datos relativos a la locomocion y variables posturales utilizadas en la comparacion la morfologia

de las vértebras cervicales utilizando la regresion de minimos cuadrados parciales o PLS por su sigla en
Inglés.

e i o i Inclinacion Escalada
Grupo plano . Braquiacion” . | Bipedismo® | Cuadrupedismo®
. cuello vertical
orbital®

H. sapiens 9,3 17,9 0 0 100 0
Gorilla 18,4 56,4 1 1 0 99
Pan 23,4 81,5 1 5 6 89
Pongo 17,1 55,0 10 25 0 12
Hylobatidae 2,0 47,0 50 17 5 0

*Valores estadisticos (en grados) de la cabeza y del cuello a partir de medidas tomadas en movimiento en
Strait y Ross (1999).

"Datos relativos a la locomocion segiin Manfreda et al. (2006), basados en los datos recopilados por Gebo
(1996).
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1999). Los valores aqui utilizados para los patrones de locomocion fueron propuestos por
Gebo (1996; y utilizados también por Manfreda et al., 2006). En aquellos casos en los
cuales la bibliografia no presentaba valores para algunas de las especies utilizadas en este
trabajo, utilizamos los datos de la especie filogenéticamente mas proxima (i.e., los valores
de G. gorilla fueron aplicados a los individuos pertenecientes a las especies G. beringei 'y
los de H. lar para las otras tres especies de gibones). El segundo bloque esta compuesto por
los residuos de las 45 variables (nueve para cada vértebra x cinco vértebras por individuo)
que forman la base de datos de las vértebras cervicales subaxiales. Para obtener estas
variables residuales, tal y como ya hemos explicado mds arriba, dividimos los valores
de las variables entre su media geométrica con el fin de representar la morfologia de las
mismas sin la influencia del tamafio (ver Tabla 4.4 para las definiciones de las variables).
Todos estos analisis fueron realizados utilizando el programa PAST 3.10 (Hammer et al.,
2001).

4.3.4 Morfometria geométrica

A partir de las coordenadas tridimensionales brutas, primero realizamos un
analisis generalizado de Procrustes (GPA; Zelditch et al.,, 2004) para eliminar la
informacion relativa al tamafio, la posicion (en el espacio) y rotacion de los sistemas de
coordenadas. Posteriormente, la configuracion de landmarks fue proyectada en el mismo
espacio Euclideano tangencial. Los andlisis fueron llevados a cabo una vez aplicados
los principios de “simetria del objeto” (Mardia et al., 2000; Klingenberg et al., 2002;
Klingenberg, 2015) por los cuales se “fuerza” a las dos mitades del objeto a ser simétricas
calculando la forma media entre los landmarks correspondientes de cada mitad. Esta
técnica evita problemas de interdependencia entre las dos mitades (Bookstein, 1996).
Para estimar el efecto del error del observador seleccionamos de manera aleatoria un
individuo de cada uno de los grupos mejor representados, H. sapiens, Pan y Gorilla.
Una vez al dia y durante cinco dias se digitalizaron los 15 landmarks correspondientes a
cada una de las cinco vértebras bajo estudio (C3-C7). Las coordenadas obtenidas fueron
procesadas mediante un analisis de Procrustes, y las coordenadas derivadas obtenidas en
este analisis fueron posteriormente sometidas a un analisis de varianza (ANOVA) con el
fin de obtener la variacion causada por el error del observador (Palmer y Strobeck, 1986;
Klingenberg et al., 2002). Los resultados de este analisis demostraron que la variacion
resultante del error del observador era desdenable con valores que van desde el 1,03%

de variacion en la C4 al 3,86% de la C7. Todos los andlisis de morfometria geométrica
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fueron realizados con el programa Morphol, version 1.06d (Klingenberg, 2011).

Variacion del tamafio y de la forma

Las variables relativas al tamafio centroide (CS) y de la forma obtenidas del
analisis de Procrustes fueron exportadas del programa MorphoJ a PAST. El objetivo era
analizar la variacion relativa al tamafio y a la forma en las vértebras cervicales subaxiales
en H. sapiens, Pan 'y Gorilla. En estos dos analisis, todas las vértebras fueron analizadas
conjuntamente aprovechando que todas ellas compartian landmarks homologos. La
variacion del tamafio se realizdo mediante un analisis ANOVA (analisis de varianza) de
dos-factores, utilizando el CS como variable dependiente y el grupo (i.e., H. sapiens,
Pan 'y Gorilla) y la vértebra (i.e., C3-C7) como factores. Para calcular las diferencias en
la forma de las vértebras, un andlisis MANOVA (andlisis multivariante de varianza) fue
llevado a cabo utilizando como variables dependientes los componentes simétricos de la
variacion de la forma obtenidos del GPA, y el grupo y la vértebra de nuevo como factores.
Alos resultados de ambos andlisis se les aplicé una correccion post-hoc Bonferroni. Como
hemos comentado mas arriba, en este estudio todas las vértebras cervicales subaxiales
tienen el mismo numero de landmarks. Esto nos permitiéo poder incluir todas ellas en
el mismo GPA y proyectar sus coordenadas en el mismo espacio tangencial euclidiano.
Esto tiene la ventaja de poder analizarlas todas conjuntamente, no solo para caracterizar
diferencias en la morfologia, sino también para detectar la potencial variabilidad en los
patrones morfoldgicos generales de la columna cervical subaxial entre los diferentes

grupos.

Analisis de componentes principales (ACP) y analisis de variables
canonicas (CVA)

Con el objetivo de examinar diferencias inter-especificas en la forma se realizod
un analisis ACP incluyendo todas las vértebras cervicales, desde la C3 hasta la C7. De
manera adicional, y para comprender mejor las diferencias existentes entre los grupos,
computamos un analisis de variables canonicas (CVA) (Mardia et al., 1979). Este analisis
maximiza la variabilidad inter-grupal relativa a la variabilidad intra-grupal. Este andlisis
parte de la asuncidon que todos los grupos comparten la misma estructura de varianza-
covarianza, por tanto los grupos con un niimero relativamente pequefio de individuos

(Pongo, n =7 e Hylobates, n = 5) no fueron incluidos al no poder, en base a un » tan
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pequeio, asegurar esa misma estructura de V/CV. En el caso de las vértebras fosiles, y
asumiendo la dificultad de conseguir una base de datos extensa, éstas fueron incluidas
en el analisis junto con los tres grupos mejor representados (H. sapiens, Gorilla y Pan)
para poder ver donde se situaban en el morfoespacio en relacion a las especies modernas.
Finalmente, las distancias Procrustes entre las vértebras de H. sapiens, Gorilla, Pan y
los especimenes fosiles fueron calculadas. Ademas, un test de permutaciones evalud la

significacion de las mismas.

Analisis de regresion

Con el objetivo de investigar la alometria evolutiva de las vértebras cervicales
subaxiales en hominoideos, realizamos un analisis de regresion inter-especifico incluyendo
todas las vértebras de la C3 a la C7. Para llevar a cabo este andlisis, previamente
eliminamos toda la variacion intra-grupal e intra-sexual calculando las matrices de
covariacion teniendo en cuenta el grupo y el sexo de cada individuo (Klingenberg, 1996).
Posteriormente, analizamos la alometria estatica con el objetivo de calcular la influencia
del tamafio en la forma de manera intra-especifica en individuos adultos y para cada
vértebra (e.g., C3, C4, C5...) separadamente. Para ambos analisis de regresion utilizamos
el logaritmo del tamafio centroide (log-CS) como medida del tamafio. Se ha optado por
esta transformacion logaritmica debido a la gran variabilidad existente causada por la gran
diversidad existente entre especies/poblaciones, y el dimorfismo sexual en los grandes
simios, especialmente en gorilas. Finalmente, para identificar y comparar los diferentes
patrones alométricos a nivel taxondmico y vertebral, cuantificamos y comparamos los
angulos entre las distintas rectas de regresion o vectores (O’Higgins, 2000; Bastir et al.,
2013). El angulo entre los vectores (e.g., a y b) fue computado como el arcocoseno (a’b /
sqrt(a’ab’b)), donde “sqrt” es la raiz cuadrada, y el apostrofe representa la transposicion
de los vectores. La significacion de los angulos obtenidos fue calculada a partir de la
comparacion entre 10.000 vectores creados aleatoriamente y de distribucion normal en

una hiperesfera de dimensionalidad apropiada (Klingenberg y Marugan-Lobon, 2013).
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4.4 RESULTADOS

4.4.1 Morfometria tradicional: descripcion univariante

La descripcion grafica de los andlisis univariantes de los diferentes grupos puede
verse en la Figura 4.2 y en las Tablas 4.6-4.10. Los resultados de estos analisis muestran
diferencias significativas (p-valor < 0,01) entre los grupos y también entre las diferentes
vértebras cervicales (PERMANOVA; test de permutacion n = 9.999). Los graficos de la
Figura 4.2 muestran claramente como tanto en los analisis hechos a partir de variables
lineares como angulares las vértebras de los hominidos presentan patrones diferentes. Tan
solo dos variables, el didmetro maximo dorso-ventral (MaxDVDi) y la longitud maxima
del proceso espinoso (M13), siguen en los diferentes grupos un patrén relativamente
similar. En el caso de los gibones, los H. sapiens y los Pan, estas dos variables muestran
un incremento relativamente constante de la C3 a la C7, con la tinica excepcion de las
vértebras C6 y C7 en Pan que muestran resultados muy similares en ambas variables. Por
el contrario, en los Pongo y en los Gorilla, las longitudes maximas en ambas variables
se dan en las vértebras C4 y C5. Dentro de los taxones fosiles, los neandertales presentan
unas vértebras cervicales dorso-ventralmente mas largas que las de los H. sapiens, y con
un angulo en la apdfisis espinosa mas horizontal. Ambas especies de Homo presentan, en
comparacion con el resto de taxones, una orientacion de las carillas articulares superiores
mas craneal, tan s6lo superados por los valores obtenidos en la vértebra C3 del espécimen
fosil U.W. 88-93 de la especie 4. sediba. La variabilidad observable en los patrones del
cuerpo vertebral en las cervicales de los hominoideos es importante. Los gibones y los
Pongo presentan un patron decreciente de la C3 a la C7 en la longitud craneo-caudal del
cuerpo vertebral (variable M1), mientras que los Pan muestran un patrén homogéneo en
todas las vértebras cervicales. En cambio, en los humanos modernos, son las vértebras
cervicales subaxiales mas periféricas (i.e., C3 y C7) las que presentan los valores mas

altos.

En términos generales, los H. sapiens presentan cuerpos vertebrales mas grandes,
tanto craneo-caudal como dorso-ventralmente con respecto a la longitud méaxima dorso-
ventral de la vértebra y a la longitud de la apoéfisis espinosa. Dentro de la muestra fosil,
si bien los neandertales siguen el patrén de los humanos modernos, el resto de los fosiles
presentan cuerpos vertebrales mas pequefios craneo-caudalmente. En el caso de los dos
individuos fosiles U.W. 88-09 y KNM-WT 15000, esta circunstancia estd relacionada

con su condicion de inmaduros. La longitud y orientacion de la apofisis espinosa varia de
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forma importante de unos grupos a otros. Los Gorilla y los Pongo tienen unas apofisis
espinosas mas largas y orientadas mas horizontalmente que las del resto de los grupos.
Tan so6lo los gibones y los humanos modernos, con la excepcion de la C7, presentan
unas apofisis espinosas orientadas caudalmente. En el caso de los individuos fosiles, en
esta variable, tienden a mostrar unos valores mas proximos a los de los hominidos no

humanos. El patron en la orientacion craneo-caudal de las carillas articulares es similar

U.W. 88-93 Pongo U.V\{. 88-93 Pongo U.W. 88-93
€31 v Goritla | €3 v
Goxilla
Gibones
C4- Pan C4
Pai
C54 H.s. <n. H. n. C5-
Cé6- C6-
Gibones ) \
C7+ v, CT VoA
U.W.88-09 U.W.88-09 WT 5K
20 40 60 8 100 10 20 30 40 50 60 70 6 8 10 2 1
Diametro dorso-ventral maximo Apéfisis espinosa: longitud maxima Didmetro craneo-caudal ventral del cuerpo
(MaxDVDi) (en mm) (M13) (en mm) (altura) (M1) (en mm)
. U.W, 88-93 U.W. 88-93
.W. 88- P
o3 U.W. gs 93 ongo 3 Gibones A c3A I Hs.
H/s.
Gotilla
Pan
C4 Pan C4+ C4
P,
H. n 80
C57 C5- C54
A.L. \{‘
Gibones H\n.
C6- A C6 C6-
C71 v o7 U / - uwss0o /
\ 7 Gorilla T Gibones N
U.W.88-09 WT 15K WT 15K WT 15K
T T T T T T T T T T T T T T T T T T T
4 6 8§ 10 12 14 16 18 10 12 14 16 18 20 22 20 30 40 50
Didmetro dorso-ventral superior del cuerpo Diametro dorso-ventral del canal Didmetro transversal superior
(M4) (en mm) (M10) (en mm) (SupTrDi) (en mm)
; U.W. 88-93 .
Gorilla U.W. 88-93 Gorilla U.W. 88-93
C34 P v 3 v C3 v
ong Gibone
C47 C4 C4
H. n.
C59 C5- C5
H.\n.
C6 AL C6] C6|
n
H./n.
C7 A C7 N CT +
WT 15K WT 15K WT 15K
T T T T T T T T T T T T T T
10 20 30 40 50 40 50 60 70 80 100 120 140 160 180
Angulo de la apéfisis espinosa Angulo craneo-caudal de las facetas superiores  Angulo medio-lateral de las facetas superiores
(M12’) (en grados) (SAFCrCdA) (en grados) (SAFMLA) (en grados)

Figura 4.2 Representacion univariante de los valores medios obtenidos de las seis variables lineares y de
las tres angulares (ver Tabla 4.4 para las definiciones). Vértebra correspondiente en el eje de las Y. Aqui
estan representados los cinco grupos actuales y los individuos fosiles. Los valores bajos de los individuos
U.W. 88-09 y KNM-WT 15000 en el didmetro craneo-caudal del cuerpo vertebral, comparado con los hu-
manos modernos, pueden ser debidos a la inmadurez en el momento de la muerte. Notese los valores extre-
mos del individuo de la especie 4. sediba U.W. 88-93 (C3) en los angulos craneo-caudal y medio-lateral de
las carillas articulares superiores. Rombos negros = gibones, circulos sin rellenar = Pongo, circulos negros
= Gorilla, cuadrados sin rellenar = Pan, triangulos azules = Homo sapiens, triangulos grises = Homo nean-
derthalensis, tridngulos rojos = KNM-WT 15000, triangulos grises invertidos = Australopithecus sediba,
triangulos negros invertidos = Australopithecus afarensis. H. s. = Homo sapiens, H. n. = Homo neander-
thalensis, WT 15K = KNM-WT 15000 (Homo erectus), A.L. = A.L. 333-106 (Australopithecus afarensis),
U.W. 88-09 y U.W. 88-93 pertenecen a la especie Australopithecus sediba.



"S9[qeLIeA SB[ 9p uoIoTuUyap e[ eied °f BIqR] B[ oA,

‘ugroeredwod ud souruIWoy oOp

sodni3 son so[ op oun soudw [e eied o3uel op BIONJ €IS Jo[BA [0 onb uedIpul sopeAeiqns saI0[BA SO ‘Djj1L0L) (€ ‘ung (g ‘suardps 'y (] 219yIp [end [9p odni3 [d eoIpul sisd}
-ugied anud orowWNU 7 "soururwoy dp sealeredwiod SENSINW S} Sk Op OUN SOUAW [ ered 9109S-Z [P SISI[RUE [ UD SOIUIJIP JJUSWEAIBIYIUSIS UOS BJLITOU UD SAIO[BA SO,
(S6910°0> Ioea-d) 0AT}BOYIUSIS = § SOAIIBOYIUSIS-0U = SN "S69 (‘0 BLIOS OPIU)qo [eIquun I0[eA-d [ ‘D]]1405) = QD) Ubg

= ung ‘sua1dps ‘[ = SH UO0S UQIOBIIPISU0D Ud sodnig sax} soT "G0°0 = © un uod [u/[(0-1)-1] sopdnnw ssuoroeredwos se| eied yeprg-uun( uorod1109 gun opuedijde sodni3
$0I) SO[ S1JUD 0qBD € OPBAS][ 9NJ UOXOJ[IA\ P OUSIS U0D SOFURI SO P SB[0J-SOP O 1S9} UN “SLISONUI SB[ dNUD SBANBOYIUSIS SRIOUISJIP Uexsonur onb so[qerieA se[jonbe vred,

(811-€'79) (€9L-LY9) (I'ceoLn) | (€1s-1°0%) (L°01-9°8) (0°'9-T%) (1°8-€°9) (6°'L1'P) WETELD] (o _ ) souoqisy
L'9TF 9°96 SYFt'89 6'1F1°61 9% F I'ey 6'0F 5% 80 F0°S LOFEL P1F 19 €TFE0T ’
(I's¥1-T°6L) (508-1°LS) (8¥r-99¢) | (6°0€-L°10) (8'cz-¢'61) (@91-L€1) (9%1-L'01) (6'75-9°8¢€) (I'88-869) | (1 _ ) 08uog
$'6TF 0911 €11 F9€9 9°¢ F 9°6¢€ 07 F0°ST 1'TF 80T LI F 161 LTF9T VLFThY LLFTLL
- er - - =) =T ey - _— = (£6-88
o7/ T ¢ nar+ Ny T ral 24 O €, 0T =T Yed
@8 (ETDOTP (1 079¢ X¥4 © LT €D 9% ®o's €D ¥o1 ©FIE (. <n) vgpas
S SN SN S S S S S S 09-SH
S SN S S S S S S S 0D-urd
S S S S S S S S SN uvd-SH
(F*¥L1-0°06) (£78-1°L8) (ss6-€°5¢€) (L'ez¢D (L'sT-9°'L1) (8°zz-¢'1D) (€'61-9°8) (808-0710) | (TECIH'SO| (oo _ ) pniony
€rTF0sel 901 FT'99 8y F ey 8SF '8 TTFIIC PEFOLI PTF 6Tl I'81 ¥ 8°CS €0TF 166 :
(6€) (T's¥1-£99) | (6€) (6°€8-€°95) | (6€) (€TH-0°LD) | (0%) (9°65-99) | (OF) (+'61-€°T1) | (0p) (L'SI-1°8) | (0%) (+T1-99) | (0¥) (9°4T-9°%1)| (OF) (0°9S-€°0€) o
LITFTTIL 89 F8IL Ve FYTE €6 F€TE ITF¥S1 6’1 F 01 S1¥88 I'TF T8I I'9F €Y
(€'pL1-6"€01) (T°€8-9°Ly) (€L6-€'LD)|  (€T9+'€D) (I'zz-8TD) (9'91-¥°01) (€°61-0°9) (8°€z-6'8) (0°0S-€°7€) (b =u)
PELF €TST '8 7049 €Y F9'sy L'8F8'8p 6'1F L9l CrFTel 8 TF0°11 L'EF 81 L'SF LTy supdos ‘H
(u) (xeN-urN) | (u) (xeN-UTA) | () (XeN-UTA) - | () (XeIN-UTAD | (1) (XeIN-UTAD | (1) (XBN-UTAD | () (XBN-UTAD | (4) (XBN-UTAD | (4) (XBIN-UTIAD)
asFuedN as¥ues asFues as¥ues asFueaN as¥ues asFuedN asFues asFuedN uoxey
SVTNAVS 2VPDIDAVS JaiLdng JTIN OTIN I TN £TIN JAAAXEN
‘gsoururoy

op Sensonu o1} SB[ A S[1SOF SAUAWIOAASI SO 91IUS 9I00S-Z [OP SOPLINSAI SO A BSOUTUIIUOY OP S[EN}0oe $A10adsd S0} SB[ 9P BIISONW B[ QIJUS 0qBD B SOPBAJ[[ SodLoweled-ou
1S9} SO[ O SOPBINSAI SO ‘OIPIISI 9)$ U BPBZI[IIN BISINW B[ BPO) 9P SYLDUIpUD] SO 9P SEPBALIOP (W UD) SBINIq SOUOISUWI(] :(€D)) [BOIAIID BIQOLIQA BIJIO] ' B[qeL



‘so[qeLIeA se| op uororuyop e[ eied 4 B[], B] I9A,

‘ugroeredwod ud sourUIWOY op
sodni3 son so[ op oun soudw e eied o3uel op BIONJ €IS JO[BA [0 onb uedIpul sopeArIiqns S9I0[BA SO ‘pjjL0L) (€ ‘ung (g ‘suardps ‘7 (1 2194Ip [end [9p odni3 [d eoIpur sisd}
-ug1ed anud o1oWNU 7 "souruIoy dp sealeredwod SENSIN S} Sk 9P OUN SOUAW [ ered 9109S-Z [P SISI[RUE [d UD SOJUIIP JJUSWEAIIBIYIUSIS UOS BJLITOU UD SAIO[BA SO,
(S6910°0> Ioea-d) 0ATIBOYIUSIS = § SOAIIROYIUSIS-0U = SN "S69 (‘0 BIIOS OPIU)qo [eIquun I0[eA-d [ “D]]1405) = QD) Ubg
= ung ‘sua1dps ‘[ = SH UO0S UQIOBIIPISU0D Ud sodnig sax3 soT "G00 = © un uod [u/[(0-1)-1] sojdnnw sauoroeredwos se| eied yepIg-uun( uorod1109 gun opuedljde sodni3
$0I) SO[ S1JUD 0BD € OPBAS][ 9NJ UOXOJ[IA\ OP OUSIS U0 SOFURI SO P SL[0J-SOP O 1S9} UN “SLISONUI SB[ dTJUD SBANBOYIUSIS SRIOUISJIP Uexsonur onb sojqerieA se[onbe vred,

(8°6¥1-0°0€T) (L'sL-T°L9) (9%T-5'61) (¢°zs-vor) (I°11-9°8) (T°9-L) (T'8-0°9) (F'8-¥°9) (0°s2-0°'81) (S=u)
S'LF 68T L'SFTIL I'TFLIC 8V F 6°S 01 ¥ LOFES C1FL9 ‘IF1°L 0°€FSIT sauoqro
(6°5€1-¥°66) (LTL-L719) (£'16-6°¢€) (€srv'L1) (Tcz-8'8D) (9'91-T°C1) (ocr-s'on) (0°LS-S"vh) (6°S8-8"LL| (¢ _ ) 0Suog
6°CTFICIT 8LFSYHY 9T ETH TITFE9C ¥'1F0°0C 6‘TF9vI 0T F611 0'SF1'6h TEFH08
S S SN S S S S S S 09-SH
SN SN S S S S S S S 0D-uvd
S SN S S SN S S S SN ungd-SH
o % o wk sk sk wok sk o M
(TLLI-T'88) (SSL-+'19) (#'19-1°8¢) (8°61-+'0) (1'9z-1°91) (0°zT-L11) (L'91-9%9) (6°'¢6-€'LE) | (S'LEI-LOL| (o0 _ ) pnson)
VLT F €81 6SFEEC9 TOF ISy 67 F8°8 STFYIT [‘€FL91 9TFETI 6SIFLOL L61 FT601 :
(0°€91-6°c01) 1L ) (L'sr-T'1€) (6°Ly1°) (¥*81-0°CD) (r'er-¢°L) (9°11-€%9) F9z-1°L1) 09V ED | (ee_ ) ung
611 FIEp1 L'SFH19 TEFYLE 16 F£9C LT F oY1 L'T1F8%6 C1FLS I'TFI1C 6°9F LGy
(TLLT-9THT) (0°0L-6°TH) (L°95-9°9¢) (0°69-1°627) (9'61-9°C1) (T°91-¥°01) (8°¢1-L9) (¢°9z-¢'01) (9°¢S-¥¢€) 9y =u)
S°6 F LY91 89 F 0°6S EYF LY 'S F 961 81F9°1 9T FE€Cl 9T F 1°01 R ECFILI Yy F LT suaidos ‘|
(XeIN-UIA) (XeN-urA) (XeN-urAy) (XeN-utA) (xepn-ury) (XeN-uIIA) (XeN-urA) (XeN-urA) (XeN-urA)
ASFUedN ASFUedN ASFUedN ASFUedN ASFUBIA ASFUBIA ASFUedN ASFUedN ASFUedN uoxe],
VIINAVS aVPDIDAVS Jq@irdng WCIIN OTIN N JIIN €T JAAQXEIN
.%OEEEO&

op Sensonuu soI) Se] A SO[ISOJ SUAWIAASS SO A1UD I0IS-Z [P SOPE)NSAI SO A BSOUTUTWIOY P SI[BNIOL $A10adSa Sa1) SB[ 9P BISINT B[ d1JUS 0QED B SOPLAS][ soornowered-ou
1S9) SOJ 9P SOPEI[NSAI SO ‘OIPNISI J)$O US BPEZI[IIN BNSONW ] BPO} OP SY.DUipun] SO[ P SePBALIdP (W UD) SBINIQ SOUOTISUdWI(] () [EOIAI0 BIQOIIQA BIOOI] L'p BIqRL



"So[qeLIeA Se[ op uoIoruyep €| eied 44 B[qeL [ JA,

‘uoroeredwod us soururwoy Ap

sodni3 son sof op oun souow [e eied oSuel Ip eIoNJ BISO IO[BA [d onb uedIpur sopeAeiqns sa10[eA SOT ‘110D (€ ‘uvg (g ‘suaidps ‘[ (1 919yIp [end [op odni3 [d eoIpuI SIS}
-ugred onuo oJoWNU [ ‘SOUIUIWIOY P seapeIeduIod sensanuw sa1} Se[ 9p oun soudwW [e eled 9103S-Z [P SISI[BUR [d UD SIJUIIJIP QJUOWRA[IROYIUSIS UOS BILIFIU U SAIO[BA SO,

($6910°0> I018A-d) 0AT)ROGTUSIS = S ‘0AIIROYIUTIS-0U = SN "'$69T0°(0 BSOS OPIUSIQO [eIqUIN JO[BA-d [ "P]J1105) = OO ‘UPJ

= ung ‘sua1dps ‘fJ = SH UO0S UQIdBIOPISUOD Ud sodnid som soT "GO°Q = 0 un uod [u/[(0-1)-1] sopdnmu souoroeredwos sey ered yepIS-uun( UOId231109 eun opuedijde sodnigd
$S0I) SO[ AIUS 0D B OPLAJ][[ AMJ UOXOI[IA 9p OuSIs uod SOFueI SO[ AP SL[0I-SOP P 1S9} UM ‘SBNSINU SE| 21U SBANEIYIUTIS SLIOUAIJIP uexsonw anb sajqerrea sejjonbe eied,

(T'rsr-srrn (T'¥6-5°89) (S‘6T-¢'61) (T°LL-1°LE) (L'o1-0'6) (0°9-¥) (9°9-6°¢) (8°8-2°9) (9°67-8°L1) (s=u)
8°C1 FOVEl 66 F96L 1Y F$CC 191 F 1S LOFV6 90F TS T1F9 I‘ITFIS ‘'€ F€TC sauoqro
(€Lr1-s'e8)|  (0'6L-1°€s)|  (0'Lv-6'68)|  (Soe-6vD)|  (T'8I-S9D)|  (L'L1-6°CT1) (L'11-8°6) | (0'ess'1)|  (TT8-0°SL) (c = u) 0Suog
L'STF1STI 011 F6°19 TEFVEP T9F 0T LOFELI I‘TF VI L0OF 801 vy F Sop 0TFO6L

(Meser 1°09 €D SLE (D 1 (©) 1I's1 11 v'6 ® 19T (©0°SS| (901-€€€TV) Stsua.mfv 'y
< FTT %) T A =\ oc ¢ ¢ =\ TS&T c =) FEE T FE0 Aﬁ mﬁﬁmﬁmqu—NlQ:@QN-—U &wﬂv
® SPLI €D L0s () 595 €51 €51 @ LT 01 €D TEE EDSH9 SISO ]
S S SN S S S S S S 09-SH
S SN S S S S S S S 0D-uvd
S S S S S S S S SN uvd-SH
sk sk gk sk gk sk sk sk sk M

(9°691-0°s01) |  (9°8L¥'€S) | (1°S9-L°OY) @yecD|  (9zevD|  (€0T1°11) (€81-¥'9) | (0'88-9'8€) | (9°9€1-6°0L) (L7 = u) D100
191 FH°LEI €9F6€9 L9 F¥6v 69F [V 0CFIIC 8T FSSI 9TFOCI 09T F1°69| 0°0T F¥'+01 :

LyL1-¥'L1D | ®'e8+'19) |  (8'er-8'ze)|  OT-9'cD|  (0'61-L0D (L€1-L'9) 811-0°L) | Ger9'6l)|  (969-LTh) (b = 1) uvg
€T F60S1 €9F669 TEFO8E 89FLLT LTFEPI 9TFLG6 I‘'ITF1% 9% FT°0¢ 6°SFLES

(FLLT-€6ET) (T°0L-6'8¢€) (8°19-5°6¢) 0°19-%°6) (0‘61-€°€1) (8°91-6°6) (8%1-0°L) (Lyev'en) (9°19-%°2¢) 9y =u)
T0T F0°8ST ¥'9 F 6S 8V F 61 I F 60 Y'IFSST PTFLET LTF001 S'YF €T 6°S F€0S suaidvs ‘H

(XeN-u1A) (XeN-UuTN) | (XeN-UTN) | (XeNFUDAD) | (XBNFUTAD | (XBNFUTAD | (RBA-UTIAD | (RBAFUTAD) | (XeIN-UTN)

ASFUBN ASTUBIN ASFUues ASFuesN ASFuesN ASFuesN ASFuesN ASFuesN ASFuBsN ugxe],

SVIINAVS | .VPDIDAVS | o 1@iLdng AL 0TI JIN JIIN T JAAQXEIA

‘gSoururuoy

Op Sensonu sa1) Se[ A S9[I1S0J SOUAWI0dSd SO ATUD 9I0IS-Z [IP SOPE)NSAI SO A BSOUIUIWIOY P SO[BNJO. SO100dsa So1) Se[ op B1SONUI B] 913UD 0qBI B SOPBAJ[] SodLowered-ou
1S9} SO[ 9p SOPe}NSAI SO| ‘OIPMISd 9)SO U BPBZI[IIN BIISONW B] BPO) OP SY.LDUipuUp] SO 9P SEPBRALIOP (W UD) SBINIQ SQUOISUdWI(] (D) [BOIAIOD BIQILIQA BISJID] 8% B[R]



"So[qeLIeA Se[ 9p uoIoruyop €| eied 44 B[] ] IA,

‘uoroeredwod us soururwoy Ap

sodni3 son sof op oun souow [e vied oFuel op BIANJ ©JSI I0[BA [0 9nb UBIIpUI SOpRARIQNS SAIO[BA SOT ‘71100 (€ ‘Uny (7 ‘suardps “fy (] 210GIp [end [9p odnis [2 eo1pur s1s9)
-ug1ed onuo oIoWNU [F "SOUIUIWIOY 9p seAleredwod SLNSIN SO} Sk 9p OUN SOUAW [ ered 9109S-Z [P SISI[RUE [ U SOJUIJIP AJUSWEANBIYIUSIS UOS BILITOU UD SAIO[BA SO,

($6910°0> I018A-d) 0AT)ROGTUSIS = § ‘0AIBOYIUTIS-0U = SN "$69T0°() BSOS OPIUSIQO [eIqUIN JO[BA-d [ "P]j110D) = OO ‘UPJ

= ung ‘sua1dps ‘[ = SH UO0S UQIORIIPISUOD ud sodnig so;m soT "GO‘Q = 0 un uod [u/[(0-1)-1] sojdnmu sauoroeredwod se| ered yepIg-uun( UOrod31109 eun opuedijde sodnid
$0I) SO[ A1IUD 0qBI B OPBASJ[[ dNJ UOXOD[IA\ Op OUSIS U0O SOFULI SO 9P SB[0J-SOP Op 1891 UN ‘SBISINUI SB[ d1IUD SBANROYIUSIS SBIOUSIDJIP Uensonu anb so[qeriea se[jonbe eie,

(I°IST1-$°111) (T16-5°89) (s‘6z-¢'61) (T°LL-T°LE) (L01-0°6) 0°9-t't) (9°9-6°¢) (8°8-29) (9°6Z-8°LT) (s=u)
8 ST FO0pEl 66 F9°6L 'y F6TC) 19LFI¥S LOFt6 90FTS TIF9% I'TF178 '€ F €T sauoqry
(€°LYT1-5°¢8) (0°6L-1°¢S) (0°L¥-6°6€) (S‘0¢-6t1) (T°81-5°91) (LLr-szn (L11-8°6) (0°€$-S°19) (¢°c8-0°5L) (s = u) 0Suog
LSTF 18T 0TI F6°19 TEFYED 79 F¥0C LOFELI I‘TFOVI LOFS0I1 Yy TS9P 0TFO06L

(T Tse1 109 (€T TLE @D Tp1 (¢) 161 1C1 ¥'6 (© 197 (®) 0S| (901-€€€T'V) Stsuanfp 'p
S S S . . SR ‘ S — <y =eea | (1 SPUTES-XNE-3[[pdEY)) €)
®) SFLT (€D L0S (7) 98 €61 €61 @ L<T S0l (€1 TcE (€T P9 SiSusyLIPUDOU ‘T
S S SN S S S S S S 09-SH
S SN S S S S S S S 0D-und
S S S S S S S S SN und-SH
sk s o sk o o % *% % ML

(9°691-0°501) (9°8L-¥°€S) (1°69-L°0%) (8v2-T1) (1'92-6v1) (€oz-1°11) (€°81-¥°8) (0°88-98¢) | (9°9€1-6°0L) (L7 = 1) D409
19T F¥°LET €9F6°¢9 L9F 61 69F IV 0CFIIC 8T F QST 9TFO€I 09T F169| 00T F+'¥01 :

LyL1-v'L1D | B'e8v 19|  (Ber8'ce)|  (Ozr-9cD|  (0°61-L'01) (L€1-L'9) @®11-0°0) | Gev9'6D)|  (9°69-LTh) (r=) oy
€T F6°0S1 €9F 669 TEFO08E 89FL°LT L'TFEYI 9TFLG I'TF1% 9 FT°0¢ 6°CFLES

(PLLT-E6ET) (Z°'0L-6°8¢) (8°79-5°6¢) 0°19-v°6) (0‘61-¢°€1) (8°91-6°6) (8%1-0°L) (LYevED) (9°19-%2¢) (9 = u)
01 F0°'8S1 r9F6PS 8V F S6p I F 601 P1FSGI PIFLEL LTF001 SYFEYe 6°'SFE0S suardvs ‘g

(xeN-unn) (xeN-uTIn) (xeN-uIn) (xeN-uIn) (xeN-umn) (xeN-uIn) (xeN-UTIN) (xeN-uTIn) (xeN-uTn)

ASTFUBSN ASFuBsN ASFUuBsN ASFUuBSN ASTFUBSN ASTFUBSN dSFuesN ASFuBsN ASFuBsN UQXE],

SVTINAVS | -VPDIDAVS J@aLdng SCIIN SO SN TN T JAAAXEIN

" soururioy

op sensonu soj se[ A S9[1S0J SOUAWIOAASI SO 913U 2I09S-Z [OP SOPLINSAI SO A BSOUTUILIOY OP S[enjoe s9100dsd So1) S| 9P BIISONW B[ 1)U 0QED B SOPLAS][ sooLiowered-ou
1S9) SO[ 9P SOPB)NSAI SO ‘OIPNISI J)$O U BPEZI[IIN BISONW ] BPO) 9P SYDUIPUD] SO P SEPBALIOP (W UD) SBINIQ SOUOISUdWI(] :(9)) [BIIAIID BIGIIA BINID] 6°F BIqeL



"S9[qeLIBA SB[ 9P UOIdIUYQp ©| Bied {4 B[qRL B] JOA,

‘uoroesedwod us souruIwoy 9p

sodni3 son soj op oun souows [e ered oSuel op BIINJ B)SO JO[RA [0 onb uedIpUl SOpeARIgNS SAI0[RA SOT "Djj1L0L) (€ ‘ung (g ‘suaidps “fy (1 210yYIp [end [op odnid [d BoIpUI SISO}
-ugred 913U OJOWNU [F "SOUTUIIOY 9P SeAneIedWod SLISIN SAI) SB[ 9P OUN SOUAW [B Bied 2109S-Z [9p SISI[RUE [ UD SOJUAIJIP JJUSWERANBIYIUSIS UOS BILIFOU U SAIO[RA SO,
($6910°0> Jo1ea-d) 0ABOYIUSIS = § ‘0ANBOYIUSIS-0U = SN "S69[(°(Q BIIOS OPIUAIQO [eiquin Jo[ea-d [ ‘DJjLi0D = QD) ‘Ubg

= ung ‘sua1dps ‘[ = SH UO0S UQIOBIIPISUOD ud sodnig sa1) SO0 "GO0 = © un uod [u/[(0-1)-1] sojdnmu sauoroeredwod se eied yepIS-uun( UQroda1109 eun opuedijde sodnis
SOI) SO O1JUQ 0qEd B OPEAJ][ ANJ UOXOJ[IA\ 9P OUSIS U0O SOSUEI SO] AP SB[0J-SOP P 1S9} UN ‘SENSONUI SB[ OI)US SEAEOYIUSIS SBIOUAIOJIP Ueysonw onb sojqeriea sejjonbe eied,

(€'zst (8°68-6°65) (6'vT-s'0D)|  (T'8S-6'01) (9°6-5°L) (#'9-5'p) ('8-1%) (9°'11-'9) (0°8T-8°L1) (s=u)
OTD VITFT°6ET|8TT F  S08(9T F  STT|98T F 6T 60 F S8 LOF¥'S 61 F¥°S 1'TF6%6 LEF6ET souoqry
(0'9p1 #9L-T16) (9'9t-9'¢e)|  (0°8T-L0T) (s'81-0°61)|  (9'81-T°€D)|  (LTI-LOD) (0°vt-L8¢€) (L'9L-61L) (c = u) 0Suog
-6'66) LTTF OLIT|VIT F v'S9|v'y  F LIp|I'€ F €9¢C $'1 891 YTFLSI POF 111 STFSIY 8T FEVL
(D) 8¢1 €eL M ¥igE (® 79 EDST EDe6| ETDTI €D T EDSSH vqIpas 'y
€9¥1 'S9 L'Sy @Tpoer LEDOTT ®97r|  ETDE9 (® 70t ®¥rs Snp2242 “H
® SPLT L'v9 §0$ ® 60 @&LT el €01 @®37Te ®© T I nopano3ay
Yo nT T < 3 e WAV ¢ ) O°cT =) T T < TT) Z°co I sjure§
(®) 80LT L'19 (@ T'9s ® st (@ 091 @ 8T @ra £9¢ EDED [ inpopedeyy o1
‘ ’ ‘ ‘ ‘ ‘ ‘ ‘ (z=u) uedow
9TLI (43 €S 867 0L L'yl $1r L've 10 e e
S S SN S S S SN S S 09-SH
S SN S S S SN S S S 0D-urd
SN S S SN S S S SN SN urd-SH
(8°191-6°16) (1¢8-6°05) (£'89-8°9¢) (I'82-LY) (€9zv'yD|  (Lvz-TeD (€°51-6°1) (0'08-v've) | (6T1-L69) (Lz = ) Bi1400
TOLFYYEL|06  F  9%89|9°L F L6y 99F LI 8TFTOC|  YEFSLI 1'TF$11 TH1 509 9'L1 ¥ 666 :
(0%L1 (0°88-1°65) (I'ss-6c0)|  (0°0S-6'61) ((YAR YY) @y1-T'L) (5°11-8°9) (§'9%-¥'927) F1L-1°sP) (T = ) uvg
FITD ETIFOSSI|I9  F  €IL|SY F  €ep|89 F 1€ CrFIel 81 F 01 01768 6'€F €TE $SF6ES
(29) (0°8LT | (€5) (8¥L-8°€S) | (€6) (S°65-8°LE) | (€9) (¥'LS-L°L)| (€6) (L'6T-T°CD) | (€5) (T'81-8°6) | (€5) (8°GT-€°L) | (€9) (8°6€-6'CD) | (€9) (S°€9-T'€P) suodos ‘g
-6ED) 101 F 951 TSFEE9|6r F S8 88 F 9°9¢ $IF8SI 91 F ¥yl 71T 81 8°€ F £°0¢ TSF6'SS :
() (xeN-unn) | () (xeN-tID | () (XeN-WIAD | (1) (XeN-UTAD | () (XeIN-UIAD | (1) (XeN-UTAD | (1) (XeN-UIAD | (1) (XeN-UTA) | () (XeIA-UTIA)
aSFueal asFuea ASFuBIN ASFuBN asFuesy ASTUBIN | ASTUBN ASFuBN aSFuBaN uoxe],
»VIAAVS »VPDIDAVS |  IqiLdns WCTIL 0TI oI oI PETIN HAAQXEIN
‘soururwioy

op sensonu so} se[ A S9[I1S0J SOUAWIOAASI SO 913U 2I09S-Z [OP SOPLINSAI SO A BSOUTUILIOY OP S[enjoe s9100dsd SoI1} S| Op BIISONW B[ J)US 0QED B SOPLAJ][ sodLiowered-ou
1S9) SO[ Op SOPE}[NSAI SO| ‘OIPNISI 9)S9 UQ BPRZI[IN BIISONW ] BPO) AP SY./DUipUD] SO 3P SEPEALISP (WW UJ) SBINIQ SOUOISUdWI( (L)) [BOIAIO0 BIQIMIQA BIJIDL (b BIqeL



en los hominoideos. Las vértebras centrales de la columna cervical subaxial presentan
una orientacion mas craneal mientras que la C3 y la C7 mas caudal. En la orientacion
medio-lateral de las carillas hay diferencias mayores entre grupos. Los valores mas altos,
es decir, una orientacion mas lateral de las carillas, los presentan los humanos modernos
junto con los neandertales junto con el {6sil de la vértebra C3 de la especie 4. sediba. Los
resultados aqui obtenidos para los fosiles de neandertal son coherentes con los publicados

hasta el momento (ver Gomez-Olivencia et al., 2013a, b para mas detalle).

Morfometria tradicional: Analisis de componentes principales (ACP)

La Figura 4.3 representa los resultados de los dos ACPs realizados a partir de
las variables lineares, y cada punto en el morfoespacio corresponde con la columna
cervical subaxial de cada individuo. Los resultados del ACP-1 y los del ACP-2, éste
ultimo utilizando los residuos de las variables para eliminar la influencia del tamafio, se
pueden observar en la Figura 4.2 y en la Tabla 4.11. En el ACP-1, el primer componente
principal (CP1) representa fundamentalmente la influencia del tamafio en la variacion
(Tabla 4.11). A lo largo de este eje de maxima variacion se distribuyen los cinco grupos
de hominoideos dependiendo del tamafio de su columna cervical. El segundo componente

principal (CP2) discrimina los H. sapiens del resto de los hominoideos (Figura 4.3a).

Tabla 4.11 Valores propios (o autovalores) y proporciones de varianza de los 10 primeros componentes
principales (CPs) de ambos ACPs (en base a morfometria tradicional).

Analisis ACP-1 (no-modificado) ACP-2*

cps | Autovatores | g VIEEEL | omatada | AUOValores |4 | acomulada
CP1 21,720 0,483 0,483 18,835 0,419 0,419
CP2 8,954 0,199 0,682 8,227 0,183 0,601
CP3 2,975 0,066 0,748 3,615 0,080 0,682
CP4 1,787 0,040 0,788 2,693 0,060 0,742
CP5 1,196 0,027 0,814 1,938 0,043 0,785
CP6 0,965 0,021 0,836 1,649 0,037 0,821
CP7 0,905 0,020 0,856 1,283 0,029 0,850
CP8 0,775 0,017 0,873 0,987 0,022 0,872
CP9 0,719 0,160 0,889 0,758 0,017 0,889
CP10 0,652 0,015 0,903 0,537 0,012 0,901

“Variables divididas por la media geométrica.



124 Capitulo 4

a ACP-1 b ACP-2
o g
2 o |
0 ) L] ® L)
. o . o . R - 0 - G . ©
= Gj - 0% o ° = ib, s,
§ lben .ou“. }- . . o o, .:. § bOn . é ‘~:‘
= o g ° . ° . = % e . @ %
s o Paﬂ 3 5 o« o © U . § Py, EX T ‘S, }..“:
X Oy, © = o - ’°o Ly L e
B . o o, 2 00 o
S Vool e = B it
o wstr, ) Sheo
O o | OO Y O W,
< I < . < 2
H. sapiens 0 o %%
H. sapiens
e |
[ o
T T T T T ! T T T T T
-10 -5 0 5 10 -10 -5 0 5 10
ACP1 (48,3% variacion) ACP1 (41,8% variacién)
N
o
N
° V35
g
S
o
S
o o o
S o ] S
S 4
T
S
T
v N
S
o \@\524 V18 \'El V7
s -
T
T T T T T T T T T T
-0.2 -0.1 0.0 0.1 0.2 -0.2 -0.1 0.0 0.1 0.2
CP1 CP1

Figura 4.3 Diagrama de dispersion bivariante basado en el analisis de componentes principales (ACP) de
la columna cervical subaxial en hominoideos (z = 119). Dos ACPs fueron llevados a cabo: A) uno con las
variables sin modificar (ACP-1), y un segundo ACP en el cual los valores brutos han sido divididos por la
media geométrica (ACP-2). Notese como los humanos modernos estan separados del resto de los grupos a
lo largo del eje del CP2. El ACP con las variables modificadas (ACP-2) muestra como la eliminacion del
factor tamafo reduce la variabilidad intra-especifica. Las elipses de equiprobabilidad representan el 90%
de la variacion.

Los valores negativos en el eje del CP2, ocupado principalmente por los H.
sapiens, estan relacionados con un dngulo menos horizontal de la apofisis espinosa y con
una mayor orientacion medio-lateral de las carillas articulares superiores, especialmente
en las vértebras cervicales subaxiales mas craneales (Figura 4.3b y Tablas 4.11 y 4.12).
Los resultados del ACP-2, calculado a partir de los residuos de las variables, no difieren
de manera sustancial de los obtenidos en el ACP-1. La distribucioén de los grupos en el
morfoespacio es similar a la obtenida en el andlisis anterior, si bien la variabilidad intra-

grupal se ha visto reducida, especialmente en los Gorilla (Figura 4.3b; Tablas 4.11- 4.12).



Tabla 4.12 Valores propios (o autovalores) de los dos componentes principales (CPs) derivados de la mor-
fometria tradicionala.

Variable | 2%, $°C£;ilc£(:;‘);) ACPZ Variable | 2%, Iﬁf;;ilc;?:) ACPZ
equivalente equivalente

CP1 | CP2 |CP1| CP2 CP1 | CP2 |[CP1| CP2
V1l |MaxDVDi 0,201 0,209 V24 |(M12’ -0,226 -0,172
V2 |MI3 0,188 0,197 V25 | SuptrDi 0,154 | -0,196
V3 |Ml 0,163 V26 |SAFCrCdA 0,192
V4 |M4 0,193 0,167 V27 |SAFMLA -0,207 -0,185
V5 |MI10 0,187 V28 |MaxDVDi 0,203 0,213
V6 [M12 -0,218 -0,197| V29 [MI13 0,196 0,208
V7  |SuptrDi -0,241 V30 |Ml 0,000
\%] SAFCrCdA V3l M4 0,174
A\ SAFMLA -0,238 V32 |M10 0,159
V10 |MaxDVDi 0,203 0,215 V33 |M12’ -0,153 -0,180
Vil |M13 0,197 0,213 V34 | SuptrDi -0,211
Vi2 |Ml 0,173 V35 |SAFCrCdA 0,245
Vi3 |M4 0,183 V36 |SAFMLA -0,176 -0,186
Vi4 [M10 0,192 V37 |MaxDVDi 0,208 0,210
V15 [M12’ -0,232 -0,188 | V38 | MIl3 0,159
V16 |SuptrDi 0,158 | -0,200 V39 Ml
V17 |[SAFCrCdA 0,152 V40 (M4 0,183
V18 |SAFMLA -0,243 -0,191| V41 |MI10O 0,173
V19 |MaxDVDi 0,202 0,213 V42 |M12’ -0,201 0,000
V20 |M13 0,195 0,211 V43 | SuptrDi -0,162
C21 |Ml1 0,191 0,000 V44 |SAFCrCdA 0,189
V22 |M4 0,171 V45 | SAFMLA -0,185
V23 |M10 0,189

“Numeros de las variables detallados en la Tabla 4.4. Variables con valores por encima de £0,20 en ne-
grita, variables con valores por debajo de +0,15 no estan mostrados en la tabla. EI CP1 esta mayormente
relacionado con la longitud maxima dorso-ventral (i.e., V1, V10, V19, V28, V37), y el CP2 con el angulo
de la apdfisis espinosa (i.e., V6, V15, V24, V33, V42), y con la orientacion medio-lateral de las carillas
articulares superiores.

®Variables divididas por la media geométrica.

Morfometria tradicional: alometria

La Tablas 4.13 muestra la fuerte y significativa influencia del tamafio en el
CP1, tanto intra como inter-especificamente. Como cabria esperar, los resultados del
ACP-2 muestran una correlaciéon menor entre las variables dependientes (forma) y la
independiente (tamafio) que los obtenidos del ACP-1, especialmente en aquellos grupos
en los que el dimorfismo sexual y la variabilidad intra-grupal es mayor (i.e., Gorilla y

Pan). A pesar de ello, existe una relacion significativa entre el CP1 y el tamafio.
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Morfometria tradicional: morfologia cervical, locomocion y postura

La Figura 4.4 expone los resultados del analisis PLS entre la morfologia de las
vértebras subaxiales (bloque 2) y las variables relacionadas con la postura y la locomocién
(bloque 1). El porcentaje de asociacion entre ambos bloques en el primer eje alcanza el
73,2% de la covariacion total, y el porcentaje global teniendo en cuenta todos los ejes
un 15,1%. El bipedismo, y en menor medida la braquiacion estan relacionados con los
valores mas altos del bloque 1, mientras que el resto de las variables estan relacionadas
con los valores mas bajos de este bloque (Figura 4.4b). En el segundo bloque, relacionado
con la morfologia vertebral, cuatro de las nueve variables destacan entre los valores mas
altos: la anchura de la vértebra, la inclinacion de la apofisis espinosa, el angulo de las
carillas articulares superiores en el plano medio-lateral, y la longitud medio-lateral del
cuerpo vertebral (Figura 4.4c). Igualmente, los valores de estas variables difieren en
cada vértebra: las vértebras situadas en una posiciéon mas craneal presentan valores mas
positivos que las situadas mas caudalmente. Destacan dentro de los valores positivos
aquellas variables asociadas con la anchura medio-lateral y angulo medio-lateral de las
carillas articulares superiores, y para los negativos, las variables relacionadas con la

longitud de la apo6fisis espinosa (Figura 4.4d).

Tabla 4.13 Resultados del analisis de regresion entre los dos componentes principales (CP1-CP2) y la
media geométrica.

R?* corregido
— Componente
Analisis g Homo
principal Todos los grupos . Gorilla Pan
sapiens
. CP1 0,802%* 0,747*%* 0,823** 0,718**
ACP-1 (sin-
modificar
) cp2 0,079%* 0,345%% | 0,126 0,019
CP1 0,627+%* 0,344** 0,481** 0,393**
ACP-2*
CP2 0.136%* 0,033 -0,006 -0,022

Valores significativos en negrita. * = p-valor < 0,05, ** = p-valor <0,01.
“Variables divididas por la media geométrica.
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Figura 4.4 Resultados del analisis de minimos cuadrados parciales (PLS). A) Correlacion entre la forma
de las vértebras cervicales, y la postura de la cabeza y los valores de locomocion. Los humanos moder-
nos muestran los valores mas altos en ambos bloques, y los grupos cuadrupedos los mas bajos. B) Primer
bloque, PLS1 representa la postura de la cabeza y los valores de la locomocion. C y D) Estos graficos
representan el segundo bloque del PLS1, con las variables ordenadas diferentemente a largo del eje de las
X. El grafico C muestra los valores de las nueve variables en cada una de las vértebras cervicales y el D,
es una representacion visual diferente del mismo PLS una vez agrupadas las variables por cada vértebra en
lugar de por cada variable. Notese que los valores mas altos de la tercera cervical estan relacionados con la
anchura cervical, y los mas altos de la vértebra C7 con la longitud maxima de la apdfisis espinosa (M13).

4.4.2 Morfometria geométrica: variacion del tamafio y de la forma

Los resultados del analisis ANOVA de dos-factores para calcular la variacion en
el tamafio de las vértebras muestran que existen diferencias significativas, tanto entre los
tres grupos de homininos analizados (H. sapiens, Pan y Gorilla) como entre las diferentes
vértebras cervicales subaxiales, se muestran en las Tabla 4.14. Ademas, dentro del analisis
donde se analiza el tamafio de las vértebras utilizando el tamafio centroide como proxy,

cabe destacar la similitud del tamafio de las vértebras cervicales de los australopitecinos
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y las de los Pan (Tabla 4.15).

Los resultados del analisis PERMANOVA para cuantificar la variacion en la forma
de las vértebras cervicales entre grupos y a nivel vertebral, muestra que existen diferencias
significativas en ambos casos (Tabla 4.16). La comparacion por pares de las distancias
Procrustes entre vértebras, muestra que existen diferencias significativas en todos los
grupos y en todos los casos. En los tres grupos mejor representados, estas distancias son
significativamente mayores en las vértebras C4 y C5, y menores en la vértebra C7. Cabe
destacar que las distancias Procrustes entre las vértebras de los H. sapiens y las de los
neandertales, a pesar de no ser significativas, son menores en la vértebra C5 que en la
C6 y C7. Cabe recordar que no existe un registro fosil bien conservado y publicado de
las vértebras C3 y C4 de la especie H. neanderthalensis, y que por lo tanto no se hace

referencia aqui a las mismas (Tabla 4.17).

Tabla 4.14 ANOVA de variacion del tamaifio.

Efecto Suma de cuadrados d.f. FF p-valor
Grupos® 156204,396 2 840,609 <0,01
Vértebras” 9550,831 4 25,699 <0,01
Grupos*Vértebras 2311,645 8 3,110 0,002

“En este analisis solo estan incluidos los grupos de homininos actuales (Homo sapiens, Pan y Gorilla).
Cinco categorias, de la tercera (C3) a la séptima (C7) vértebra cervical.



Tabla 4.15 Estadistica descriptiva (media + desviacion estandar; rango) del tamafio centroide (CS) por
vértebra cervical y por grupo.

Vértebra

C3

C4

C5

Cé6

C7

Homo sapiens

71,10 + 5,37
(58,98-81,41)

73,72+ 6,16
(58,13-88,28)

75,91 + 6,92
(57,90-90,50)

79,49 + 6,71
(62,91-93,57)

81,32 £ 7,36
(65,61-97,14)

Pan 56,94 +5,67 [62,70+£6,34 |66,12+5,63 |67,48+£598 |67,42+5,68
(47,64-71,87) |(52,37-77,92) |(56,47-81,14) |(57,37-82,88) |(57,08-84,44)
e[ T S T e
118,85) 136,78) 138,79) 142,84) ’ ?
S mori ez
Regourdou 1 85,12 [2] 85,22 [2]
(Homo erectus) 7500
e PR
Lasos s
(i afarensiy 6157 (1)
Pongo 83,65+6,35 |88,86+5,89 |88,65+4,42 |88,89+4,79 |[87,89+5,15
Gibones 32,89+2,83 |35,05+3,38 [36,40+2,44 |3737+2,68 [37,82+3,24

“Los valores en negrita son significativamente diferentes en el analisis z-score para al menos una de las tres
muestras de homininos. Los niimeros entre corchetes indican el grupo del cual son diferentes: 1) Homo sa-
piens, 2) Pan, 3) Gorilla. Los valores subrayados estan fuera de rango para al menos uno de los tres grupos
en comparacion.

Tabla 4.16 Analisis PERMANOVA de variacion de la forma por grupo y vértebra utilizando las coordena-
das Procrustes.

Efecto Suma de cuadrados d.f. F p-valor
Grupo® 3,96E+26 2 2,579 0,024
Vértebra® 4,97E+26 4 1,618 0,035
Grupo * Vértebra 2,44E+28 8 39,697 0,035

“En este analisis solo estan incluidos los grupos de homininos actuales (Homo sapiens, Pan'y Gorilla).
°Cinco categorias, de la tercera (C3) a la séptima (C7) vértebra cervical.



Tabla 4.17 Distancias Procrustes entre los tres grupos principales y la muestra fosil.

C3 Gorilla Pan H. sapiens
Pan 0,251%%*
H. sapiens 0,379%* 0,151**
A. sediba 0,380* 0,162 0,106
C4 Gorilla Pan H. sapiens
Pan 0,278**
H. sapiens 0,439%* 0,168**
C5 Gorilla Pan H. sapiens
Pan 0,256**
H. sapiens 0,439%* 0,188**
H. neander. 0,386* 0,138* 0,079
Cé Gorilla Pan H. sapiens | H. neander.
Pan 0,202%*
H. sapiens 0,382%* 0,187**
H. neander. 0,324%* 0,158* 0,122%*
A. afarensis 0,245* 0,131* 0,209* 0,135
C7 Gorilla Pan H. sapiens | H. neander. | H. erectus
Pan 0,136**
H. sapiens 0,299** 0,137%*
H. neander. 0,273 0,143** 0,087**
H. erectus 0,29* 0,176%* 0,133** 0,090
A. sediba 0,265* 0,136%* 0,096 0,086 0,094

*Comparacion de las distancias Procrustes entre los tres grupos principales (Gorilla, Pan, y Homo sapiens)
y la muestra fosil.

* = p-valor <0,05, ** = p-valor <0,01 denota diferencias significativas. Notese que las mayores distancias
entre grupos se dan entre las vértebras C4-C5 y las mas pequefias en la vértebra C7. En ésta ltima, las
distancias mas pequefias se dan en la comparativa entre los fosiles de los neandertales, Homo erectus, y
Australopithecus sediba en este orden, aun asi las diferencias no son significativas.

Morfometria geométrica: analisis de componentes principales (ACP)

La Figura 4.5 muestra los resultados del ACP, el cual incluye todas las vértebras
cervicales subaxiales de los hominoideos actuales y fosiles, con el objetivo de examinar
diferencias inter-especificas en la morfologia de las mismas. A lo largo del eje que
representa el primer componente principal, el cual representa el 76,4% de la variacién
total, se distribuye agrupada por taxones toda la muestra. Los Gorilla ocupan los valores
mas positivos, los H. sapiens los mas negativos y los Pan se situan en los valores

intermedios entre ambos grupos. Los gibones se solapan con los humanos modernos en
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el morfoespacio y los Pongo con los Gorilla. Se debe tener en cuenta que los resultados
obtenidos por los gibones y los orangutanes deberian tomarse con precaucion debido al

bajo namero de individuos que representa a estos dos grupos.

Con el fin de observar posibles diferencias entre los patrones morfoldgicos de las
vértebras cervicales subaxiales entre los diferentes grupos, también mostramos el valor
medio o la forma centroide de cada vértebra y para cada taxon en el morfoespacio. Podemos
observar tres patrones principales entre los hominoideos: uno bastante similar para los
humanos modernos y los gibones en el cual todas las vértebras cervicales subaxiales estan
separadas a lo largo del eje del CP2 y, en el caso de las vértebras cervicales mas caudales
(C7 en gibones y C6-C7 en humanos modernos), también estan separadas por el CP1.
El segundo patrén morfolégico estaria representado por las vértebras de los Pan. Estas
siguen un patron relativamente similar al anterior pero con una mayor distancia entre los
centroides y distribuida de manera mas regular entre las vértebras C3 y C6. En cambio, la
distancia entre la C6 y la C7 es menor que en el resto de vértebras y principalmente en la
direccion del CP2, circunstancia contraria al patron observado en los humanos modernos
y los gibones. Finalmente, el tercer patron morfoldgico esta representado por los Gorilla

y los Pongo. Este patron varia sustancialmente a los observados anteriormente, ya que
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Figura 4.5 Diagrama de dispersion que muestra los dos primeros componentes principales (CP1 y CP2) en
base a las coordenadas simétricas Procrustes. El analisis incluye el total de las vértebras cervicales subaxi-
ales, C3-C7 (n = 643). Una linea continua en cada grupo une el centroide de cada vértebra cervical con la
vértebra adyacente. El esquema lineal o wireframe representa el cambio en la morfologia de cada vértebra
dentro el morfoespacio tanto en vista craneal como lateral. Las elipses de equiprobabilidad representan el
90% de la variacion total. H. neander. = neandertal.
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las distancias entre las vértebras es muy pequefia con la excepcion de la C3, la cual esta
separada del resto en la direccion de los valores positivos del CP2. Ademads, los centroides
de la C4 a la C7 van en la direccion de los valores negativos del CP1, circunstancia

exclusiva de las vértebras de estos dos grupos.

Relativo a la morfologia de las vértebras cervicales subaxiales de los hominoideos
segun el andlisis de componentes principales, los Gorilla presentan una vértebras
relativamente mas largas dorso-ventralmente y mas estrechas medio-lateralmente en
comparacion con el resto de taxones. Destaca ademas la longitud de la apofisis espinosa
y su orientacion horizontal. La orientacioén de las carillas articulares superiores es mas
dorsal y menos craneal que en el resto de los hominoideos, y sus cuerpos vertebrales son
relativamente pequefios craneo-caudalmente. Contraria a esta morfologia, los humanos
modernos y los gibones tienen unas vértebras cervicales subaxiales pequefias dorso-
ventralmente pero muy anchas medio-lateralmente. Igualmente, la apodfisis espinosa
es corta y estd orientada caudalmente. Destaca también la orientacion de las carillas
articulares superiores, menos orientadas dorsalmente y mas cranealmente en comparacion
con el resto de grupos. Esta tlltima caracteristica es mas comun en las vértebras cervicales

mas caudales.

En cuanto a los individuos fosiles, todas las vértebras fosiles C6 y C7 se sitian
en el morfoespacio proximas al centroide de la C4 de los Pan. La tnica excepcion es la
vértebra C6 del individuo A.L. 333-106 de la especie Australopithecus afarensis que se
situa dentro de los limites del espacio ocupado por los Pan y cerca de los Pongo y de
los Gorilla. La tUnica vértebra fosil C5 presente en la muestra pertenece a un individuo
neandertal, y se posiciona cerca del centroide de la C6 de los humanos modernos.
Finalmente, la vértebra fosil C3 de 4. sediba ocupa un lugar en el morfoespacio mas

préximo al centroide de la C3 de los gibones que al de los H. sapiens (Figura 4.5).

Morfometria geométrica: analisis de variables canonicas (CVA)

Los resultados del andlisis de variables candnicas (CVA) muestran como la
primera variable canoénica (CV1 por sus siglas en inglés) representa una variacion del
90,65%, y separa los tres grupos analizados a lo largo de su eje (Figura 4.6). Este primer
eje de variacion representa principalmente diferencias en la longitud y orientacion de

la apofisis espinosa, y en la orientacion de las carillas articulares superiores. Al igual
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que sucedia en el ACP, los Gorilla ocupan los valores mas positivos en el morfoespacio
y los H. sapiens los mas negativos. Los valores mas positivos estan asociados a una
mayor longitud de la apofisis espinosa y a una orientacion mas horizontal de la misma
y, a una orientacion mas dorsal y menos craneal de las carillas articulares superiores en
comparacion con los valores mas negativos. En el eje de las ordenadas se representa el
CV2 con un 7,8% de la variacion total, y esta asociado principalmente con la orientacion
medio-lateral de las carillas articulares superiores (Figura 4.6). En este eje los Pan se
situan en los valores ligeramente mas negativos, indicando que sus vértebras cervicales
muestran una orientacion de las carillas articulares superiores ligeramente mas dorsal que
las de los otros dos grupos. Las vértebras fosiles de los neandertales y la del H. erectus se
situan en el morfoespacio entre el espacio ocupado por los humanos modernos y por los
Pan. Por otro lado, si bien la vértebra C3 de 4. sediba se sithia dentro de los limites de la
elipse de equiprobabilidad (90%) de los H. sapiens, la vértebra C7 de otro individuo de
A. sediba, U.W. 88-09, ocupa un lugar dentro de la elipse de los Pan y cercano a la de los

Gorilla (Figura 4.6).
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Figura 4.6 Diagrama de dispersion basado en el andlisis de variacion candnica. La mayoria de las vértebras
de los individuos fosiles se sittian entre los humanos modernos y los Pan. Las elipses de equiprobabilidad
representan el 90% de la variacion total. H. neander. = neandertal.
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Morfometria geométrica: alometria evolutiva

Los resultados del analisis de alometria evolutiva o inter-especifica, en el cual
se incluyen los cinco grupos de hominoideos, indican que el 5,2% (p-valor < 0,01) de
la variacion total en la morfologia de las vértebras analizadas puede ser explicada por la
variacion en el tamafio de las mismas (Figura 4.7). En términos generales, los hominoideos
no humanos parecen tener unos valores de regresion relativos a su tamafio mas positivos
que los de los H. sapiens. Este patron puede observarse cuando el anélisis de regresion
incluye todas las vértebras cervicales subaxiales a la vez (i.e., C3-C7; Figura 4.7), pero
también al analizarlas de manera individual (Figura 4.8, esta figura incluye tan so6lo los
tres grupos mejor representados de homininos). Los fosiles de vértebras neandertales se
sittan dentro del morfoespacio de los H. sapiens, mas especificamente en sus valores
mas altos de log-CS y de Regression score 1 (Figura 4.7). Estos valores altos de los
neandertales en comparacion con el tamaiio centroide de los humanos modernos, parecen
estar relacionados con una apdfisis espinosa mas larga y orientada mas horizontalmente.
La vértebra C6 fosil de 4. afarensis y la C7 de 4. sediba (U.W. 88-09) se sitian dentro del
morfoespacio de Pan, y la C7 del individuo fosil KNM-WT 15000 (H. erectus) dentro del

de los humanos modernos.
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Figura 4.7 El diagrama de dispersion representa los resultados del analisis de la alometria evolutiva. No-
tese como la vértebra fosil C7 (U.W. 88-09) y la vértebra C6 del individuo de la especie Australopithecus
afarensis A.L. 333-106 se sitian dentro de la elipse de equiprobabilidad (90%) de los Pan.
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Para comprobar si los resultados obtenidos por las dos muestras fosiles
correspondientes a individuos inmaduros (C7 de KNM-WT 15000 y U.W. 88-09) estaban
influenciados por el hecho de no estar completamente desarrollados, anadimos a la
muestra 21 vértebras C7 de individuos juveniles de las dos especies filogenéticamente
mas proximas a estos, H. sapiens y Pan. A continuacion, repetimos el analisis de regresion
incluyendo tan solo las vértebras C7 de todos los taxones. En estos nuevos resultados,
la vértebra fosil C7 de la especie A. sediba (U.W. 88-09) se situa en el morfoespacio
ocupado por los individuos inmaduros de Pan y el de los H. sapiens adultos (Figura 4.9),
y la del individuo KNM-WT 15000 (H. erectus) nuevamente dentro del de los humanos
modernos. Posteriormente, calculamos la trayectoria ontogénica de Pan y H. sapiens

en el morfoespacio de regresion uniendo por medio de un vector los centroides de los
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Figura 4.8 Diagramas de dispersion representando los resultados de los analisis de regresion para la
alometria evolutiva de los tres grupos principales de homininos para cada vértebra. Notese que los resul-
tados mostrados en esta figura son consistentes con el patron general observado en la Figura 4.7. La elipse
que representa a los humanos modernos se aproxima progresivamente a la de los Pan 'y Gorilla en la direc-
cion caudal a través de la columna cervical.
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Figura 4.9 El diagrama de dispersion representa los resultados de la alometria evolutiva en la vértebra C7.
En este analisis se incluyen ademas de todas las vértebras C7 de los hominoideos adultos algunas vértebras
C7 de individuos inmaduros de los grupos Pan 'y Homo sapiens. La “X” representa el centroide de los gru-
pos en el morfoespacio, y las lineas que los unen representan el camino ontogénico idealizado en la muestra
de estudio.

inmaduros y de los adultos. Los vectores ontogénicos trazados por ambas especies son
practicamente paralelos y de una longitud algo mayor el caso de los humanos modernos,
lo que nos permite hipotetizar, aunque con cautela, el espacio que estos restos fosiles
ocuparian en caso de estar completamente desarrollados. La vértebra fosil de H. erectus
se situaria en los valores mas altos de los H. sapiens adultos, incluso por encima de
los neandertales, y la de 4. sediba en el limite entre los adultos Pan y los H. sapiens
aunque mas proxima a los primeros. Por ultimo, calculamos los angulos entre los vectores
obtenidos del analisis de regresion estatica, los cuales muestran diferencias significativas
entre los tres grupos mejor representados, H. sapiens, Pan y Gorilla, con dngulos que

varian entre los 14,68 y los 19,65 grados.

Los resultados del analisis intra-grupal de alometria estatica entre las diferentes
vértebras cervicales subaxiales muestran que los tres grupos de homininos presentan
un patrén similar. Las diferencias de tamafio existentes entre ellos estan principalmente
relacionadas con la longitud relativa de la apofisis espinosa (Figura 4.10). El grado de
variacion en la forma explicado por diferencias de tamafio es extremadamente variable
dependiendo del grupo y de la vértebra analizada, con valores que van desde el 51,0% en

la C3 de Gorilla al 3,8% en la C7 de H. sapiens (Tabla 4.18).
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Figura 4.10 Representacion de la alometria estatica en los Homo sapiens, Pan y Gorilla. Los esquemas
representan los cambios morfologicos en las vértebras debido a las diferencias en el tamaiio en cada grupo.

Una vez analizada la influencia del tamafio en la forma, buscamos diferentes

patrones alométricos entre las vértebras a nivel intra-especifico. Para ello, al igual que

hemos hecho anteriormente en el andlisis de regresion inter-especifico, calculamos el

grado entre los vectores formados por cada vértebra y comprobamos si las diferencias son

Tabla 4.18 Resultados de los analisis de alometria intra-grupal incluyendo por un lado todas las vértebras
(Todas), y por otro analizdndolas individualmente (i.e., C3-C7).

Todas C3 C4 C5s Coé Cc7
H. sapiens 12,16%** 5,57%** 6,66%** 5,31%* 5,63%%* 3,48%
Gorilla 32,00%** 51,50%** | 17,57%%* 15,06%** 13,94%** 8,60%%*
Pan 26,10%** 8,78%** | 10,52%%** 5,11% 7,39%** 6,42%%*

* = p-valor <0,05, ** = p-valor <0,01.
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significativas. Los resultados muestran diferencias significativas en practicamente todas
las comparaciones (C3-C7), y en todos los grupos, con mayores diferencias alométricas
en las vértebras de los H. sapiens y de los Pan que en las de los Gorilla (Figura 4.11 y
Tabla 4.19). Estos resultados son coherentes con la menor dispersion de los centroides de

las vértebras de Gorilla en el andlisis de ACP (Figura 4.5).

4.5 DISCUSION

Los analisis llevados a cabo en este estudio sugieren que las principales diferencias
morfologicas en las vértebras cervicales subaxiales en hominoideos se encuentran en los
siguientes caracteres: 1, la longitud y la orientacion de las apdfisis espinosas, las cuales
son mas largas y estan orientadas mas horizontalmente en los Gorilla, los Pan y los
Pongo. 2, la anchura maxima medio-lateral de las vértebras cervicales subaxiales, cuyos
valores maximos se dan en los H. sapiens, de manera de absoluta y relativa, y en los
Gorilla, en estos ultimos tan solo de manera de absoluta debido a la longitud méaxima
dorso-ventral de las vértebras. 3. La orientacion de las carillas articulares superiores. En
los H. sapiens el angulo craneo-caudal y medio-lateral de las mismas es mayor, es decir,
estan orientadas mas craneal y lateralmente. 4. Por tltimo, la altura craneo-caudal relativa
y la longitud dorso-ventral de los cuerpos vertebrales, los cuales son mas cortos en los

taxones no humanos.

Los andlisis alométricos indican que los patrones son complejos entre los
hominoideos a dos niveles: inter-especifico por un lado, e inter-vertebral dentro del mismo
grupo, por otro. Los resultados del andlisis de alometria evolutiva, muestran patrones
alométricos relativamente diferentes para los tres grupos mejor representados. Los fosiles
del género Homo tienden a mostrar un patrén morfoldgico y alométrico mas proximo a los
humanos modernos que el que presentan los fosiles de australopitecos. Estas diferencias
entre humanos modernos ¢ individuos fosiles son menores en las vértebras cervicales
subaxiales mas craneales, es decir, en la C5 respecto a los neandertales y en la C3 en

comparacion con 4. sediba.

Con respecto a la posible relacion entre la morfologia de las vértebras cervicales
subaxiales con la postura y la locomocion, el andlisis PLS revela una relacion significativa
entre ambos. Por un lado, los andlisis indican que la morfologia de las vértebras cervicales

subaxiales mas craneales estan principalmente relacionadas con el bipedismo, y por otro
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Fgura 4.11 Resultados de los analisis de alometria estatica en los tres grupos mejor representados. Los
Homo sapiens muestran un patréon alométrico mas homogéneo entre las vértebras cervicales subaxiales.
Los Pan muestran en la C3 y C4 cambios tanto en la forma como en el tamaiio, el resto de las vértebras en
cambio, C5-C7, estos se dan exclusivamente en el tamafio. Los gorilas por su parte, excepto en la vértebra
C3, el resto de vértebras muestran un alto grado de solapamiento en tamafio y forma.
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lado, que la morfologia de las vértebras mas caudales estd asociada con la postura de
la cabeza y el cuello y con la locomocion no bipeda. Esto es coherente con los analisis
previos usando la morfometria tradicional como metodologia de cuantificacion de la

forma.

4.5.1 Evolucion de la columna cervical subaxial

Las diferencias observadas entre los hominoideos actuales estudiados en este
trabajo hacen referencia a la morfologia del hueso. Aun asi, sabemos por la bibliografia
que también hay otros componentes anatomicos como los musculos y otros tejidos blandos
que difieren de unas especies a otras. Un ejemplo es el musculo atlanto-clavicularis,
presente en todos los grandes simios y en la mayoria de los mamiferos, estd ausente en
los humanos modernos. No esté claro si este misculo estaba ausente en el ultimo ancestro

comun (LCA) entre los géneros Pan'y Homo, o si desapareci6 en el linaje humano debido

Tabla 4.19 Comparacion angular de los vectores de regresion entre las vértebras.

H. sapiens C4 Cs Co C7
C3 36,08** 45,61** 63,42%* 79,59
C4 41,40** 53,81%* 32,09%*
Cs 47,71%%* 47,22%*
Cé 62,30%*

Gorilla C4 Cs Cé Cc7
C3 20,05%* 20,89%* 26,92%* 25,51**
C4 6,12%* 14,64** 17,94%*
Cs 11,88%* 16,69%*
Coé 16,32**

Pan C4 C5 Cé C7

C3 4,985%* 18,90** 28,51%* 62,13%*
C4 17,56** 25,42 59,62%*
CS 19,70%* 57,60%*
Coé 44,72%%*

* = p-valor <0,05, ** = p-valor <0,01.
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a los cambios de una locomocion cuadripeda a una bipeda (Aiello y Dean, 1990). En
cambio, los humanos modernos y las especies extintas del género Homo tienen un
ligamento nucal (ligamentum nuchae) muy desarrollado. Este ligamento estd también
presente en aquellos mamiferos adaptados para correr, en cambio estd ausente o muy poco
desarrollado (Vallois, 1926) en el resto de primates y en los australopitecinos (Bramble
y Lieberman, 2004). Biomecanicamente, el ligamento nucal reduce el brazo de palanca
sobre el que actuan los musculos de la nuca para mantener el equilibrio de la cabeza, y
por tanto es imprescindible en los humanos modernos para mantener la lordosis cervical
(Tsai et al., 2012). La columna cervical de los humanos modernos presenta una curvatura
cervical o lordosis bien desarrollada. Este alto grado de curvatura cervical permite, junto
con la morfologia especifica en esta especie, un mayor rango de movimiento del cuello

durante la flexion y la extension en comparacion con el resto de primates.

Segun Williams y Russo (2015), algunos caracteres morfoldgicos de la columna
vertebral, relacionados con un comportamiento locomotor ortégrado, son compartidos
por todos los hominoideos actuales. Dicho esto, y desde un punto de visto evolutivo,
algunos autores afirman que estos caracteres ligados a un comportamiento ortégrado
estaban ya presentes en la columna vertebral de especies como Morotopithecus bishopi
(Nakatsukasa, 2008) y Nacholapithecus kerioi (Kikuchi et al., 2012, 2015). A partir de
esto, uno se puede preguntar si existe entre las diversas morfologias de las vértebras
cervicales de los hominoideos actuales alguna que refleje la del ultimo ancestro comun
entre los seres humanos y los chimpancés. A pesar de que los resultados de este estudio
no son suficientemente concluyentes como para responder de forma tan directa a esta
cuestion, algunos de los resultados pueden ayudar a esclarecerla. Las similitudes en el
patron morfoldgico de las vértebras cervicales subaxiales mas caudales (C6-C7) de las
dos especies de Australopithecus analizadas y las de los Pan, podrian ser representativas

de la morfologia de estas dos vértebras en el Gltimo ancestro comun.

Aun asi, la vértebra C3 del individuo U.W. 88-93 de la especie 4. sediba muestra
un patréon morfolégico mas similar al de los humanos modernos. Esta circunstancia
podria sugerir que, durante la evolucion, la aparicion de la morfologia cervical “humana”
se produjo antes en las vértebras subaxiales mas craneales que en las caudales. Este
razonamiento se basa en los resultados de este estudio que sugieren que estos cambios
estarian presentes en el género Australopithecus en la vértebra C3 mientras que las

vértebras cervicales mas caudales, C6-C7, en este género mantendrian todavia una
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morfologia primitiva. Aun asi, harian falta nuevos datos de fosiles adicionales para
dilucidar si la aparicion de esta morfologia mas moderna en la C3 de A. sediba estaba
ya presente en los australopitecinos mas antiguos. Hay datos publicados de la tercera
vértebra cervical de A. afarensis, concretamente del individuo KSD-VP-1/1 (Meyer,
2016). En este estudio, Meyer (2016; Figura 5.32) muestra como la orientacion de las
carillas articulares en la vértebra fosil C3 de este individuo es mas dorso-medial, es
decir, un caricter mas primitivo, mientras que como hemos indicado anteriormente el
individuo U.W. 88-93 muestra una orientaciéon mas medio-lateral, incluso por encima
de la media de los valores de los humanos modernos (Tabla 4.6). En este estudio no
hemos podido incluir los restos fosiles del individuo KSD-VP-1/1 debido a su mal estado
de conservacion y a que las vértebras se encuentran incompletas. A pesar de esto, las
evidencias en la diferente orientacion de las carillas articulares superiores, las vértebras
C3 de ambos australopitecinos muestran una morfologia mas similar a la humana que
el resto de las vértebras cervicales. Dentro del mismo estudio de Meyer (2016; Figura
5.3), se incluyen como muestra comparativa restos fosiles de otra vértebra C3, en este
caso perteneciente un individuo de la especie Homo erectus (Dmanisi) datado en 1,77
Ma. Al igual que el resto de individuos del género Homo y de A. sediba, esta vértebra
fosil presenta, en estos primeros estadios del genero Homo, una morfologia de las carillas

articulares superiores tipicamente humana.

Con todos estos datos y evidencias, podriamos hipotetizar que los cambios
morfoldgicos sucedidos en la columna cervical, quizas relacionados con al adquisicion
del bipedismo, no se produjeron de forma unisona en todas las vértebras cervicales
subaxiales. De hecho, al menos en las regiones anatdmicas analizadas en este trabajo,
es decir, el perfil medio-sagital y las carillas articulares superiores, es posible deducir
que los cambios se produjeron primero en la vértebra C3 (al menos en A. sediba) y que,
en las vértebras mas caudales (C6-C7) se produjeron posteriormente, con la aparicion
del género Homo. Caben destacar dentro de estas evidencias, como entre los homininos
actuales, los analisis alométricos indican que la vértebra C7 es la mas similar entre los
tres taxones, mientras que la vértebra C3 es la mas diferente (e.g., Figura 4.8). Al mismo
tiempo, en los resultados del analisis PLS algunas variables de la vértebra C3, como el
didmetro superior transverso y el angulo de las carillas articulares superiores, obtienen el
mayor grado de correlacidon con el bipedismo. En cambio, algunas de las variables de la
vértebra C7 como la longitud méaxima de la apofisis espinosa y el didmetro craneo-caudal

del cuerpo vertebral, muestran una correlacion maxima con el cuadrupedismo.
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Contrario a lo aqui escrito, Meyer (2016) concluye que las vértebras cervicales
mas craneales del individuo fosil KSD-VP-1/1 son mas pequefias y con una forma
mas proxima a los primates no humanos que las mas caudales, que son mas grandes y
derivadas (Haile-Selassie et al., 2016). En nuestra opinidn, hay bastantes limitaciones
en sus conclusiones, que dicho sea de paso, no las invalida. Principalmente derivan del
hecho de que, a pesar de ser la columna cervical de australopiteco mas completa que se ha
encontrado hasta el momento, ninguna de sus vértebras esta completa (ver Figura 5.1 de
Meyer 2016). Ademas, debe tenerse en cuenta que en los analisis realizados por este autor
para comparar las diferentes vértebras cervicales, y debido al estado de conservacion de
las mismas, se han utilizado diferentes medidas en cada vértebra. Este hecho dificulta
la interpretacion de los resultados y las conclusiones al estar comparando caracteres
diferentes para cada nivel vertebral. A pesar de estas discrepancias, los resultados del
trabajo de Meyer (2016) y el presente trabajo no son incompatibles. Primero, porque su
estudio incluye el analisis del atlas (C1) y del axis (C2), los cuales no han sido estudiados
aqui. Segundo, porque en este trabajo nos hemos centrado en dos aspectos morfologicos
de las vértebras cervicales subaxiales, el plano medio-sagital y las carillas articulares,
mientras que €l evalta adicionalmente otros aspectos morfoldgicos del cuerpo vertebral

y las dimensiones de los pediculos.

La vértebra C3 de A4. sediba U.W. 88-93 es atipica por los valores tan bajos que
presenta en el angulo crdneo-caudal de las carillas articulares superiores. El andlisis
de otras partes anatomicas de fosiles adicionales de Malapa (Sudéfrica) y de otros
australopitecos puede ayudar a dilucidar esta cuestion. El género Australopithecus
muestra un grado de lordosis lumbar que es similar o incluso més bajo que la media de
humanos modernos (Been et al., 2012, 2014a). Ademas, y en base a la orientacion del
foramen magnum, Been et al. (2014b, c) sugieren que los australopitecos tendrian un bajo
grado de lordosis cervical. Por ultimo, ciertos autores sugieren que los australopitecos
tendrian una columna post-transicional mas larga que la de los humanos modernos
(Haeusler et al., 2002; Williams, 2012a; Williams et al., 2013; Williams y Russo, 2015),
ademas de unos cuerpos vertebrales mas pequefios relativos a su masa corporal, lo cual
sugiere un papel mas importante del arco neural en la transmision del peso corporal a
través de la columna hacia el sacro y la pelvis (Sanders, 1998). En cambio, los primeros
representantes del género Homo tenian cuerpos vertebrales grandes en relacién con su
masa corporal (Meyer, 2005), pero aun asi, preservaban una columna post-transicional

larga con seis elementos (Haeusler et al., 2002). Esto ultimo seria correcto si asumimos
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que el nimero de vértebras del individuo fosil KNM-WT 15000 es representativo de los
primeros miembros del género Homo durante el Pleistoceno inferior. En este contexto,
dentro de la muestra utilizada en este estudio, la vértebra C7 del individuo fosil KNM-
WT 15000 presenta en el ACP una morfologia similar a la de los Pan (Figura 4.5), pero
se agrupa mas proxima a los H. sapiens en el andlisis de alometria evolutiva (Figura
4.7). Ademas, los bajos valores que muestra en el angulo medio-lateral de las carillas
articulares superiores, si bien no son significativamente diferentes de los mostrados por
los humanos modernos (Tabla 4.10), podrian representar un caracter primitivo de este
espécimen. Por lo tanto, y en base a todo esto, podriamos considerar que la morfologia
de la vértebra de este individuo es ntermedia entre los Australopithecus y los humanos

actuales.

Uno de los caracteres principales que comparten los primeros miembros del
género Homo con los australopitecos, es la orientacion practicamente horizontal de la
apofisis espinosa, no solo en comparacion con la de los humanos modernos sino también
con la de los Pan. Aqui planteamos dos escenarios posibles para la evolucion de este
caracter morfolodgico: que la horizontalidad que presentan los primeros homininos sea
el estado primitivo y, que posteriormente haya evolucionado en paralelo hacia una
orientacion mas caudal en paralelo en los linajes Pan y Homo. O alternativamente, que
la morfologia de los Pan sea representativa del modelo primitivo y que la orientacion
de la apofisis espinosa no haya seguido una tendencia lineal, sino un aumento de la
horizontalidad en los primeros homininos y una posterior reduccion de la misma en el
género Homo. En cualquier caso, debido a la relacion biomecénica (Arnold et al., 2017)
entre la apoéfisis espinosa y la cabeza y las miembros superiores, no nos sorprenderia un
escenario evolutivo méas complejo. En cualquier caso, harian falta nuevos restos fosiles
de vértebras cervicales del Plio-Pleistoceno para clarificar la evolucion de la morfologia
de este caracter. Los fosiles de otros elementos anatdmicos, como la mandibula y el hueso
temporal, parecen indicar que A. afarensis es una especie derivada con algunos caracteres
también derivados de los Paranthropus, y que por lo tanto, esta especie no podria ser el
ultimo ancestro comun entre los parantropos y el género Homo (Arsuaga y Martinez,
2006; Rak et al., 2007). Finalmente, si la columna cervical de 4. afarensis es también
derivada como algunos de sus otros elementos anatdomicos, esto no puede ser corroborado
debido al escaso registro fosil de vértebras cervicales. Esta circunstancia debe tenerse en

cuenta a la hora de evaluar la morfologia de A.L. 333-106.
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Con respecto a los homininos del Pleistoceno Superior, los resultados obtenidos
en estos andlisis son consistentes con los obtenidos en un estudio reciente sobre las
diferencias morfoldgicas entre las columnas cervicales de los neandertales y las de los
humanos modernos (Gémez-Olivencia et al., 2013a). Este estudio sugiere que ambos
grupos muestran una morfologia Unica de la columna cervical, la cual no estd presente
en el ancestro comun entre ambos taxones. Esto confirma los resultados de los analisis
preliminares de las vértebras cervicales de los restos fosiles de los yacimientos del
Pleistoceno Medio de la Sima de los Huesos y de Gran Dolina-TD6 (Carretero et al., 1999;
Goémez-Olivencia et al., 2007; Arsuaga et al., 2015). En estos trabajos se expone, por
ejemplo, que la orientacion mas caudal de la apodfisis espinosa de los humanos modernos
es una caracteristica derivada entre los hominidos, si bien en el estudio aqui presentado
se muestra como también estd presente en los gibones (ver Figura 4.5). Ademas, se
afirma que los neandertales conservan la orientacion primitiva de las apdfisis espinosas,
es decir, una orientacion relativamente horizontal, si bien son dorso-ventralmente largas
(Gémez-Olivencia et al., 2013a). Ademas, destacan los altos valores del diametro
transversal superior, relacionado con un foramen vertebral ancho. En el presente estudio,
hemos detectado también que los neandertales tienen unas carillas articulares superiores
orientadas muy lateralmente, lo que podria explicar los altos valores del diametro

transverso superior.

4.5.2 Implicaciones biomecanicas v posturales de la orientacion de las
carillas articulares superiores

Los resultados de los andlisis presentados en este estudio indican que la orientacion
de las carillas articulares superiores esta relacionada con la posicion del cuello, el rango
de movimiento de la cabeza y el tamafio absoluto de ésta. Existe una gran variacion en los
valores del angulo de las carillas articulares superiores entre las especies y, entre los valores
medios de una vértebra cervical subaxial a otra (Tablas 4.6-4.10). Los humanos modernos
presentan un patron del angulo de orientacion de las carillas en el cual hay un incremento
de la vértebra C3 a la C4, y después hay un descenso acentuado hacia las vértebras mas
caudales. Entre todos los homininos, los valores de la vértebra C3 en los Pan alcanza los
valores mas altos en la orientacion transversa de las mismas. Los valores de esta variable
muestran un patréon de orientacion de las carillas superiores con gran cambio entre la
vértebra C3 y la C4, y una orientacion mas mas transversa en el resto de vértebras, con

valores similares a los de la C7 de los humanos modernos. Los gorilas muestran un patrén
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homogéneo a lo largo de toda la columna cervical, y una orientacion mas para-sagital
de las carillas en las vértebras C3-C7 que los Pan y los humanos modernos. En cambio,
el angulo de orientacion de las carillas en la vértebra C3 tiene unos valores intermedios
entre los obtenidos por los otros dos grupos. En el caso del f6sil KSD-VP-1/1 (Meyer,
2016), las carillas articulares superiores estan dorso-ventralmente mas orientadas que las
vértebras fosiles C3 de los individuos Dmanisi y U.W. 88-93, este tltimo con valores en

el angulo medio-lateral por encima de la media de los humanos modernos.

Los H. sapiens como los Pan, muestran una orientacion de las carillas articulares
superiores en la vértebra C3 diferente a la de la vértebra C4 y, con valores por debajo
de los mostrados por las vértebras C3-C7. Los bajos valores en el angulo medio-lateral
de las carillas articulares superiores, i.e. una orientacion mas medial como en el caso de
los gorilas, esta probablemente relacionado con una mayor estabilidad medio-lateral. La
causa podria estar asociada a una orientacion mas horizontal del cuello y a una cabeza de
mayores dimensiones y, que en cualquier caso, dificultaria la potencial luxacion vertebral.
Ademas, también implicaria un mayor grado de movimiento flexién-extension (si bien
unas largas apofisis espinosas limitarian este movimiento) y, una menor rotacion axial.
Esta orientacion medial de las carillas articulares superiores podria representar un caracter
primitivo en la evolucion humana. Los australopitecos A.L. 333-106 (C6, Figura 4.12) y
U.W. 88-09 (C7) presentan esta caracteristica, si bien las reconstrucciones de las vértebras
C5 y C7 del individuo KSD-VP-1/1 muestran unos valores mas proéximos a los de los
humanos modernos (ver Meyer, 2016; Figuras 5.25 y 5.27). Por el contrario, H. sapiens
y H. neanderthalensis muestran los valores mas altos en esta variable, representando
unas carillas orientadas mas lateralmente (Figura 4.12). Esto podria facilitar una mayor
rotacion axial y coronal (flexion-lateral) de la columna cervical, asi como una mayor

estabilidad antero-posterior y una mejor resistencia a las fuerzas tensoras anteriores.

La orientacién mas coronal de las carillas articulares previene el deslizamiento
anterior de la vértebra craneal adyacente, y por tanto da estabilidad a la lordosis cervical
(Ebraheim et al., 2008). En los humanos modernos esta orientacion coronal se da en las
vértebras C3-C7, circunstancia que permite la mayor curvatura cervical en esta especie
con respecto al los hominoideos no humanos. Estos Gltimos en cambio, presentan unas
carillas orientadas mas sagitalmente con la excepcion de la vértebra C7 en los Pan, reflejo
de una columna cervical menos lordética. Los humanos modernos muestran unas carillas

articulares menos verticales con respecto al plano del cuerpo vertebral que los Pan y los
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Gorilla. La vértebra fosil (C7) del individuo KNM-WT 15000 (H. erectus) muestra unas
carillas incluso menos verticales que la media de los humanos modernos, si bien dentro
de los limites de la variacion de este grupo y del que no difiere de manera significativa.
Con respecto a estos valores tan bajos en este fosil de un individuo juvenil, podriamos
hipotetizar que podrian deberse a la ausencia de la fusién de los anillos epifisiarios.
Estos anillos se fusionan tarde dentro del proceso ontogénico (Rios y Cardoso, 2009, ver
capitulo 1 de la presente Tesis Doctoral), y esto podria resultar en valores mas altos en la
orientacion de las carillas articulares superiores en la edad adulta. Debe tenerse en cuenta
que en este trabajo, el angulo craneo-caudal de las carillas estd calculado tomando como
referencia la superficie craneal del cuerpo vertebral y no en base al plano transverso segiin

la diferente postura de los taxones.

H. neanderthalensis A. afarensis
La Chapelle-aux-Saints 1 A.L.333-106

Figura 4.12 Comparacion en la orientacion (lineas negras) de las carillas articulares superiores entre dos
vértebras C6 fosiles de homininos, Homo neanderthalensis (izquierda) y Australopithecus afarensis (dere-
cha). Notese la orientacion mas medial de las mismas en la vértebra de 4. afarensis (derecha). En cambio,
el espécimen neandertal (izquierda) presenta una orientacion mas transversa de las carillas, ésta es incluso
mayor que la de los humanos modernos. Esto podria ser debido a la posicién mas lateral de los pilares ar-
ticulares en los neandertales por un lado, a la presencia de un canal vertebral mas ancho y a unos valores
mas altos del didmetro transverso superior por otro (ver Gomez-Olivencia et al., 2013a). Cabe destacar
que la orientacion de las facetas superiores en el individuo fosil A.L. 333-106 puede no representar a toda
la especie A. afarensis tal y como muestra la reconstruccion de las vértebras C5 y C7 del individuo KSD-
VP-1/1. Este fosil muestra una orientacion de las carillas articulares superiores mas transversa que las del
fosil mostrado en la imagen (derecha) (Meyer, 2016).
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Como hemos comentado anteriormente, las carillas articulares superiores son
elementos activos en la lordosis. Los humanos modernos muestran una orientacion de
las carillas diferente a la de los Gorilla y los Pan tanto en la orientacion craneo-caudal
como en la medio-lateral y, como resultado de estas diferencias, los humanos modernos
tienen una lordosis cervical mucho mas pronunciada. En base a esto, es posible que la
orientacion en las carillas de las vértebras fosiles, C3 de A. sediba (U.W. 88-93) y C6-C7
de los neandertales, indique que estos individuos también tenian una lordosis cervical
importante. Por el contrario, la orientacion de las carillas articulares en las vértebras C6
de A. afarensis (A.L. 333-106) y C7 de A. sediba (U.W. 88-09) apunta a una menor
lordosis cervical en los australopitecos que en los humanos modernos. Esta hipdtesis ya
ha sido previamente corroborada en una publicacion previa (Been et al., 2014c). Para
la mejor comprension del papel que juega la orientacion de las carillas articulares en la
columna cervical haria falta un estudio profundo del axis (C2), algo que esta todavia por

realizar.

4.5.3 Alometria

En este trabajo hemos demostrado que las diferencias en el tamafio de las vértebras
pueden explicar cierta variacion en su forma, con variaciones en la magnitud dependiendo
del método utilizado para cuantificarla (M T o MG). A pesar de las diferencias significativas
entre los angulos descritos por los Pan y los Gorilla en los analisis alométricos, estos dos
géneros parecen seguir un patron alométrico relativamente similar, y del cual se desvian
los humanos modernos. Estas diferencias entre los patrones alométricos descritos por
los grandes primates africanos no humanos y los H. sapiens en las vértebras cervicales
subaxiales, ha sido observado previamente en otros elementos anatomicos. En un estudio
comparativo de la base del craneo (Martinez, 1995), los humanos modernos presentaban
un patrén alométrico diferente del que mostraban los Gorilla y los Pan, agrupandose
fuera de la linea de regresion de estos Ultimos, tal y como sucede en las vértebras
cervicales subaxiales. Otros estudios (Bruner y Manzi, 2001; Mitteroecker et al., 2004)
han apuntado en esta direccion, remarcando la importancia que tiene el factor alométrico
en la variabilidad craneal entre los grandes simios africanos. Mitteroecker et al. (2004),
utilizando una base de datos mas amplia destacan que los Gorilla y los Pan comparten
una misma trayectoria ontogénica, y sugieren una divergencia temprana de la trayectoria
de crecimiento humana con respecto al patron alométrico comun de los hominoideos.

En resumen, la alometria es una herramienta importante para explicar la variacion de la
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forma en los hominoideos, no solo en el craneo o en las vértebra cervicales, sino también

en otros elementos anatdémicos.

4.5.4 Limitaciones de este estudio

Somos conscientes de las limitaciones de este estudio, y entre ellas destacariamos
tres. Primero, el estudio esta enfocado en las vértebras cervicales subaxiales, sin incluir
las dos primeras vértebras cervicales (C1 y C2). Aln asi, podemos decir que el atlas (C1)
ha sido previamente estudiado con un enfoque similar por otros autores (i.e., Manfreda
et al., 2006) y han obtenido resultados coherentes con los presentados en este trabajo.
Principalmente, cabria destacar que de la misma manera que hemos hecho en este estudio,
ellos concluyen que la morfologia de esta vértebra cervical esta relacionada con el modo
de locomocion, y que en las diferencias entre grupos tiene una importancia significativa
el factor alométrico (Manfreda et al., 2006). En el caso de la C2, y por el conocimiento
que tenemos de la bibliografia, ningun estudio se ha centrado en el andlisis de esta
vértebra. De cualquier modo, se podrian esperar en la C2 unos resultados relativamente
similares a los obtenidos en el resto de la columna cervical. Segundo, la informacion que
proporcionamos de la morfologia de las vértebras esta limitada al plano medio-sagital y a

la orientacion de las carillas articulares superiores.

Desde un punto de vista metodologico, cabe resaltar que las variables tradicionales
derivadas de las coordenadas 3D no son siempre directamente comparables a las medidas
directamente tomadas con el calibre pie de rey (ver las diferencias entre los valores de las
variables lineares utilizadas en este estudio (Tabla 4.4) y las de Gémez-Olivencia et al.,
2013a). Por ejemplo, el método utilizado en el presente estudio tiende a incrementar el
tamafio del didmetro dorso-ventral del canal vertebral (M10). En otra variable la influencia
€s mas importante, y para evitar confusiones, hemos utilizado una nomenclatura diferente
a la tradicional. Es el caso del angulo de la apoéfisis espinosa, que pasa a denominarse
MI12’ en lugar de M12. En la variable tradicional (M12), se mide el angulo entre la
superficie craneal del cuerpo vertebral y el punto més craneal de la apodfisis espinosa,
mientras que en este estudio se toma el punto mas dorsal (ver Figura 4.1). Por ltimo,
este trabajo se ha concentrado la subfamilia Homininae ante la falta de vértebras en las
colecciones de individuos pertenecientes a los grupos Pongo e Hylobates, y por tanto los
resultados referentes a los hominoideos deben tomarse con precaucion ante la pequefia

muestra de individuos de estos dos grupos.
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Este capitulo corresponde con el articulo Arlegi et al., 2018, Apéndice: Articulos (p. 334).

5.1 INTRODUCCION

La morfologia de la columna vertebral estd directamente relacionada y tiene
influencia, tanto en la postura corporal como en la locomocién (Gadow, 1933; Boszczyket
al., 2001; Boulay et al., 2006; Barreyet al., 2007; Pierce et al., 2011; Russo y Williams,
2015; Nalley y Grider-Potter, 2017; Arlegi et al., 2017). Las especies actuales de
homininos (géneros Homo, Pan y Gorilla) presentan diferentes posturas corporales y un
variado repertorio locomotor. Mientras que el género Homo se caracteriza por un modo
bipedo de locomociodn, los géneros Gorilla y Pan se desplazan principalmente utilizando
lo que comunmente se conoce como knuckle-walking (locomocion cuadriipeda, apoyando
las manos en los dorsos de las falanges intermedias). Aun asi, los gorilas y los chimpancés
también utilizan cierto grado de bipedismo en sus desplazamientos y se suben a los arboles
(Manfreda et al., 2006). Esto es consistente con las diferencias en el porcentaje de uso de
trepada vertical (vertical climbing en voz inglesa) y escalada general (overall climbing en
voz inglesa) cuando todas las actividades se tienen en cuenta (Tuttle y Watts, 1985; Hunt,
1991). Un ejemplo de la influencia de la columna vertebral sobre la locomocion ha sido
propuesta por Lovejoy y McCollum (2010). Para estos autores, la postura de la pelvis y la
pierna (con la rodilla doblada, y sin que se llegue a extender; en inglés bent-hip-bent-knee
gait) de los Pan y los Gorilla seria una consecuencia directa de la ausencia de movilidad
en la region lumbar. Esta falta de movilidad en la region lumbar estd causada por un
aprisionamiento de la region post-transicional de las vértebras lumbares mas caudales,
y no a una limitacion impuesta por la cadera o la anatomia de las rodillas (Lovejoy y
McCollum, 2010).

Las diferencias morfoldgicas relacionadas con la locomocion y la postura no
solo estan circunscriptas a la columna lumbar (Lovejoy y McCollum, 2010), sino que
también estan presentes en la region cervical (Manfreda et al., 2006; Nalley y Grider-
Potter, 2015; Meyer et al., 2017; Arlegi et al., 2017). El estudio de la columna cervical
muestra una ventaja en comparacion con la columna lumbar, y es que mientras el
numero de siete vértebras cervicales es constante en practicamente todas las especies de
mamiferos, independientemente de la longitud del cuello (Varela-Lasheras et al., 2011), la
columna lumbar presenta ciertas diferencias en el nimero de vértebras incluso dentro del
mismo género (Schultz y Straus, 1945; Pilbeam, 2004; Williams et al., 2016). EIl nimero

constante de vértebras cervicales en los mamiferos esta controlado por la expresion de los
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genes Hox durante el desarrollo, proporcionando estabilidad en el desarrollo del esqueleto
axial y en el sistema nervioso (Galis, 1999). Se ha hipotetizado que esta constancia en el
numero de vértebras cervicales puede ser el resultado de la seleccion estabilizadora y de
las restricciones derivadas de la pleiotropia, ya que la influencia de éstas puede derivar
en un plan corporal més conservador en términos evolutivos (Galis y Metz, 2007). Este
estasis evolutivo en el nimero de vértebras cervicales entre los mamiferos indica que la
variacion en la anatomia del cuello se produce exclusivamente a nivel morfoldgico (forma
y tamafio) y no a nivel de variacion meristica. Esta restriccion en el nimero de vértebras
puede favorecer un mayor grado de integracion en la columna cervical que en las regiones
toracica y lumbar. Estas caracteristicas de la columna cervical la hacen apropiada para
explorar patrones de integracion y modularidad entre las especies de mamiferos, los
cuales podran ser comparados con los patrones de integracion en la columna toracica y

lumbar en estudio futuros.

El concepto de merismo hace referencia a la repeticion de segmentos en un
organismo, y la variacion resultante de esta seriacion de elementos es comunmente
conocida como variacion metamérica (Bateson, 1894; Hlusko, 2002). La columna
vertebral es uno de los ejemplos mas claros de estructuras seriadas en mamiferos y en
otros vertebrados. Los elementos meristicos juegan un papel importante en los estudios
paleontoldgicos ya que expresan la variacion que no esta relacionada con la filogenia
(Bateson, 1894), y por tanto pueden ayudar a comprender las diferencias relacionadas
con los factores de desarrollo y funcionales. Las especializaciones en los dientes y en
los autdépodos son buenos ejemplos que muestran cémo la seleccion puede modificar
estructuras anatémicas que tienen un origen morfolégico y una configuracion similar
(Rolian, 2009; Gomez-Robles y Polly, 2012). En el caso de las vértebras, la variacion
anatomica originada durante el desarrollo esta restringida por factores funcionales de
manera critica, limitando la variacion en la morfologia vertebral e impidiendo cambios
de gran entidad en la estructura global que puedan causar una disrupcion funcional severa
(Riedl, 1975). Los patrones de integracion pueden evolucionar en respuesta a la seleccion
natural (Grabowski et al., 2011), por lo que su estudio en elementos seriados puede ayudar
a comprender tanto las diferencias evolutivas entre taxones como entre las diferentes

vértebras y/o regiones vertebrales.

La integracion morfoldgica y la modularidad (Olson y Miller, 1958) son conceptos

relacionados asociados con la correlacion/covariacion fenotipica entre los caracteres de
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un organismo, el cual puede reflejar una influencia comun de los factores genéticos, de
desarrollo y/o funcionales (Hlusko, 2004; Rolian y Willmore, 2009). La integracion
morfologica se produce cuando los caracteres covarian fuertemente debido a influencias
comunes, las cuales pueden resultar en una co-evolucion a largo plazo (Cheverud,
1996). La modularidad por su parte, favorece la independencia relativa de los caracteres
que forman parte de regiones diferentes desde el punto de vista del desarrollo o de la
funcionalidad, estas partes se denominan médulos. Los modulos se pueden definir como
conjuntos de caracteres que estan fuertemente integrados unos con otros en comparacion a
la relacion que tienen con otros modulos, y de esta manera pueden evolucionar de manera
relativamente independiente. La modularidad y la integracion influencian fuertemente
el cambio evolutivo. La relativa independencia de los modulos puede llevar a diferentes
trayectorias evolutivas entre caracteres del cuerpo, y esto esta relacionado con una mayor
habilidad para responder a las demandas de la seleccion (e.g., Rolian y Willmore, 2009;
ver también capitulo 1). Por otro lado, la integracion, la cual describe altos niveles de
interaccidn entre caracteres, puede restringir el cambio evolutivo ya que los cambios
morfoldgicos en un caricter tendran que estar asociados con cambios en el resto de

caracteres con los cuales esta correlacionado, restringiendo por lo tanto la variacion.

Los estudios de integracion y modularidad son importantes para entender como
los caracteres de los organismos han evolucionado a lo largo de su historia (Goswami et
al., 2014). Se han llevado a cabo multiples estudios para analizar patrones de integracion
y modularidad tanto en caracteres del craneo como del post-craneo (Bastir et al., 2005;
Polanski y Franciscus, 2006; Williams, 2010; Grabowski et al., 2011; Polanski, 2011;
Gomez-Robles y Polly, 2012). La integracion en el contexto de la variaciéon meristica
en homininos y otros primates ha sido analizado en los dientes, los autéopodos y en las
extremidades (Young y Hallgrimsson, 2005; Rolian, 2009; Rolian et al., 2010; Gémez-
Robles y Polly, 2012). En cualquier caso, la integraciéon morfologica en la columna
vertebral de los primates no se ha explorado con la excepciéon del recientemente
publicado trabajo de Villamil (2018), si bien anteriormente se han investigado patrones
de integracion en otros grupos de mamiferos (Arnold et al., 2016; Randau y Goswami,
2017a, 2017b). Muchos estudios han mostrado que el tamafno es un factor importante de
integracion (Zelditch, 1988; Marroig et al., 2009) y que ademas, de manera general, tiene
una influencia significativa en los patrones de variacion en homininos (Shea, 1992). Por lo
tanto, en este trabajo hemos cuantificado la interaccion entre caracteres y la modularidad

en dos aspectos importantes de la columna cervical subaxial (de la tercera a la séptima
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vértebra cervical; C3-C7): 1, la morfologia del plano medio-sagital y 2, el tamafio relativo
y la forma y orientacion de las carillas articulares superiores, todo ello antes y después
de tener en cuenta la potencial influencia del tamafo. En este trabajo nos hemos centrado
en las cinco vértebras de la columna cervical subaxial (C3-C7) ya que tienen un patrén
morfoldgico homodlogo, es decir, con un cuerpo vertebral y un arco neural que forman la
vértebra. Por ello, en este estudio no hemos incluido las dos primeras vértebras cervicales,
atlas y axis, ya que difieren sustancialmente en la morfologia y en la identificacion de

caracteres homologos comparables con resto de vértebras cervicales.

5.2 MATERIAL

La muestra estudiada en este trabajo comprende vértebras cervicales subaxiales
(C3-C7) de 141 individuos adultos, machos y hembras, pertenecientes a tres especies de
homininos actuales: Homo sapiens, n = 54; Pan troglodytes, n = 58 y Gorilla gorilla,
n = 29. La mayor parte de esta base de datos es la ya utilizada en el trabajo anterior,
capitulo 4 y presentada en la Tabla 4.1, a la cual se han anadido vértebras pertenecientes
a 26 individuos de la especie Pan troglodytes y 12 de la especie Gorilla gorilla (Tabla
5.1) para tratar con mayor precision estadistica los analisis aqui realizados (ver seccion
métodos mas abajo). La toma de datos, en este caso landmarks tridimensionales (3D),
se ha llevado a cabo con la misma técnica empleada en el trabajo anterior, utilizando
un Microscribe modelo SX2. Asi mismo, los landmarks capturados son los mismos 15

(LOI-L15) utilizados en el capitulo 4, ver Figura 4.1 y Tabla 4.3 para definiciones.

Tabla 5.1 Muestra de homininos utilizados en este estudio organizados por especie, sexo e institucion de
procedencia.

Especies MusH I\%ISI‘I);\I NHM RMCA NMCN MAUV Total
83
Homo sapiens 49 54
42 1S
13 348 14 843 348 1048
Pan troglodytes 59 19 39 39 109 58
10 IS
Gorilla gorilla 14 3 28 14 33 43 29
19 59 49 19
Total 56 15 9 22 13 25 141

Instituciones: MusH (Musée de 'Homme collection, Paris); Zool-MNHN (Dept. Zoology, Muséum natio-
nal d'Histoire naturelle, Paris); RMCA (Royal Museum for Central Africa, Tervuren, Bélgica); NHM (Na-
tural History Museum, Londres); NMCN (Nat-Museu de Ciéncies Naturals, Barcelona); MAUV (Museo
anatémico, Universidad de Valladolid). Sexo: & = macho; @ = hembra; IS = sexo indeterminado.
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5.3 METODOS

5.3.1 Integracion morfologica intra-vertebral

En primer lugar, en base a los principios de la morfometria geométrica (MG),
sometimos las coordenadas 3D de cada vértebra y taxéon a un Andlisis Procrustes
Generalizado (Rohlf y Slice, 1990; capitulo 3 de la presente Tesis Doctoral) para
eliminar la informacion relativa a la escala, la posicion y rotacion. Una vez obtenidas las
nuevas coordenadas Procrustes, calculamos el grado de integracion de cada conjunto de
landmarks utilizando la funcion goblintegration del paquete de R geomorph (Adams y
Otarola-Castillo, 2013). En esta funcion, el grado de integracion se calcula utilizando el
coeficiente de integracion global (Bookstein, 2015). Este coeficiente es el resultado, en un
conjunto de coordenadas Procrustes, de la regresion entre la varianza de la deformacion
parcial (partial warp) y el logaritmo de la energia de flexion (bending energy) en la
configuracion estandar de la placa delgada (thin-plate). Los valores obtenidos con la
pendiente de regresion se utilizaron para distinguir entre tres posibles modelos: a) el
modelo de auto-semejanza (self-similarity en voz inglesa), con un valor en la pendiente
de regresion = -1, en el cual no se detecta ni integracion ni desintegracion, b) el modelo
integrado con valores en la pendiente de regresion < -1y c), el modelo de desintegracion

con valores > -1.

5.3.2 Test de modularidad

Una vez calculado el grado de integracion, testamos la hipdtesis de modularidad
entre tres modulos propuestos a priori: cuerpo vertebral (LO1-L03), apofisis espinosa
(L04-L05) y carillas articulares superiores (L06-L15). Adicionalmente y de manera
alternativa, una segunda hipotesis de modularidad se utilizo para testar la pregunta de
si el cuerpo vertebral (L01-L03) y el arco neural (L04-L0O15) corresponden a unidades
con un bajo grado de covariacion. Para llevar a cabo estos andlisis, utilizamos el ratio de
covariacion (covariance ratio; CR), el cual calcula el grado de independencia relativa
entre los mddulos relativo a la covariacion entre ellos (Adams, 2016). Aquellos valores
menores de 1 (<1) y significativos indican que existe una independencia relativa entre los
modulos. En este trabajo decidimos utilizar este ratio de covariacion (CR) en lugar de otros
métodos cuyo uso estd mas extendido como el coeficiente-RV (Escoufier, 1973), ya que

el CR produce resultados que no estan influenciados por el tamafio de la muestra o por el
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nimero de variables (Adams, 2016). Finalmente, llevamos a cabo un test para estimar el
grado de integracion morfologica entre los tres médulos propuestos (i.e., cuerpo vertebral,
apofisis espinosa y carillas articulares superiores) utilizando el coeficiente de correlacion
de minimos cuadrados parciales (partial least square correlation; PLScorr por sus siglas
en inglés; Adams y Coller, 2016). Esta funcion utiliza el analisis de minimos cuadrados
parciales en dos bloques (2B-PLS), el cual esta basado en la descomposicion del valor
singular (o autovalor) de la matriz de covariacion entre los bloques (Rohlf'y Corti, 2000).
A través de este procedimiento, descomponemos la matriz de covariacién en nuevos pares
de ejes los cuales cuentan para el maximo de covariacion entre grupos de variables. Como
en este caso utilizamos mas de dos grupos de variables, la media de la correlacion por

pares fue utilizada como test estadistico (Adams y Coller, 2016).

5.3.3 Covariacion entre vértebras cervicales subaxiales. Analisis por
pares

Por medio del analisis de minimos cuadrados parciales (PLS) calculamos las
diferencias en los niveles de integracion entre las vértebras cervicales en los diferentes
grupos. Para los ambos analisis de correlacion (i.e., integracion entre los modulos e
integracion entre las vértebras), utilizamos el coeficiente PLScorr propuesto por Adams y
Collyer (2016).

Alometria

Como hemos mencionado mas arriba, la alometria es la asociacion estadistica
entre el tamafio y la forma (Mosimann, 1970). En este estudio, el efecto alométrico
fue calculado utilizando un analisis de regresion multivariante (Monteiro, 1999; Drake
y Klingenberg, 2008) basado en el célculo de la forma de las coordenadas Procrustes
(variables dependientes) con respecto al logaritmo natural del tamafio centroide (log-CS;
variable independiente). El tamafio centroide (CS), se calcula como la raiz cuadrada de la
suma de las distancias de cada landmark con respecto al centroide (o centro de gravedad)
de la configuracion de landmarks (ver capitulo 3). Los residuos obtenidos de este analisis
de regresion fueron utilizados para volver a computar todos los anélisis previamente

explicados en este apartado después de haber eliminado el efecto alométrico.
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5.4 RESULTADOS

5.4.1 Integracion global intra-vertebral

Todas las vértebras cervicales subaxiales de las especies representadas en el estudio
estan integradas de manera global (Figura 5.1 y Tabla 5.2). En términos generales, los
gorilas tienden a mostrar los niveles mas altos de integracion, seguidos por los chimpancés
en las vértebras subaxiales mas craneales (C3) y mas caudales (C7), y por los humanos
en aquellas situadas més centralmente en la columna cervical (C4-C6). La magnitud de
integracion en las vértebras subaxiales en los gorilas y en los chimpancés muestra una
tendencia decreciente en la direccion craneo-caudal, es decir, mayor integracion en la
vértebra C3 y menor en la C7, con la excepcion de la C6 en los gorilas que se desvia de
este patron. En los humanos modernos el patron es diferente al mostrado por las otras dos
especies, hay un incremento del grado de integracion de la C3 a la C4, y posteriormente
disminuye en direccion caudal siguiendo el mismo patron observado en los homininos no

humanos (Figura 5.1).

Los anélisis alométricos (Tabla 5.3) revelan que la influencia del tamafo en la
forma es mayor en los gorilas que en los chimpancés y humanos modernos. En las tres
especies los mayores valores (i.e., porcentaje de la forma explicado por la variacién en
el tamafio) se producen en la vértebra C3, y los menores en la vértebra C7. Los humanos
modernos y los chimpancés muestran valores similares, si bien en las vértebras C6-C7
en humanos modernos y C5-C6 en chimpancés los resultados de la regresion no son
significativos. Una vez eliminado el factor alométrico, los resultados de los analisis de
integracion a partir de los residuos indican una reduccién de las diferencias en el grado
de integracion entre grupos. Esto se debe a que la eliminacion del factor alométrico afecta
principalmente a los gorilas y, en menor medida, a los chimpancés. Como consecuencia
hay una reducciéon de los niveles de integracion, mostrando estas dos especies valores
mas proximos a los obtenidos por los humanos modernos. A nivel vertebral, las vértebras
C3 y C6-C7 son las que muestran unos valores de integracion menores con respecto a los

obtenidos previamente (Figura 5.1 y Tabla 5.4).
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Figura 5.1 El color en cada una de las vértebras coloreadas representa el grado de integracion global en
cada vértebra cervical subaxial. Fila superior, resultados a partir de los datos brutos. Fila inferior, inte-
gracion calculada en base a los residuos obtenidos del analisis de regresion. Todas las vértebras represen-
tadas aqui estan globalmente integradas (ver Tabla 5.2). El color rojo indica una fuerte integracion y el
morado una integraciéon mas débil. Los gorilas muestran los valores mas altos seguidos de los chimpancés
y finalmente, por los humanos modernos. En la imagen se puede apreciar un patron de integracion decre-
ciente en direccion craneo-caudal, el cual es mas evidente una vez la influencia del tamafio (residuos) ha
sido eliminada. Los humanos modernos se desvian de este patron mostrando una integracion mas débil en
la vértebra C3 que en los elementos contiguos mas caudales. Los resultados de los residuos muestran un
grado de integracion menor en todas las vértebras en los gorilas y en los chimpancés, demostrando que el
tamafio ejerce un efecto integrador importante en los homininos no humanos. En cambio, en el caso de los
humanos modernos el efecto del tamafio como efecto integrador es casi inexistente en base a los resultados
similares obtenidos en ambos analisis (i.e., con datos brutos y a partir de residuos). Notese que las imagenes
no estan a la misma escala.

Tabla 5.2 Valores de integracion global obtenidos a partir de los datos brutos y de los residuos de las vérte-
bras cervicales subaxiales (C3-C7) en Homininos.

Datos Vertebra H. sapiens | P. troglodytes G. gorilla
C3 -1,372 -1,555 -1,762
C4 -1,485 -1,457 -1,531
Brutos (6] -1,442 -1,384 -1,414
Co -1,426 -1,280 -1,589
(oy) -1,061 -1,294 -1,330
C3 -1,376 -1,475 -1,625
C4 -1,468 -1,413 -1,475
Residuos C5 -1,458 -1,368 -1,353
Co6 -1,418 -1,264 -1,405
C7 -1,059 -1,265 -1,191

Valores por debajo de -1 (e.g., -1,3) indican que la vértebra esta globalmente integrada. En base a esto, todas
las vértebras cervicales subaxiales, tanto a base a los datos brutos como de los residuos, estan globalmente
integradas.
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5.4.2 Analisis de modularidad intra-vertebral

Los resultados de los analisis de modularidad entre los tres subconjuntos de
landmarks (i.e., cuerpo vertebral, apofisis espinosa y carillas articulares superiores) en
cada una de la vértebras (Tabla 5.4), revelan que tan s6lo la vértebra C6 en los gorilas
muestra valores significativos por debajo de 1, valor limite para estructuras modularizadas.
Estos resultados son coherentes con los obtenidos en el analisis de integracion entre
modulos (PLScorr) también mostrados en la misma tabla. En el caso de PLScorr los
resultados indican que, para todas las vértebras, los diferentes modulos propuestos estan
significativamente integrados. A pesar de que los gorilas muestran valores de integracion
mas bajos (PLScorr) que los chimpancés y los humanos modernos (especialmente en
las vértebras C3 y C6), las diferencias en la fuerza de integracion entre los grupos son

minimas (Tabla 5.4).

Los resultados del segundo test de modularidad para testar si los dos elementos
principales que se componen las vértebras, cuerpo vertebral y arco neural (incluyendo
la apofisis espinosa y las carillas articulares superiores), muestran una modularidad
significativa. La hipdtesis de ausencia de estructura modular fue refutada en todas las
vértebras subaxiales de los gorilas, en las vértebras C4-C6 de los chimpancés, y solo en
la vértebra C6 de los humanos modernos (Tabla 5.5). Desde un punto de vista biologico,
la naturaleza modular de algunas de las vértebras de homininos cuando se proponen los
dos moédulos, cuerpo vertebral y arco neural, parece ir en paralelo con la ontogenia. Las
vértebras cervicales subaxiales se forman por la fusion de tres centros principales de

Tabla 5.3 Porcentaje de la variacion total de la forma explicada por diferencias en el tamaifio (alometria) en
la columna cervical subaxial en los tres grupos de Homininos.

Vertebra H. sapiens P, troglodytes G. gorilla
C3 6,1%* 6,7%* 34,5%*
C4 5,5%%* 4,9%* 17,9%*
C5 5,0%* 3,2 18,3**
Cé 2,8 3.4 28,5%*
C7 3.8 5,1% 15,7%%*

* = p-valor <0,05; ** = p-valor <0,01.

La alometria es mayor en los gorilas que en los chimpancés y que en los humanos modernos. Los valores
mas altos se dan en la vértebra C3 y los mas bajos en la C7. Los humanos modernos y los chimpancés
muestran porcentajes alométricos similares a lo largo de la columna cervical subaxial. Aun asi, algunos de
estos resultados (i.e., C6 y C7 en los humanos y C5 y C6 en los chimpancés) no son significativos. En los
tres taxones, el mayor efecto alométrico se produce en la vértebra C3.
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osificacion: uno por el cuerpo vertebral y otro por cada una de las mitades que forman el
arco neural y la porcion de cuerpo vertebral, a la cual se unen los pediculos (Scheuer et

al., 2000; ver también capitulo 1, apartado 1.3 de la presente Tesis Doctoral).

En resumen, los resultados del test de integracion global (Tabla 5.2 y Figura
5.1), y los resultados obtenidos del test de la hipotesis que propone tres-modulos para
las vértebras cervicales subaxiales (Tabla 5.4), revelan que éstas no estan internamente
subdivididas en tres modulos diferentes. En cualquier caso, el andlisis de modularidad
para la hipdtesis de dos-moddulos muestra un escenario diferente y mas complejo. Aqui
todas las vértebras analizadas de los gorilas estin modularizadas, asi como las vértebras

C4-C6 de los chimpancés y la C6 de los humanos modernos. Los analisis de las dos

Tabla 5.4 Resultados del analisis de modularidad e integracion mostrados por vértebra y taxon. En él se
testa la hipotesis de si la vértebra esta compuesta por tres modulos (cuerpo vertebral, carillas articulares su-
periores y apofisis espinosa) relativamente independientes, o si por el contrario estos elementos anatomicos
estan relativamente integrados. Los resultados se muestran a partir de los datos brutos y de los residuos.

. T, H. sapiens Pan troglodytes Gorilla gorilla
CR PLScorr CR PLScorr CR PLScorr
C3 1,067 0,884** 0,983 0,888** 1,046* 0,797**
C4 1,027 0,859%* 1,252 0,932%x* 1,161 0,801**
Datos brutos Cs 1,063 0,886** 1,149 0,844*x* 1,087 0,820**
Co 1,022 0,903%** 1,200 0,908%** 0,992* 0,783**
Cc7 1,181 0,871%* 1,218 0,940%* 1,127 0,822%*
C3 1,067 0,885** 1,023 0,912%* 1,186 0,890**
C4 1,021 0,863** 1,227 0,932%* 1,180 0,867**
Residuos Cs 1,080 0,889%* 1,150 0,845%* 1,207 0,843**
Co 1,025 0,894** 1,203 0,903%*x* 1,136 0,822
Cc7 1,198 0,878%* 1,222 0,941%* 1,169 0,873**

CR = Ratio del coeficiente de covariacion; PLScorr = Coeficiente de correlacion de los minimos cuadrados
parciales. Valores no significativos de CR inferiores a 1 indican que la vértebra no esta modularizada y por
lo tanto, puede evidenciar una relativa integracion de las partes. Valores significativos del PLScorr implican
que los modulos propuestos estan relativamente integrados.

* = p-valor <0,05; ** = p-valor <0,01.

En negrita aquellos valores que indican modularidad.



Integracion morfologica en la region cervical subaxial en Homininae 163

hipotesis de modularidad (i.e., dos y tres mddulos) a partir de los residuos obtenidos,
revelan una reduccion en el grado de modularidad y en la significacion de los resultados

una vez sustraida la variacion relativa al tamafo (Tablas 5.4 y 5.5).

5.4.3 Covariacion entre vértebras cervicales subaxiales

En todos los taxones, el mayor grado de covariacion se produce entre elementos
contiguos (Figura 5.2). Con la excepcion de la vértebra C3, los gorilas muestran los
valores mas altos de PLScorr, seguidos por los chimpancés y finalmente por los humanos
modernos. Cabe destacar que en este Ultimo grupo, los valores de covariacion entre
vértebras no adyacentes no son significativos en la mayoria de los casos. Ademas, los
humanos modernos muestran los valores mas uniformes en todas las comparaciones.
En contraposicion a los resultados de los chimpancés y de los humanos modernos, los
gorilas evidencian un patron de covariacion donde el grado de interaccion entre pares de
vértebras cervicales subaxiales incrementa en la direccion craneo-caudal. Asi, el grado
de covariacion mas alto se produce en la interaccion entre las vértebras C6-C7, y el mas
Tabla 5.5 Resultados del analisis de modularidad e integracion mostrados por vértebra y taxén. En ¢él se
testa la hipotesis de si la vértebra estd compuesta por dos mddulos relativamente independientes, cuerpo
vertebral y arco neural (i.c., carillas articulares superiores y apdfisis espinosa), o si por el contrario estos

elementos anatomicos estan relativamente integrados. Los resultados se muestran a partir de los datos bru-
tos y de los residuos.

Data T, H. sapiens Pan troglodytes Gorilla gorilla
CR PLScorr CR PLScorr CR PLScorr
C3 0,999 0,856%* 0,853 0,880%*|  0,861** 0,720%*
C4 0,938 0,818%* 0,939* 0,950%*|  0,751** 0,714%*
Datos brutos Cs 0,937 0,864** 0,890* 0,799%*|  0,744* 0,713%*
Co 0,877* 0,926** 0,937* 0,878**| 0,718* 0,693 **
Cc7 1,017 0,894 # 1,015 0,952%*| 0,782* 0,769%*
C3 0,976 0,859%* 0,895 0,915%*1 1,067 0,873%*
C4 0,928 0,816%* 0,965 0,954**1  0,889* 0,829%*%*
Residuos Cs 0,942 0,872** 0,893* 0,802%*|  0,867* 0,786%*
Co 0,881%* 0,927%* 0,940 0,872%*1  0,809** 0,793**
Cc7 1,026 0,932%* 1,008 0,953**| 0,759* 0,854**

CR = Ratio del coeficiente de covariacion; PLScorr = Coeficiente de correlacion de los minimos cuadra-
dos parciales. Valores no significativos de CR inferiores a 1 indican que la vértebra no estd modularizada
y por lo tanto, puede evidenciar una relativa integracion de las partes. Valores significativos del PLScorr
implican que los modulos propuestos estan relativamente integrados.

* = p-valor <0,05; ** = p-valor <0,01.

En negrita aquellos valores que indican modularidad.
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bajo entre la interaccion C3-C4 (Tabla 5.6). El hecho de sustraer la variacion relativa al
tamaio tiene un efecto particularmente fuerte en los gorilas, y mas concretamente en la
vértebra C3. Los resultados de la covariacion entre vértebras en los gorilas una vez se ha
eliminado la influencia del tamafio son mas homogéneos y mas similares a los obtenidos

por los chimpancés. Aun asi, el patron general de covariacion se mantiene inalterado.

En resumen, las tres especies muestran diferentes patrones de covariacion entre
vértebras. En general, los chimpancés muestran los valores mas altos de covariacion para
todas las interacciones, no solo entre las vértebras adyacentes. Los gorilas muestran una
tendencia similar, con valores altos en todas las comparaciones pero con la excepcion
de la vértebra C3, la cual muestra valores mas bajos en comparacion con el resto de
vértebras. En los humanos modernos cabe destacar que tan solo las vértebras adyacentes

covarian de manera significativa.

Homo sapiens Pan troglodytes Gorilla gorilla
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Figura 5.2 Los diagramas de lineas de contorno representan campos de correlacion (Kurtén, 1953) entre
las vértebras cervicales subaxiales en los tres taxones a partir de los datos brutos (fila superior) y de los
residuos (fila inferior). Los valores numéricos utilizados para esta representacion grafica estan indicados
en la Tabla 5.6. Los diagramas son simétricos respecto a la diagonal, por lo tanto la informacion se repite
entre las dos mitades. El color rojo representa una fuerte integracion entre las vértebras y el morado una
integracion relativamente débil. Los gorilas muestran la covariacion mas alta a lo largo de toda la columna
cervical, mientras que los humanos modernos presentan los valores mas bajos, ademas en este taxon tan
solo las interacciones entre vértebras adyacentes son significativas. El tamafio no es un factor importante
de integracion en los humanos modernos y en los chimpancés. En los gorilas en cambio, la eliminacion del
tamafio reduce los niveles de interaccion entre vértebras no adyacentes a los largo de toda la columna cervi-
cal, e incrementa el grado de integracion de la vértebra C3 respecto al resto de los elementos.



Tabla 5.6 Resultados del analisis de covariacion entre las vértebras cervicales subaxiales a partir de los
datos brutos y de los residuos®.

Datos Taxo6n Vértebra C3 C4 (6] Cé
C4 0,748**
. Cs 0,658 0,737%*
H. sapiens
Ceo 0,618 0,608 0,740**
C7 0,709* 0,613 0,713* 0,693*
C4 0,894%*
Cs 0,816%** 0,857**
Brutos P, troglodytes
Co 0,812%** 0,783** 0,818**
C7 0,762** 0,728** 0,711%* 0,835%*
C4 0,679%*
. Cs 0,697** 0,884**
G. gorilla
Co 0,612%* 0,811** 0,917%*
Cc7 0,586 0,779%* 0,866** 0,940%*
C4 0,753%*
. Cs 0,677* 0,756**
H. sapiens
Co 0,627 0,609 0,728%*
C7 0,714 0,588 0,694* 0,718%*
C4 0,887**
. Cs 0,810** 0,863%*
Residuos | P. troglodytes
Cé 0,818** 0,792** 0,822**
C7 0,687* 0,710** 0,711** 0,842%*
C4 0,766**
. Cs 0,724** 0,790**
G. gorilla
Cé 0,628 0,742%* 0,883**
(o7 0,624 0,672 0,781** 0,915%*

ayvalores representados en coeficientes PLScorr.
* = p-valor < 0,05; ** = p-valor <0,01.

5.5 DISCUSION

Estudios previos han demostrado que las especies con un menor grado de
integracién muestran una mayor capaciad de responder a las demandas de la seleccion,
mientras que aquellas que estdn mas integradas muestran una mayor respuesta en la
direccion de la variacion relacionada con el tamafio (Marroig et al., 2009; Porto et al.,
2009; Grabowski et al., 2011). De hecho, en el caso de la evolucion de la pelvis, se ha
sugerido que la transicién de un morfologia similar a la de los grandes simios no humanos
a una morfologia humana se habria conseguido mas facil con el patron de integracion de

humanos modernos, es decir, menos integrado y mas flexible al cambio (Grabowski et al.,
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2011). En el estudio que aqui presentamos, también podemos observar estas diferencias
en el grado de integracion entre humanos modernos y el resto de grandes simios africanos,
donde los humanos modernos obtienen los valores de integracion mas bajos entre los tres
taxones. En el marco de este trabajo, quedaria por resolver si la menor integracion implica
una mayor evolvabilidad, es decir, una mayor capacidad de responder a los cambios
evolutivos en la direccion de la seleccion (Hansen y Houle, 2008; Marroig et al., 2009
y apartados 1.5 y 3.2.4.4 de la presente Tesis Doctoral). En todo caso, las diferencias
mostradas en este trabajo recalcan la importancia de los patrones de integracion para
facilitar la transicion evolutiva, en este caso de las vértebras cervicales subaxiales, y
las importantes implicaciones que tienen en la aparicion del bipedismo. El estudio de
los patrones de integracion pueden ayudarnos a comprender los cambios evolutivos
observados en el registro fosil, y por lo tanto ser una herramienta complementaria a la
paleontologia en la comprension de la evolucion de los organismos (ver mas abajo el caso

de este estudio).

5.5.1 Integracion intra-vertebral

Un estudio recientemente publicado sobre la integracion morfoldgica en la
columna cervical en hominoideos ha mostrado, en concordancia con nuestros resultados,
que los hominoideos muestran una alta integracion en la columna cervical. Ademas,
coincide en el hecho de que en todos los taxones la vértebra C7 es la menos integrada
(Villamil, 2018). Otro estudio sobre la integracion en la columna cervical, en este caso
en perros domésticos, revela una fuerte integracion de las vértebras cervicales, y ademas
propone que este podria ser el patron general para todas especies de mamiferos (Arnold
et al., 2016). A pesar de esta sugerencia, segin Randau y Goswami (2017a), la familia

Felidae muestra una integraciéon moderada en la region cervical.

En este estudio hemos observado un patron similar entre los gorilas y los
chimpancés. Se trata de un descenso en los niveles de integracion de las vértebras
situadas mas crancalmente hacia las caudales, es decir, de la C3 a la C7. Los humanos
modernos siguen este modelo de la vértebra C4 a la C7, pero la tercera vértebra cervical
muestra unos valores de integraciéon mas bajos que las vértebras centrales (i.e., C4-C6),
desviandose por lo tanto del patrén de integraciéon no humano. La fuerte integracion en
la tercera vértebra en los gorilas y los chimpancés puede estar relacionada con la alta

variabilidad mostrada en el angulo medio-lateral de las carillas articulares superiores y/o
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por la gran variabilidad en la longitud de la apoéfisis espinosa (Arlegi et al., 2017). Esta
ultima variable esta relacionada principalmente con el tamafio de la vértebra, lo cual se ve
reflejado en la disminucion de los niveles de integracion cuando este factor es eliminado
(Figura 5.1).

La vértebra C3 en los humanos modernos difiere del patron morfoldgico mostrado
por los grandes simios africanos no humanos, ya que es medio-lateralmente mas ancha
y tiene unas carillas articulares superiores con una orientacion mas craneal. Estos dos
rasgos estan correlacionados con la locomocion bipeda, y por lo tanto se cree que las
diferencias morfologicas en estos dos rasgos jugarian un papel funcional dentro de la
vértebra (Arlegi et al., 2017; ver también capitulo 4 de esta Tesis Doctoral). En este
trabajo sugerimos que el patron aqui observado de integracion decreciente en la direccion
craneo-caudal en las vértebras cervicales subaxiales en los homininos no humanos, podria
representar el patron ancestral para el clado. Ademas, sugerimos que esta distribucion de
las magnitudes de integracion de la vértebra C3 a la C7, podria estar relacionada con el
papel funcional que juega cada vértebra en la columna cervical. En los humanos modernos,
las articulaciones de las vértebras C3 y C7 con sus adyacentes no permite un gran grado
de flexidon-extension, inclinacion lateral y rotacion axial en la columna cervical (White y
Panjabi, 1978). Por estas razones, estas vértebras juegan un papel funcional menor en el
movimiento del cuello, en cambio, las vértebras C4 y C5, muestran un mayor grado de

movimiento y los valores mas altos de integracion.

El desvio en términos morfoldgicos (Arlegi et al., 2017; ver también capitulo 4 de
la presente Tesis Doctoral) y de integracion (ver este trabajo, capitulo 5) de la vértebra C3
en los humanos modernos de lo que proponemos como patron ancestral de integracion
en los homininos podria estar relacionado con un papel funcional respecto a la postura
de la cabeza en relacion con la emergencia del bipedismo. En otros trabajos sobre la
evolucion de la pelvis, se ha propuesto que las diferencias en los patrones de integracion
estan concentradas en caracteres que estan funcionalmente envueltos en el bipedismo
(Grabowski et al., 2011). Esto sugiere que la seleccion natural cambid los patrones de
integracion, minimizando las restricciones y la integracion en caracteres asociados con el
bipedismo, lo cual podria haber permitido a estos caracteres responder a futuras presiones
selectivas de una manera relativamente independiente. En base a esto, hipotetizamos que
los bajos niveles de integracion en la vértebra C3 en los humanos modernos podrian haber

facilitado la emergencia de nuevos fenotipos mas adaptados al bipedismo. Esta hipotesis
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esta apoyada por la morfologia de la vértebra C3 en los australopitecos, mas similar a la
de los humanos modernos que a la de los gorilas y los chimpancés. Esto podria indicar, al
igual que sucedid con la pelvis (Grabowski et al., 2011), una ruptura del patrén ancestral
de integracion de los homininos por parte de los humanos modernos. De cualquier modo,
los australopitecos como A. sediba todavia preservan una morfologia mas similar a la de
los chimpancés en la vértebra C7, ademas de un cuello mas rigido como parte esencial del
complejo anatomico del hombro (Williams et al., 2013; Meyer et al., 2017; Arlegi et al.,
2017).

Observaciones hechas en algunos de los primeros representantes del género Homo,
como los de Dmanisi (C3 D2674), son coherentes con la hipotesis aqui planteada. Los
H. erectus del yacimiento de Dmanisi muestran unos procesos uncinados reducidos, con
una morfologia proxima a la de los humanos modernos, y que podria haberles permitido
un mayor rango de movimientos en el cuello (Meyer, 2005). Ademas de la vértebra C3,
la vértebra C7 en los humanos modenos también muestra unos niveles mas bajos de
integracion que los homininos no humanos, esta caracteristica podria ser también una
condicion derivada de este taxon. La vértebra C7 del individuo fosil KNM-WT 15000
(Homo erectus), con morfologia similar a la de los humanos modernos, sugiere que el
bajo nivel de integracion podria haber aparecido en el origen del género Homo. Este bajo
nivel de integracion podria haber favorecido la seleccion de los caracteres morfologicos
relacionados con un cuello mas movil asociado a la emergencia de la resistencia en la
carrera (Bramble y Lieberman, 2004; Meyer, 2005), o al menos a un grado mas efectivo
de bipedismo. Esta modificacion evolutiva esta relacionada con los cambios en el cuerpo
vertebral y en la orientacion de las carillas articulares superiores, lo cual puede estar
también relacionado con las diferencias entre australopitecos y Homo tanto en el equilibrio
de la cabeza (posicion relativa del foramen magnum y orientacion del mismo), asi como

con la postura del cuello y su grado de lordosis (Been et al., 2017).

5.5.2 Covariacion entre vértebras cervicales subaxiales

Con respecto a la covariacion entre vértebras, los niveles mas altos de covariacion
se observan entre vértebras adyacentes. Estas interacciones son en general mas fuertes
entre gorilas, mas débiles en los humanos modernos, e intermedias en los chimpancés.
Estos resultados son coherentes con los principios de integracion funcional. De hecho,

los elementos anatémicos que juegan un papel funcional importante y que trabajan
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conjuntamente con otros elementos se espera que estén fuertemente integrados. Esto se
basa en el principio de que los cambios morfoldgicos seleccionados en un elemento (en
este caso, vértebra cervical) no se pueden producir sin acarrear cambios asociados en el
resto de los otros elementos sin comprometer la funcionalidad de todo el sistema (Riedl,
1975). Los resultados obtenidos en este trabajo muestran que en los humanos modernos,

tan solo las vértebras adyacentes covarian significativamente.

Este patron especifico de los humanos modernos puede tentativamente relacionarse
con la transmision mas vertical en esta especie del peso de la cabeza a través de las
vértebras cervicales. La interaccion funcional entre las vértebras no adyacentes al buscar
el punto de equilibrio de la cabeza puede no ser tan fuerte como en las especies mas
pronogradas. En estos casos, el papel de equilibrio de la cabeza es realizado por el arco
neural (mddulo activo de la vértebra) de manera mas activa, mientras que en los humanos
modernos esta fuerza es transmitida principalmente por el cuerpo vertebral, un médulo
pasivo (Kapandji, 1980). En el caso de los gorilas, estos tienen unas carillas articulares
superiores orientadas mas dorso-ventralmente, lo que tiene como resultado una limitacién
del rango de movimiento a lo largo del eje axial entre las vértebras cervicales. A esto hay
que sumar la limitacion que estos tienen del movimiento de flexion-extension debido
a la longitud de la apdfisis espinosa (Arlegi et al., 2017). Esta caracteristica puede
haber influenciado en el aumento del nivel de integracion y estabilidad en el cuello de
los gorilas. Un cuello mas estable puede ser necesario para sostener la mayor masa del
craneo de los gorilas, cuyos movimientos resultan en mayores momentos de inercia. Este
fendomeno, el cual es comln en taxones cuadripedos de gran tamafio como por ejemplo
en los grandes bovidos, se produce ya que mientras la masa corporal se incrementa en un
ratio volumétrico (i.e., a la potencia de tres), la fuerza del musculo se se incrementa por su
seccion (bidimensional y por tanto a la potencia de dos). Esto resulta en una incremento de
la longitud de la apofisis espinosa y requiere un incremento de la masa muscular asociada

para compensar el desequilibrio creado (Slijper, 1946).

5.5.3 La influencia del tamaio

La alometria es un factor importante de integracion (Zelditch, 1988; Mitteroecker
y Bookstein, 2007; Klingenberg, 2009). Esto es coherente con los resultados obtenidos
en este trabajo donde los chimpancés y especialmente los gorilas muestran como el grado

de integracion decrece cuando el efecto alométrico es eliminado. Por el contrario, en



170 Capitulo 5

los humanos modernos el efecto del tamafio como elemento integrador es practicamente
desdefiable. En los homininos, la variacion morfoldgica en la direccion del tamafio se da
principalmente en la apo6fisis espinosa (Arlegi et al., 2017), por lo que la mayor longitud
de la apdfisis espinosa en los chimpancés y en los gorilas puede jugar un importante papel

funcional favoreciendo la integracion (Cheverud, 1996) en la columna cervical.

5.5.4 Implicaciones evolutivas

En Homo sapiens, la postura del cuello y la morfologia de las vértebras cervicales
son derivadas (Meyer, 2005, 2016; Been et al., 2017; Meyer et al., 2017; Arlegi et
al., 2017), asi como también lo es el bipedismo. De hecho, las diferencias que hemos
encontrado en este trabajo en los patrones de integracion en Homo sapiens con respecto
a los chimpancés y los gorilas van en la linea de los patrones de variacion observados en
limitado registro de vértebras fosiles (ver arriba). Aun asi, si la morfologia de las vértebras
cervicales y la postura del cuello en chimpancés y gorilas son primitivas o derivadas es
algo que todavia desconocemos. Se ha propuesto que las diferencias alométricas entre los
gorilas y los chimpancés son debidas a ciertas caracteristicas craneales (e. g., base craneal;
Martinez, 1995). Adicionalmente, también se han encontrado diferentes patrones en
ciertos caracteres post-craneales como en el ratio entre la longitud del fémur y el humero
(Holliday, 2012), o en las diferencias aldmetricas entre las vértebras cervicales subaxiales
(Arlegi et al., 2017). Estas diferencias entre los Pan y los Gorilla son coherentes con las
diferencias posturales, incluyendo la inclinacion del cuello, la cual muestra diferencias
de aproximadamente 25° (Strait y Ross, 1999) y va en paralelo con otras diferencias en la
locomocidn, en la manera del knuckle-walking entre estos dos géneros (Kivell y Schmitt,
2009). Las diferencias en la morfologia y en los patrones de integracion en las vértebras
cervicales subaxiales en los homininos, apuntan a un escenario evolutivo complejo
donde las constricciones a nivel morfoldgico debidas a diferencias en el desarrollo y a las

demandas funcionales interactian de manera diferente.
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6.1 INTRODUCCION

Los conceptos de integracion y de modularidad hacen referencia al grado de
interaccion existente entre los caracteres de una o varias estructuras anatémicas (Olson
y Miller, 1958). Ambos conceptos han sido definidos como factores importantes en la
evolucion fenotipica de los organismos desde el punto de vista del desarrollo, genético
y/o funcional (e.g., Olson y Miller, 1958; Cheverud,1996; Wagner, 1996; Goswami
et al.,, 2014). La integracioén de estos conceptos en los estudios evolutivos es de gran
importancia para reconstruir y entender como se han producido los cambios morfoldgicos
en los organismos, ya que pueden facilitar o restringir la evolucidon de sus caracteres en
determinadas direcciones (Wagner, 1996; Hallgrimsson et al., 2007; Goswami y Polly,
2010; Gomez-Robles y Polly, 2012).

El analisis de los patrones de integracion puede ayudar a determinar cambios
producidos dentro de un grupo a lo largo de la evolucion (Wagner, 1988). Aun asi, y
de manera general, se cree que los patrones de integracion se conservan de manera
relativamente constante en los organismos durante la evolucidon, pero que tanto estos
patrones como las magnitudes de integracion pueden variar de una especie a otra (Marroig
y Cheverud, 2001; Marroig et al., 2009; Porto et al., 2009; Goswami y Polly, 2010).
Detectar diferencias en los patrones de integracion es importante ya que estos cambios
nos pueden indicar una diversificacion morfologica producto de una posible adaptacion a
unas demandas selectivas determinadas, en algunos casos directamente relacionadas con
efectos funcionales relacionados con la mecéanica de los organismos (Wagner y Schwenk,

2000).

La relacion entre forma y funcidn se ha demostrado estar presente en los caracteres
de diversos grupos (e.g., Ercoli et al., 2012; Hutchinson, 2012), y como hemos visto,
algunos cambios evolutivos en la forma de las estructuras pueden estar relacionadas
con adaptaciones funcionales a nuevos escenarios ecologicos (Randau y Goswami,
2017b). Dentro del campo de estudio de la evolucion humana, el estudio de los cambios
morfoldgicos durante la evolucion en el cuerpo como adaptacion a la locomocion bipeda
ha sido uno de los temas mds explorados por los investigadores (Bramble y Lieberman,
2004; Sockol et al., 2007; Warrener et al., 2015). Los estudios realizados se han centrado
principalmente en elementos anatdmicos directamente relacionados con la locomocion,
como son la pelvis y las extremidades inferiores (Stern, 2000; Pontzer et al., 2009;

Grabowski et al., 2011; Grabowski y Roseman, 2015). Aun asi, en los altimos afios, otros
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elementos anatomicos, como la columna vertebral, region cuya relacion entre forma y
funcion tampoco ha sido ignorada (Kapandji, 1974; White y Panjabi, 1990), también
han sido objeto de estudio. Destacan principalmente los trabajos relacionados con la
lordosis lumbar (Robinson, 1972; Whitcome et al., 2007; Been et al., 2012, 2014; Gémez-
Olivencia et al., 2017), y en el caso de la region toracica, con la postura y la respiracion
(Gomez-Olivencia et al., 2009, 2018; Torres-Tamayo et al., 2017; Garcia-Martinez et al.,
2018a, b).

La literatura referente a la region cervical y su relacion con la postura y la
locomocion es relativamente escasa (Ross y Ravosa, 1993; Strait y Ross, 1999; Manfreda
et al., 2006; Nalley y Grider-Potter, 2015; Arlegi et al., 2017; Been et al., 2017; Nalley y
Grider-Potter, 2017; Villamil, 2018). De entre estos estudios, aquellos que han analizado
la relacion entre ambas estructuras han encontrado ciertas correlaciones en determinados
caracteres, las cuales podrian tener cierta implicacion relacionada con la postura y la
locomocion (Straity Ross, 1999; Arlegietal., 2017; Nalley y Grider-Potter, 2017; Villamil,
2018). Aun asi, de todos los estudios realizados hasta la fecha, tan s6lo uno ha estudiado
de manera directa la relacion morfologica entre el craneo y las vértebras cervicales en
algunas especies de hominoideos (Villamil, 2018). En este estudio, Villamil (2018) hace
un profundo analisis de los patrones de integracion entre las vértebras cervicales y la base
del craneo utilizando medidas lineares en tres especies de hominoideos, Homo sapiens,
Pan troglodytes e Hylobates lar. Villalmil (2018) percibe similitudes generales entre las
tres especies de hominoideos estudiadas, tanto en el patron como en las magnitudes de
integracion entre la base del craneo y las vértebras cervicales. Por ello, no encuentra
relacion entre estos resultados y la posible influencia que puedan ejercer en la integracion
y evolvabilidad la postura del cuello y las diferencias en la locomocion entre las especies
estudiadas. De sus resultados concluye ademas que la postura corporal y la locomocion
son presiones selectivas relativamente débiles en la morfologia de las vértebras cervicales

en mamiferos, y especialmente en primates.

El anélisis de patrones de integracion entre el craneo y las vértebras cervicales en
hominidos es especialmente atractivo por varios motivos. Primero porque las vértebras
cervicales son un conjunto de elementos seriados, y como tal, permiten facilmente
analizar patrones dentro de un mismo conjunto. En segundo lugar, las vértebras cervicales
se presentan en un numero constante en practicamente todas las especies de mamiferos

(Bateson, 1894; Jenkins, 1971; Crompton y Jenkins, 1973; Galis, 1999a; Varela-
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Lasheras et al., 2011; Buchholtz, 2014), lo que facilita la comparacion entre grupos (en
contraposicion a las lumbares, ver Sanders, 1998). Por tltimo, los hominoideos presentan
diferencias posturales y de locomocion (Nalley y Grider-Potter 2015), lo que permite
analizar diferentes escenarios funcionales en los cuales los patrones de integracion entre
el craneo y las vértebras cervicales se hayan podido diversificar como respuesta a las
diversas presiones selectivas. Por ejemplo, los hominidos cuadripedos (géneros Pan
y Gorilla) presentan diferencias en orientacion del cuello durante la locomocion y el
descanso, mientras que los humanos mantienen la misma postura (Strait y Ross, 1999;
Bramble y Lieberman, 2004), resultando en diferentes niveles de estrés muscular en la

region cervical y en el craneo (Adams y Moore, 1975).

Lamorfologiadelas vértebras cervicales enlos humanos modernos se hamodificado
de forma que permite un mayor grado en los movimientos de la cabeza en comparacion
con el resto de los primates (Ohman, 1986; Lieberman, 2011). Estos cambios, junto con
los producidos en la base del craneo, se han relacionado con una posible adaptacion a
la postura erguida (Nevell y Wood, 2008; Russo y Kirk, 2017). La posiciéon mas ventral
del foramen magnum en la base del craneo en los humanos modernos en comparacion
con el resto de primates (Schultz, 1942), unido a la menor longitud dorso-ventral del
craneo reduce la fuerza necesaria que debe realizar el complejo cervical para sostener
la masa del craneo en una postura ortograda (Schultz, 1942; White y Folkens, 2005; ver
también capitulo 1 de esta Tesis Doctoral). Este menor estrés en la region cervical en
los humanos modernos ha derivado en una disminucién del volumen muscular y en una
reduccion de la robustez y de la longitud dorso-ventral de las vértebras cervicales, con
especial incidencia en las apdfisis espinosas (Schultz, 1942; Aiello y Dean, 1990). Por
su parte, otros hominoideos no humanos presentan el foramen magnum en una posicion
mas dorsal y un mayor prognatismo facial, resultando en un mayor brazo de resistencia
para los musculos del cuello, que resulta en unas apofisis espinosas mas largas y robustas
en los géneros Pan, Gorilla y Pongo (Schultz, 1942). En resumen, se han establecido
paralelismos entre las diferencias de tamafio y forma encontrados en el craneo y en la
region cervical de distintos hominoideos (contra Villalmil, 2018). Cabe indicar que esta
autora no incorpor6 en su estudio partes del craneo importantes en el equilibrio de la
cabeza (Aiello y Dean, 1990) que potencialmente pueden tener relacion con el cuello, al

menos en su influencia biomecanica.
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Estos paralelismos también han sido propuestos para los neandertales, que
presentan diferencias significativas con respecto a los humanos modernos en la
morfologia del craneo (Heim, 1976; Gunz y Harvati, 2007; Gunz et al., 2010), y de las
vértebras pre-sacras (Boule, 1911, 1913; Gémez-Olivencia et al., 2013; contra Trinkaus,
1983; Arensburg, 1991). Boule (1911-1913) en su monografia sobre el neandertal de
La Chapelle-aux-Saints ya mencionaba que las diferencias morfoldgicas en la region
cervical de los neandertales con respecto a H. sapiens podrian tener implicaciones en la
postura de ambas especies. Mas recientemente, el estudio de la orientacion del foramen
magnum de los neandertales, ha confirmado la presencia de una menor lordosis cervical
en este taxon (Been et al., 2017). Se ha propuesto que la morfologia de la region cervical
en el linaje neandertal ha ido evolucionando. Los primeros individuos que se conocen de
este linaje, en la Sima de los Huesos (Sierra de Atapuerca), presentan apofisis espinosas
mas cortas y robustas que los neandertales denominados “clasicos” del MIS3. Estas
diferencias morfoldgicas en la region cervical entre ambos demes han sido relacionadas
con diferencias en la encefalizacion (Goémez-Olivencia et al., 2011; Goémez-Olivencia y

Arsuaga, 2015).

En base a esto, el objetivo principal de este trabajo es testar la hipotética relacion
entre la morfologia del craneo y de las vértebras cervicales en los hominidos, y asi
crear patrones de integracion para cada grupo de estudio. Los grupos incluidos en este
trabajo son: H. sapiens, Pan, Gorilla, algunos individuos del género Pongo y finalmente
un individuo de la especie H. neanderthalensis (La Chapelle-aux-Saints 1). Ademas,
queremos testar la influencia potencial que tienen dos factores tan importantes como
son la sefial filogenética y el tamafio en las estructuras dentro del proceso evolutivo.
Para ello, analizamos la covariacion entre las diferentes vértebras cervicales y el craneo,
haciendo lo propio ademds con la cara y el neurocrdneo como potenciales modulos
diferenciales del mismo. Estos andlisis se realizaran a nivel intra-especifico e inter-
especifico teniendo en cuenta la influencia del factor filogenético y del tamafio, utilizando
para ello dos metodologias diferentes, la morfometria geométrica y la metodologia
tradicional (ver capitulo 3 de esta Tesis Doctoral). Con este trabajo pretendemos ampliar
el estudio realizado por Villamil (2018) extendiendo los analisis a todo el craneo (no sélo
a la base del mismo), para comprobar su posible relacion e influencia en el complejo
cervical. Ademas, se pretende, explorar por primera vez el grupo de los gorilas, cuya
morfologia y tamafio cervical, asi como la postura de la cabeza y del cuello, presenta

unas caracteristicas diferenciales dentro de los hominidos. Por ultimo, la inclusién de
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métodos complementarios de morfometria geométrica y de metodologia tradicional,
permitira testar si los resultados obtenidos mediante estas dos metodologias son similares

y/o equivalentes.

6.2 MATERIAL Y METODOS

6.2.1 Material v recoleccion de datos

El material utilizado para este trabajo estd compuesto del craneo y las siete
vértebras cervicales de 168 individuos adultos de la familia Hominidae, sumando un
total de 161 craneos y 1.071 vértebras cervicales. Se trata de 45 individuos de la especie
Homo sapiens, 46 de Pan troglodytes, 12 de Pan paniscus, 45 de Gorilla gorilla, 8 de la
subespecie Gorilla beringei graueri, 3 de Gorilla beringei beringeiy 3 de Pongo pygmaeus
(Tabla 6.1). De manera adicional se ha incluido material fosil del Gnico individuo de la
especie Homo neanderthalensis, que conserva el craneo y algunas vértebras cervicales
relativamente completas, La Chapelle aux-Saints 1 (LC1). Mas concretamente, se trata
de los escaneres tridimensionales (3D) del craneo y las dos vértebras cervicales que
presentan mejor estado de conservacion, la sexta (C6) y séptima (C7) vértebras cervicales.
En el caso de la vértebra C7 la mitad derecha presenta ciertas patologias en las carillas
articulares (Gémez-Olivencia, 2013). Para subsanar este problema, se reconstruyd el
fosil duplicando virtualmente la mitad de izquierda de la misma y sustituyéndola por
el lado derecho (Figura 6.1). Para el resto de la base de datos, y previo a la captura
de datos cada elemento anatomico fue escaneado en dos vistas, craneal y caudal con
un escaner Go20! y posteriormente ensamblados virtualmente. A partir de las imagenes
virtuales se capturaron landmarks 3D que representan la morfologia de cada elemento
anatomico, 33 landmarks en el craneo, 27 en el atlas (C1), 33 en el axis (C2) y 34 en
las vértebras cervicales subaxiales (C3-C7) (Figuras 6.2 y 6.3; ver Tablas 6.2 y 6.3 para
definicion de los landmarks). Al igual que en los capitulos anteriores (capitulos 4 y 5),
las vértebras C3-C5 de la especie Homo sapiens presentan en un porcentaje muy alto
bituberculosidad de la punta de la apdfisis espinosa (Gomez-Olivencia et al., 2013a). En
estos casos el landmark correspondiente al punto mas dorsal de la apdfisis espinosa se
ha colocado virtualmente en la linea medio-sagital. Debido a la dificultad de conseguir
individuos en las colecciones que incluyan el craneo y las siete vértebras cervicales, se
han seleccionado aquellos que tenian presente el craneo y un minimo de cinco de las siete

vértebras cervicales. De hecho, el 88% de los individuos estudiados presentan los ocho



elementos anatomicos bajo estudio (i.e., craneo y siete vértebras cervicales), y al 12% (n
= 20) restante tan sélo les falta una o dos vérteberas cervicales. En el caso del individuo
fosil LC1 se ha tomado un landmark menos en el craneo (n = 32) ante la ausencia del
Estaphilion (ver Tabla 6.2), y dos landmarks menos en las vértebras cervicales (n = 33)
ante la ausencia de las apofisis transversas en ambas vértebras. Por tanto, en los analisis
en los que se incluyeron estos fosiles se retiraron del resto de la base de datos dichos

landmarks para conseguir la homogeneidad.

Tabla 6.1 Muestra de hominoideos actuales y fosiles utilizados en este estudio organizados por grupo,
especie, sexo e institucion de la coleccion?,

Zool- Total | Total
G E i O-Bdx| PCM |RMCA IRSNB BCN| MusH
rupo specie X MNHN us especie| grupo
218
H. sapiens |H. sapiens 43 43
221S
74 | 68 28 |28
P, troglodytes 17 Q 50 29 29 46
Laon 1S | 218 58
67
P :
paniscus 60 1
143 | 138 | 38 | 58 |28
G.gorilla
159 29 39 45
o 28
Gorilla G. beringei 3
1Q 56
63
G. b. graueri 8
29
14 118
Pongo P. pygmaeus 3 3
118
Neander. |H. neanderthal. 18 1 1
Total 22 54 37 26 1 10 1 161 161

‘Instituciones: O-Bdx = Ostéotéque, Universidad de Burdeos; PCM = Powell Cotton Museum, Birchington
(Reino Unido); RMCA = Royal Museum for Central Africa, Tervuren (Bélgica); IRSNB = Institute royal
des Sciences naturelles de Belgique, Bruselas; Zool-MNHN = Dept. Zoology, Muséum national d'Histoire
naturelle, Paris; BCN = Nat-Museu de Ciéncies Naturals, Barcelona; MusH = Musée de 'Homme collec-
tion, Paris. Sexo: & = machos; @ = hembras; IS = sexo indeterminado.



Covariacion entre el craneo y las vértebras cervicales en Hominidae 179

Craneal Lateral

C7 reconstruccion

Figura 6.1 Vértebras fosiles (C6 y C7) del individuo de La Chapelle-aux-Saints 1. Fila superior vértebra
fosil C6, fila central vértebra fosil C7 y fila inferior reconstruccion virtual por simetria del objeto de la
veértebra fosil C7.



Tabla 6.2 Landmarks del craneo utilizados en este estudio, modulo en el que se han utilizado y sus defini-

ciones.
No. Landmark L;‘,lds"/ Médulo Definicién
1 Nasion MS Cara Punto en la linea media de la sutura fronto-nasal.

Visto desde el plano horizontal de Frankfurt, punto situado en la
2 | Glabela MS Cara eminencia Osea situada en el centro de la parte inferior del hueso
frontal, en el punto de convergencia de los arcos superciliares.

3 |Bregma MS Neuro. |Punto situado en la union de las suturas coronal y sagital.

4 |Lambda MS Neuro. |Punto situado en la unién de las suturas sagital y lamboidea.

Visto desde el plano horizontal de Frankfurt, punto situado en la
5 |Inion MS Neuro. |parte mas dorsal del craneo
Most posterior point of cranium.

6 | Opisthion MS Neuro. | Punto mas dorsal del foramen magnum.
7 |Basion MS Neuro. |Punto mas ventral del foramen magnum.
8 |Estafilion MS Cara Punto en la linea media del palatal en la lina tangente a los

puntos mas anteriores de los coanas.

Punto mas anterior del maxilar (parte mas posterior del foramen

9 | Incisivion MS Cara L o

incisivo), extrapolado en caso de estar roto o ser asimétrico.
. Punto antero-inferior en proyeccion de la premaxila entre los

10 | Prosthion MS Cara . proy P
incisivos centrales.

11 |Nasoespinal MS Cara Punto mas inferior de la apertura piriforme.

Porion Punto mas lateral del techo del meato auditivo externo

12 Izq. Neuro. |[. .
izquierdo.

13 | Porion Der. Neuro. [Punto mas lateral del techo del meato auditivo externo derecho.

Zygotemporal con la cresta Punto situado en la base craneal donde la sutura zygotemporal

14 temporal 12q. Neuro. se encuentra con la cresta temporal izquierda.
Zygotemporal con la cresta Punto situado en la base craneal donde la sutura zygotemporal
15 Der. Neuro.
temporal se encuentra con la cresta temporal derecha.
16 | Frontomalare orbitale 75, Cara Punto donde el borde lateral de la 6rbita izquierda es cortado por
la sutura fronto-malar.
17 | Frontomalare orbitale Der. Cara Punto donde el borde lateral de la 6rbita derecha es cortado por
la sutura fronto-malar.
Jugal Punto en la union del hueso frontal y del proceso temporal del
18 Izq. Cara o L .
hueso cygomatico en el lado izquierdo del craneo.
Jugal Punto en la unién del hueso frontal y del proceso temporal del
19 Der. Cara » X
hueso cygomatico en el lado derecho del craneo.
20 Zygoorbitale Iz, Cara Punto en la mtersepcmn entre el margen izquierdo de la orbita y
la sutura zygomaxilar.
21 |Zygoorbitale Der. Cara Punto en la mter‘secmon entre el margen derecho de la orbita 'y la
sutura zygomaxilar.
Punto también conocido como lacrimal anterior situado donde el
22 | Maxillofrontale Izq. Cara borde interior de la orbita izquierda que corta la sutura
frontomaxilar.
Punto también conocido como lacrimal anterior situado donde el
23 | Maxillofrontale Der. Cara borde interior de la 6rbita derecha que corta la sutura
frontomaxilar.
Zveomaxillare Punto en la interseccion de la sutura zygomaxilar izquierda y el
24 ve Izq. Cara limite de la insercion del misculo masetero en su parte final mas
baja.
Zveomaxillare Punto en la interseccion de la sutura zygomaxilar derecha y el
25 ve Der. Cara limite de la insercion del misculo masetero en su parte final mas

baja.

Punto mas lateral de la superficie de la cresta alveolar izquierda,
26 |Ektomolare Izq. Cara normalmente localizado entre los alveolos del primer y segundo
molar.
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Punto mas lateral de la superficie de la cresta alveolar derecha,
27 | Ektomolare Der. Cara normalmente localizado entre los alveolos del primer y segundo
molar.
28 ?untp s et i el ledlo Izq. Neuro. | Punto mas lateral en el lado izquierdo del Foramen Magnum.
izquierdo del Foramen Magnum
29 Dl e GG L Der. Neuro. | Punto mas lateral en el lado derecho del Foramen Magnum.
derecho del Foramen Magnum
30 Pun'to. mas veptral CEle 1 Izq. Neuro. | Punto mas ventral del condilo occipital izquierdo.
occipital izquierdo
31 Purl_tq ks aleenle Der. Neuro. | Punto mas ventral del condilo occipital derecho.
occipital derecho
Punto mas lateral de la sutura fronto-malar. El punto se localiza
32 | Frontomalare temporale Izq. Cara en la cara posterior del proceso frontal del hueso malar o
cigomatico izquierdo.
Punto mas lateral de la sutura fronto-malar. El punto se localiza
33 | Frontomalare temporale Der. Cara en la cara posterior del proceso frontal del hueso malar o
cigomatico derecho.

MS = Plano medio-sagital; I1zq. = Izquierdo; Der. = Derecho; Neuro. = Neurocraneo.

Figura 6.2 Landmarks (puntos rojos) y medidas lineares (lineas azules) tomados en el craneo en este
estudio. Landmarks: superior izquierda, craneo en vista lateral izquierda; inferior izquierda, en vista caudal;
superior centro, en vista ventral. Medidas lineares: inferior centro, craneo en vista lateral izquierda; inferior
centro, en vista ventral. Notese que los landmarks no estan visibles en todas las vistas. Las imagenes
tridimensionales pertenecen al individuo H. sapiens No. 147 de la coleccion Coxyde (IRSNB).



Tabla 6.3 Landmarks utilizados en este estudio para cada una de las vértebras cervicales y sus definicio-
nes.

Vértebra C1
No. Landmark LB MS Definicion
Derecho
1 |Proceso transverso Izquierdo Punto mas lateral del proceso transverso izquierdo.
2 | Proceso transverso Derecho Punto mas lateral del proceso transverso derecho.
3* | Arco ventral-craneal X | Punto mas craneal del arco ventral.
4* | Arco ventral-caudal X | Punto mas caudal del arco ventral.
5 | Extremo ventral % En la superficie Yentral, el punto mas ventral del arco,
entre el punto mas craneal y el mas caudal.
6* | Arco dorsal-craneal X | Punto mas craneal del arco dorsal.
7* | Arco dorsal-caudal X | Punto mas caudal del arco dorsal.
8 | Extremo dorsal X En la superficie (,10rsal, el punto mas ventral del arco,
entre el punto mas craneal y el mas caudal.
. En vista craneal, el punto izquierdo mas lateral del
9 |Foramen ventral Izquierdo .
aspecto interno del arco dorsal.
10 | Foramen ventral Derecho En vista craneal, el punto derecho mas lateral del aspecto

interno del arco dorsal.

Punto mas dorsal del foramen vertebral, tomado en la
11 |Foramen ventral-dorsal X |superficie interior del arco neural dorsal entre el punto
mas craneal y el mas caudal.

Faceta articular superior- El punto donde la carilla superior izquierda se une con el

12 Izqui
ventral ZY arco ventral.
13 |Faceta articular superior-dorsal | Izquierdo Punto mas dorsal de la carilla articular superior izquierda.
14 f;g:;? e G o Izquierdo Punto mas lateral de la carilla articular superior izquierda.
Faceta articular superior- . Punto mas medial de la carilla articular superior
15 . Izquierdo N
medial izquierda.
Faceta articular superior- El punto donde la carilla superior derecha se une con el
16 Derecho
ventral arco ventral.
17 |Faceta articular superior-dorsal | Derecho Punto mas dorsal de la carilla articular superior derecha.
18 ﬂigf: I R TR o Derecho Punto mas lateral de la carilla articular superior derecha.
Faceta articular superior- . . . . .
19 medial Derecho Punto mas medial de la carilla articular superior derecha.
Faceta articular inferior- . El punto donde la carilla inferior izquierda se une con el
20 Izquierdo
ventral arco ventral.
21 |Faceta articular inferior-dorsal | Izquierdo Punto mas dorsal de la carilla articular inferior izquierda.
22 |Faceta articular inferior-lateral | Izquierdo Punto mas lateral de la carilla articular inferior izquierda.
23 |Faceta articular inferior-medial | Izquierdo Punto mas medial de la carilla articular inferior izquierda.
Faceta articular inferior- El punto donde la carilla inferior derecha se une con el
24 Derecho
ventral arco ventral.
25 |Faceta articular inferior-dorsal Derecho Punto mas dorsal de la carilla inferior superior derecha.
26 |Faceta articular inferior-lateral Derecho Punto mas lateral de la carilla inferior superior derecha.
27 |Faceta articular inferior-medial | Derecho Punto mas medial de la carilla inferior superior derecha.

“Los términos arco ventral y dorsal se han utilizado en lugar de la terminologia comun para humanos (arco
posterior y anterior) debido a las diferencias posturales entre hominidos humanos y no humanos.
MS = Plano medio-sagital.



Vértebra C2

No. Landmark Tzquierdo/ | Definicién
Derecho
1 |Proceso transverso Izquierdo Punto mas lateral del proceso transverso izquierdo.
2 | Proceso transverso Derecho Punto mas lateral del proceso transverso derecho.
3 Superficie articular proceso X Punto mas caudal de la faceta articular del proceso
odontoides-caudal odontoides.
4 | Proceso odontoides-craneal X | Punto mas craneal del proceso odontoides.
5 |Proceso odontoides-dorso-caudal X | Punto mas inferior-dorsal del proceso odontoides.
6 |Union de las laminas-craneal X | Punto mas craneal de la union entre las laminas.
7 | Union de las laminas-caudal X | Punto mas caudal de la union entre las laminas.
. En vista craneal, el punto izquierdo mas lateral del
8 |Foramen ventral Izquierdo .
aspecto interno del arco dorsal.
En vista craneal, el punto derecho mas lateral del
9 |Foramen ventral Derecho .
aspecto interno del arco dorsal.
10 [ R X En vista caudal, punto mas ventral del cuerpo
vertebral.
11 [ e e X En vista caudal, punto mas dorsal del cuerpo
vertebral.
12 | Cuerpo vertebral-lateral Izquierdo Punto mas lateral izquierdo del cuerpo vertebral.
13 | Cuerpo vertebral-lateral Derecho Punto mas lateral derecho del cuerpo vertebral.
14 [T e e [ El punto donde la carilla superior izquierda se une
con el arco ventral.
15 |Faceta articular superior-dorsal Izquierdo Puntp més dorsal de la carilla articular superior
izquierda.
16 |Faceta articular superior-lateral Izquierdo Puntp més lateral e la carilla articular superior
izquierda.
17 |Faceta articular superior-medial Izquierdo Puntp més medial de la carilla articular superior
izquierda.
13 [ e e Derecho El punto donde la carilla superior derecha se une con
el arco ventral.
19 [T e e Derecho Punto mas dorsal de la carilla articular superior
derecha.
20 [ e Derecho Punto mas lateral de la carilla articular superior
derecha.
21 | T e Derecho Punto mas medial de la carilla articular superior
derecha.
22 | Faceta articular inferior-ventral Tzquierdo El punto donde la carilla inferior izquierda se une con
el arco ventral.
23 |Faceta articular inferior-dorsal Izquierdo Puntp mas dorsal e la carilla articular inferior
izquierda.
24 |Faceta articular inferior-lateral Izquierdo .Pum.o més lateral de la carilla articular inferior
izquierda.
25 |Faceta articular inferior-medial Izquierdo Puntp més medial de la carilla articular inferior
izquierda.
26 |Faceta articular inferior-ventral Derecho El punto donde la carilla inferior derecha se une con
el arco ventral.
27 |Faceta articular inferior-dorsal Derecho Punto mas dorsal de la carilla inferior superior
derecha.
MS = Plano medio-sagital.




Vértebras C3-C7

No. Landmark Izquierdo/ | MS Definicion
Derecho
1 |Proceso transverso Izquierdo Punto mas lateral del proceso transverso izquierdo.
2 | Proceso transverso Derecho Punto mas lateral del proceso transverso derecho.
3 |Foramen ventral Izquierdo En vista craneal, el punto izquierdo mas lateral del
aspecto interno del arco dorsal.
4 |Foramen ventral Derecho En vista craneal, el punto derecho mas lateral del
aspecto interno del arco dorsal.
Uniodn de las laminas-craneal X | Punto mas craneal de la union entre las laminas.
6 | Union de las laminas-caudal X | Punto mas caudal de la union entre las laminas.
7 | Cuerpo vertebral-craneal-ventral X | En vista craneal, punto mas ventral del cuerpo
vertebral.
8 | Cuerpo vertebral-craneal-dorsal X | En vista craneal, punto mas dorsal del cuerpo
vertebral.
9 | Uncinate process-craneal Izquierdo Puno mas craneal del proceso uncinado izquierdo.
10 | Uncinate process-craneal Derecho Puno mas craneal del proceso uncinado derecho.
11 | Uncinate process-cuerpo vertebral- | Izquierdo Punto mas ventral de la union entre el proceso
ventral uncinado izquierdo y la superficie horizontal del
cuerpo vertebral.
12 | Uncinate process-cuerpo vertebral- | Derecho Punto mas ventral de la unién entre el proceso
ventral uncinado derecho y la superficie horizontal del cuerpo
vertebral.
13 | Cuerpo vertebral-caudal-ventral X | En vista caudal, punto mas ventral del cuerpo
vertebral.
14 | Cuerpo vertebral-caudal-dorsal X | En vista caudal, punto mas dorsal del cuerpo
vertebral.
15 | Cuerpo vertebral-Caudal-Lateral Izquierdo En vista caudal, punto izquierdo mas lateral del
cuerpo vertebral.
16 | Cuerpo vertebral-caudal- lateral Derecho En vista caudal, punto derecho mas lateral del cuerpo
vertebral.
17 |Faceta articular superior-craneal Izquierdo Punto mas craneal de la carilla articular superior
izquierda.
18 | Faceta articular superior-caudal Izquierdo Punto mas dorsal de la carilla articular superior
izquierda.
19 |Faceta articular superior-lateral Izquierdo Punto mas lateral de la carilla articular superior
izquierda
20 |Faceta articular superior-medial Izquierdo Punto mas medial de la carilla articular superior
izquierda.
21 |Faceta articular superior-craneal Derecho Punto mas craneal de la carilla articular superior
derecha.
22 |Faceta articular superior-caudal Derecho Punto mas caudal de la carilla articular superior
derecha.
23 |Faceta articular superior-lateral Derecho Punto mas lateral de la carilla articular superior
derecha.
24 |Faceta articular superior-medial Derecho Punto mas medial de la carilla articular superior
derecha.
25 |Faceta articular inferior-ventral Izquierdo Punto mas craneal de la carilla articular inferior
izquierda.
MS = Plano medio-sagital.
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Figura 6.3 Landmarks en las vértebras cervicales utilizadas en este estudio. Notese que los landmarks no
estan visibles en todas las vistas. Las imagenes tridimensionales pertenecen a las vértebras C1, C2 y C6
(en representacion de las vértebras C3-C7) del individuo CAM.1.147 de la especie Pan troglodytes (Powell
Cotton Museum).

6.2.2 Métodos

En este trabajo se han empleado métodos de morfometria geométrica (MG) a
partir de las coordenadas 3D, asi como de morfometria tradicional (MT) basados en
medidas lineares derivadas de dichas coordenadas (ver Tabla 6.4). Estas variables uni
(MT) o tri-dimesionales (MG) se utilizaron para comparar la relacion entre la morfologia
del craneo y la de las vértebras cervicales a nivel inter-especifico e intra-especifico. En
este apartado se va a explicar en primer lugar los métodos utilizados en los analisis de
MG y posteriormente los de MT. Previamente a realizar los anélisis, los landmarks que no
pudieron ser registrados por estar dafiado el hueso fueron estimados utilizando la simetria
bilateral en el caso que fuese posible, y en caso contrario, por estimacion mediante
minimos cuadrados parciales (PLS) (Bookstein et al., 1990; Rolf'y Corti, 2000). En total,

menos de un 2% de los landmarks fueron estimados.
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6.2.2.1 Morfometria geométrica

Como en los capitulos anteriores (i.e., 4 y 5), y como se ha explicado en la
seccion de material y métodos (3.2.3), previo a llevar a cabo los andlisis correspondientes
realizamos un analisis generalizado de Procrustes (GPA; Zelditch et al., 2004) a partir de
las coordenadas 3D brutas de cada uno de los ocho elementos anatomicos (i.e., craneo
y siete vértebras cervicales) por separado. El objetivo es de este proceso es eliminar
toda la informacion relativa al tamafo, la posicion y rotacion en el espacio para de esta
manera, obtener la forma pura (en inglés, shape en contraposicion a form que implicaria
tanto forma pura como tamano; form = shape + size). En segundo lugar aplicamos el
principio de “simetria del objeto” forzando a las dos mitades del objeto a ser simétricas
calculando la posicion media en el espacio con respecto al plano medio-sagital (Mardia
et al., 2000; Klingenberg et al., 2002; Klingenberg, 2015). Una vez obtenido el sistema
de coordenadas Procrustes de cada vértebra y del craneo por separado, se analizaron
los indices de covariacion entre: 1, el craneo con cada una de las vértebras cervicales,
2, la cara y el neurocraneo, 3, la cara y las vértebras cervicales, 4, el neurocraneo y las

vértebras cervicales y 5, entre de las distintas vértebras cervicales.

Todos estos analisis se realizaron a nivel inter-especifico (familia Hominidae)
(Tabla 6.1), y posteriormente incluimos los fosiles del individuo neandertal (LC1) para

compararlos con la muestra actual. Posteriormente, los mismos andlisis fueron realizados

Tabla 6.4 Variables lineares utilizadas en el craneo y en cada una de las vértebras cervicales. Ver Tablas
6.5 y 6.6 para definicion de las mismas.

Craneo C1 C2 C3 C4 Cs Co C7
Glabela-Inion MaxDvDi | MaxDvDi | MaxDvDi | MaxDvDi | MaxDvDi | MaxDvDi | MaxDvDi
Nasion-Basion MaxTrDi | MaxTrDi | MaxTrDi | MaxTrDi | MaxTrDi | MaxTrDi | MaxTrDi
Basion-Prosthion StrD StrD StrD StrD StrD StrD StrD
Basion-Bregma* MI10 M10 M10 M10 M10 M10 M10
Opisthion-Inion* M1l Ml1 M1l M1l Ml1 M1l M1l
Zygo-Zygo MaxCrCd M8 M8 M8 M8 M8 M8

DiAntA
Basion-Opisthion M5 M5 M5 M5 M5 M5
Foramen-MaxLat Mla M1 Ml Ml M1 Ml
Nasion-Prosthion® M13 M13 M13 M13 M13 M13

aEstas variables del craneo no han sido utilizadas en los analisis relativos a la vértebra C1.
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a nivel intra-especifico incluyendo tan solo los tres grupos actuales con un tamafio de
muestra superior a 40 individuos (i.e., H. sapiens, Gorilla'y Pan), es decir, excluyendo los
individuos del género Pongo. Debido al escaso nimero de individuos de algunas especies/
subespecies como en el caso de los P. paniscus (n = 11), G. beringei beringei (n=4)y G.
beringei graueri (n = 7), los andlisis a nivel intra-especifico se llevaron a cabo a nivel de
género en los Pan y Gorilla. Para evitar posibles sesgos debido a la potencial variacion
debida a diferencias entre especies y al dimorfismo sexual, los analisis de covariacion han
sido llevados a cabo corrigiendo la variacion relativa a estos dos factores (Klingenberg,
2011).

Para llevar a cabo todos estos andlisis de covariacion utilizamos el método de
regresion de minimos cuadrados parciales en dos bloques (2B-PLS por sus siglas en inglés),
el cual calcula la covariacion existente entre dos bloques de variables (Bookstein et al.,
1990; Klingenberg y Zaklan, 2000; Rolf y Corti, 2000). Este método descompone cada
una de las dos matrices de covariacion a comparar y busca pares de nuevos ejes (PLS) que
representen la maxima cantidad de covarianza entre los dos bloques. Basicamente, cada
eje de cada bloque (e.g., eje 1 del bloque 1) so6lo correlaciona con el eje correspondiente
del otro bloque (e.g., eje 1 del bloque 2), por lo que el patron de covarianza s6lo puede
ser analizado por un par de ejes PLS cada vez. Los resultados de estos andlisis estan
representados en valores del coeficiente RV (Escoufier, 1973), y la significacion de los
mismos fue calculada por medio de una permutacion (10.000 repeticiones) testando la

hipotesis nula de absoluta independencia entre los dos bloques.

El primer paso en este estudio fue reconstruir la historia evolutiva de los cambios
morfologicos sucedidos en la familia Hominidae en el craneo y en las siete vértebras
cervicales. Este proceso se llevo a cabo utilizando por un lado, un arbol filogenético con
la informacién referente a los hominidos obtenido de la plataforma /0kTrees Project, y
por otro, con la media de las coordenadas Procrustes para cada nivel vertebral y craneal
de manera separada para cada especie. Se han propuesto numerosos métodos para inferir
la filogenia a partir de caracteres morfoldogicos como por ejemplo, linear parsimony
(Farris, 1970), squared-change parsimony (Huey y Bennett, 1987; Maddison, 1991),
maximum likelihood (Felsenstein, 1988) o Brownian motion (Maddison, 1991; Martins
1999). En este trabajo se utilizd el método de parsimonia por ser el mas simple en la
forma de computar los caracteres, ya que elige el arbol que menor niimero de cambios

necesita para su construccion (Klingenberg y Gidaszewski, 2010). Mdas concretamente, se
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utiliz6 el segundo nombrado anteriormente, el método de parsimonia de cambio-cuadrado
(squared-change parsimony en voz inglesa; Huey y Bennett, 1987; Maddison, 1991), el
cual busca los valores de los caracteres que minimizan la suma de las diferencias de
caracteres cuadrados sobre todo el arbol (Maddison, 1991). En los estudios en los que
se aplica a la morfometria geométrica como en este caso, el método busca los caracteres
dentro de los nodos que minimizan la longitud del arbol en unidades de distancia Procrustes
(Klingenberg, 2011).

A partir de este método, los analisis que se realizaron fueron basicamente dos.
En primer lugar, se analizd la existencia de una senal filogenética significativa en cada
elemento anatomico (i.e., craneo, cara, neurocraneo y siete vértebras cervicales) utilizando
el método de parsimonia de cambio-cuadrado. La significacion de estos analisis se calculd
por medio de un test de permutacion (10.000 repeticiones) para la hipotesis de ausencia de
estructura filogenética en la base de datos (Klingenberg y Gidaszewski, 2010). En segundo
lugar, y tras realizar un andlisis de componentes principales (ACP) para cada elemento
anatomico, los resultados de los componentes principales fueron proyectados sobre los
arboles filogenéticos obtenidos. El objetivo era visualizar las diferencias evolutivas de

cada elemento anatomico en la familia Hominidae.

Posteriormente, con el objetivo de analizar la covariacion entre el craneo,
la cara, el neurocraneo y las siete vértebras cervicales una vez corregida la influencia
filogenética, los analisis de covariacion (2B-PLS) a nivel inter-especifico fueron repetidos
utilizando esta vez los contrastes filogenéticamente independientes (phylogenetically
independent contrasts en voz inglesa; Felsenstein, 1985) obtenidos a partir de los analisis
de la sefial filogenética (primer andlisis). Para este analisis se utilizaron los contrastes
filogenéticamente independientes en lugar de las coordenadas Procrustes ya que contienen
la informacion relativa a la forma una vez eliminado el factor filogenético. Un ejemplo
de equivalencia de los contrastes filogenéticamente independientes serian los residuos
obtenidos de un analisis alométrico, pero en este caso eliminando la sefial filogenética en
lugar del tamafio. Todos estos analisis fueron realizados utilizando el programa MorphoJ
version 1.07a (Klingenberg, 2011).
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6.2.2.2 Morfometria tradicional

Los objetivos principales de utilizar la morfometria tradicional como complemento
a la morfometria geométrica son dos: 1) poder analizar y cuantificar directamente cuéles
son las variables de mayor y menor correlacion entre el craneo y las vértebras cervicales.
2) repetir a partir de medidas lineares los analisis intra-especificos sin violar la relacion
de que tiene que haber mayor niamero de observaciones (i.e., n) que de dimensiones (i.e.,
k). Para calcular el nimero de dimensiones en los analisis de MG, debemos multiplicar el
nimero de landmarks x el nimero dimensiones de estos (2D o 3D), y restarle los grados
de libertad. En el caso de los andlisis tri-dimensionales los grados de libertad serian siete
(cuatro para los 2D), uno referente al tamafio, tres al proceso de traslacion y otros tres
de la rotation (Zelditch et al., 2012). Este tltimo principio, por el cual un mayor nimero
de dimensiones que de sujetos puede inducir a errores, especialmente en los andlisis de
covariacion (e.g., Bookstein, 2017; Cardini, 2019). En este trabajo, como en la mayoria
de los que emplean MG, este principio no se respeta en los andlisis intra-especificos, para

ello se habrian necesitado el doble de individuos para cada grupo. Por lo tanto, para poder

C1 C2 Co6

Craneal

Caudal

Ventral

Figura 6.4 Medidas lineares de las vértebras cervicales utilizadas en este estudio (atlas, axis y vértebras
tipo). Columna de la izquierda atlas, centro axis y derecha vértebra C6. Las imagenes tridimensionales
pertenecen a las vértebras C1, C2 y C6 del individuo CAM.1.147 de la especie Pan troglodytes (Powell
Cotton Museum).



analizar la relacion entre el craneo y las vértebras cervicales con robustez estadistica, se
analizaron adicionalmente la correlacion entre el craneo y las vértebras cervicales a nivel

intra-especifico mediante técnicas de morfometria tradicional.

Para cada vértebra se seleccionaron una serie de medidas lineares estandar
(McCown y Keith, 1939; Martin y Saller, 1957; Brauer, 1988), que mejor representan la
morfologia del craneo y de cada vértebra (Tablas 6.5 y 6.6), seis variables para el atlas
(C1), nueve para el axis (C2) y otras nueve para las vértebras C3-C7 (Figuras 6.3 y 6.4).
Los analisis de correlacion entre dos elementos exigen que ambos tengan el mismo nimero
de variables, por lo que las nueve variables seleccionadas para el craneo se redujeron a
seis para los andlisis con el atlas (Tabla 6.4). En todos los casos se ha intentado que las
variables seleccionadas representen lo mejor posible la morfologia craneal, incluyendo
variables tanto del craneo, de la cara como del neurocraneo. Las medidas lineares fueron
calculadas a partir de las coordenadas tridimensionales utilizando la funcion interimkdist

del paquete de R Geomorph version 3.1.0. (Adams et al., 2019).

Tabla 6.5 Definicion de las medidas lineares del craneo.

Regu,)n c Variable Abreviatura Descripcion
anatomica
angltud . Longitud maxima del craneo entre los puntos
General maxima del Glabela-Inion .
z Glabela e Inion.
craneo
AT Distancia entre los puntos zygomaxilares para
rel’atlva del Zygo-Zygo medir la anchura del craneo.
craneo
Altura del . Altura del craneo entre los puntos Basion y
2 Basion-Bregma
craneo Bregma.
Base del Longitud de . . Longitud de la base del craneo
2 la base del Nasion-Basion ) .
craneo , entre los puntos Nasion y Basion.
craneo
Longitud del Opisthion-Inion Longltud del plano nucal entre los puntos Opisthion
plano nucal e Inion.
Longitud del . . ... | Longitud del foramen magnum
foramen Basion-Opisthion . o
entre los puntos Basion y Opisthion.
magnum
Anchura del Anchura del foramen magnum
foramen Foramen-MaxLat . .
entre los puntos mas laterales del mismo.
magnum
Cara Longitud de Basion-Prosthion Longlt}ld de la cara entre los puntos Basion y
la cara Prosthion.
Altura de la Nasion-Prosthion Altura.de la cara entre los puntos Nasion y
cara Prosthion.




Tabla 6.6 Definicion de las medidas lineares de las vértebras.

Regu'm q Variable Abreviatura Descripcion Referencia
anatomica
Medida en el plano medio-sagital. Distancia maxima
Diametro dorso- . | desde el punto mas ventral McCown y
General ventral maximo MaxDVDi al punto mas dorsal de la vértebra (C1: L5-L8; C2: Keith, 1939
L10-L32; C3-C7: L13-L33).
Didmetro maximo trasversal entre los puntos mas
Didametro Diametro laterales de los procesos trasversos. S6lo medido
. . i McCown y
transversal | transversal MaxTrDi |en el atlas debido a la mala preservacion en los .
. P . Keith, 1939
maximo maximo procesos trasversos en el resto de vértebras (C1: L1-
L2; C2: L1-L2; C3-C7: L1-L2).
Medida en el plano medio-sagital. Distancia maxima
o desde el punto mas dorsal del cuerpo vertebral (arco
Diametro dorso- . . . .
Foramen ventral del anterior en la vértebra C1) y el punto mas ventral del | Martin y
vertebral acuiero M10 arco neural (arco posterior en la vértebra C1). Saller, 1957;
gw Medido en la parte caudal en la vértebra C2 para Bréuer, 1988
vertebral . P .
evitar problemas con la apofisis odontoides (C1:
L11-L6; C2: L5-L33; C3-C7: L8-L34).
Diametro Martin
transversal del M1 Diametro maximo trasversal del foramen magnum Saller ly 957-
agujero (C1: L10-L9; C2: L8-L9; C3-C7: L3-L4). . ;
Bréuer, 1988
vertebral
]c)r{:rirelzioau dal Medida en el plano medio-sagital. Diametro craneo-
Arco méximo del MaxCrCd |caudal maximo desde el punto mas caudal al punto | McCown y
anterior X DiAntA mas craneal del tubérculo anterior del arco anterior | Keith, 1939
tubérculo
. (C1: L3-L4).
anterior
Diametro Medida en el plano medio-sagital. Didmetro craneo-
Cuerpo 2 (o . .
craneo-caudal caudal maximo entre los puntos mas ventrales de las | Martin y
vertebral y . ,

R (altura) ventral M1 superficies mas craneales y Saller, 1957;
apofisis . . ..
odontoides del cuerpo mas caudales, paralela a la superficie del cuerpo Briuer, 1988

vertebral vertebral (C3-C7: L7-L13).
Diametro Medida en el plano medio-sagital. Didmetro craneo- .
2 (o , Martin y
craneo-caudal Mia caudal maximo entre el punto mas caudo-ventral del Saller. 1957:
(altura) maximo cuerpo vertebral al punto mas Bréue,r 198 é
del axis craneal de la apdfisis odontoides (C2: L4-L10). ’
Diametro dorso- Medida en el plano medio-sagital. Distancia dorso- .
o L . . Martin y
ventral caudal ventral maxima entre los limites mds ventral y mas
. . M5 ; . . Saller, 1957,
(inferior) del caudal de la superficie caudal (inferior) del cuerpo Briiuer. 1988
cuerpo vertebral vertebral (C2: L10-L11; C3-C7: L13-L14). ’
Diametro
transversal Diametro trasversal maximo entre el punto mas Martin y
caudal (inferior) M8 lateral de la superficie caudal (inferior) del cuerpo Saller, 1957;
del cuerpo vertebral (C2: L12-L13; C3-C7: L15-L16). Briuer, 1988
vertebral
Longitud Longitud méxima de la ap6fisis espinosa, .
Apéfisis méxima de la colocando uno de los brazos del calibre pie Martin y
espinosa anbfisis Mi13 de rey en la union craneal de las laminas al Saller, 1957;
P els) inosa punto mas lejano de la ap6fisis espinosa (C2: L32- Bréuer, 1988
P L33; C3-C7: L5-L33).
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Antes de llevar a cabo los andlisis de correlacion, se testd la repetibilidad de
cada base de datos (e.g., C3 de Gorilla, C4 de Pan) generando via Bootstrapping 50
bases de datos aleatorias con el mismo nimero de individuos (n) que las originales y
comparandolas con estas por medio del método Random Skewers. Una vez comprobada
la repetibilidad de las bases de datos, se analiz6 a nivel intra-especifico, por un lado,
la relacion entre el craneo con cada vértebra cervical, y por otro, la relacion entre las
vértebras cervicales entre si (C3-C7). Los métodos utilizados para llevar a cabo estos
andlisis han sido en primer lugar el coeficiente de correlacion de Pearson (r) a partir de
los datos brutos utilizando la funcion cor del programa R version 3.6.1 (R Core Team,
2019). En segundo lugar y de manera adicional, a partir de las matrices de covariacion de
cada base de datos se llevaron a cabo los andlisis de covariacion (craneo/vértebras y entre

vértebras cervicales) utilizando el método Random Skewers.

6.3 RESULTADOS

6.3.1 Morfometria geométrica

Todos los valores descritos en este apartado son valores RV (ver seccion 6.2.2.1).

6.3.1.1 Covariacion inter-especifica

En este apartado se analiza a nivel inter-especifico la covariacion entre el craneo, la
cara y el neurocraneo con las vértebras cervicales, asi como la covariacion entre ellas. En
este trabajo se han incluido a nivel inter-especifico siete especies/subespecies, H. sapiens,
Pan troglodytes, Pan paniscus, Gorilla gorilla, Gorilla beringei, Gorilla beringei graueri

y Pongo pygmaeus (ver apartado 6.2.2.1).

Previamente a analizar la covariacion entre el craneo, la cara y el neurocraneo con
las vértebras cervicales, se testd la posible modularizacion del craneo en dos modulos
relativamente independientes, cara y neurocraneo en los hominidos. Este andlisis se ha
realizado en dos fases complementarias, la primera evalia la covariacion morfologica
entre la caray el neurocraneo de manera independiente, y la segunda testa la independencia
relativa de ambos moddulos dentro del craneo. Si bien los resultados obtenidos por
el primer andlisis indican que la morfologia de la cara y la del neurocrdneo covarian
significativamente (RV = 0,093), los resultados del test de modularidad indican que la

cara y el neurocraneo son dos modulos relativamente independientes, y por lo tanto, los
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Figura 6.5 Hipotesis de modularidad entre la cara y el
neurocraneo en hominidos mediante el analisis de PLS.
Cabe destacar el diferente patron de integracion existente
en el craneo de H. sapiens en comparacion al resto de
Hominoideos. El wireframe situado en la parte superior
izquierda muestra la covariacion entre ambos modulos en
los valores maximos positivos de PLS1. Los landmarks en
rojo representan la morfologia de la cara y los landmarks en
azul la del neurocraneo. Noétese que tan solo estdn unidos
por las lineas aquellos landmarks situados en el plano
medio-sagital. Los puntos grises indican la morfologia del
craneo en el centroide del morfoespacio, y la azul oscura
los cambios respecto al mismo en los valores maximos de
ambos bloques del PLSI.

consiguientes analisis de covariacion
entre estos elementos y las vértebras
cervicales estan justificados. De estos
resultados cabe destacar que el patron
de covariacion entre la cara y el
neurocraneo que presenta H. sapiens
es diferente al que presentan el resto

de hominidos (Figura 6.5).

Craneo-vértebras cervicales

Los resultados de la covariacion
inter-especifica en hominidos entre
el craneo, la cara y el neurocraneo,
por un lado, y las vértebras cervicales
entre si por otro estan representados en
la Tabla 6.7 y en la Figura 6.6. Todas
las vértebras cervicales covarian
significativamente con el crdneo, con
valores de RV que van desde 0,118 en
la C5 hasta 0,145 en la C1. De forma
similar, en el andlisis comparativo
entre las vértebras cervicales y la

cara, todas las vértebras covarian de

manera significativa con la excepcion de la vértebra C5. En este caso los valores son

algo mas bajos que los obtenidos en la comparativa con el craneo, y van desde 0,098 en

Tabla 6.7 Covariacion inter-especifica en hominoideos entre el craneo, la cara y el neurocraneo con cada

una de las vértebras cervicales.

Vértebra c1 C2 c3 c4 cs C6 c7
Hominoideos n 137 146 151 151 152 149 151
Créneo Valor RV | 0,145%* | 0,133* | 0,129* | 0,139%* | 0,118* | 0,123* | 0,127*
Cara Valor RV | 0,115% | 0,117 | 0,098* | 0,120 | 0,090 | 0,106* | 0,115*
Neurocraneo | Valor RV | 0,140%* | 0,115% | 0,115%* | 0,081 | 0,082 | 0,090 | 0,086

Valores significativos en negrita, * = p-valor < 0,05; ** = p-valor < 0,01.



194 Capitulo 6

020 020
015 / tr\
015 k.
\ . \
. 3 \\ A .
010 e L ¢
010 .
- " o s
.
5% 9 oo o ]
= a o L
o~ ™ 000
‘< S x .
R o B .
o 2 000 o
o o
005 "
”
005 Po-
010 KL XY
2, b S
" v 'S .
oy B 015 —
sty
L \
015 0
020 015 010 005 000 005 010 o1s 020 010 000 010 020
Block 1 PLS2 Block 1 PLS2
015 015
et
010 . . 010
g
&
005 008
.
o o
= 4 9
bl o o
I~ o o0 N 0
o 3 3
<) 2
1] o
.« .
005 005
.
. .
N
-010 010 e N =
.
0. K
010 005 000 005 o1 210 005 000 005 010
Block 1 PLS2 Block 1 PLS2
015 015
or0{ | i
010 \ 5 .e
= 3 \ i 6" e
. \_{ % o0 .
s — . " .
—— 005 it .
R o o8 o ,
= s igs SRS
e ) . = B t wh
b3 o . o FC
N 00 5 i o~ s i
T . 3 ks
= !J_QJ . a_c; 008 - H. sapiens
o . Y 2 H. neanderthalensis
Z 005 . P. troglodytes
* : 010 3 P. paniscus
’ .
- . \ G. beringei
010 . N . R N s
[ — N —
T\ AN N rom T\ \\77/""'a P. pygmaeus
L3 N | i
k 015 -0.10 0,05 -0,00 0,05 010 anA|1|5 -010 -0,05 0,00 005 010 015
Block 1 PLS1 Block 1 PLS1

Figura 6.6 Analisis de covariacion entre el craneo, la cara, el neurocraneo y las vértebras cervicales C6 y
C7 en hominidos, incluyendo el material f6sil del individuo LC1 de la especie H. neanderthalensis. Los
wireframes representan la morfologia de cada elemento en comparacion en el centroide del morfoespacio
(azul claro), y la de los valores maximos del mismo para cada bloque (azul oscuro). Nétese que los graficos
relativos al analisis de covariacion del craneo y de la cara con las dos vértebras cervicales estan representados
por el segundo eje principal de variacion (PLS2). Esto se debe a que es ¢l eje de maxima variacion que
mejor representa los diferentes patrones de covariacion entre los hominidos.
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la C3 hasta 0,117 en la C2. Por otro lado, la relacion con el neurocraneo revela un patron
de covariacion diferente, donde tan solo las tres primeras vértebras cervicales (C1-C3)

presentan valores significativos.

Los resultados de los analisis de covariacion inter-especifica entre el craneo, la
caray el neurocraneo, por un lado, y las vértebras cervicales C6 y C7 por otro, incluyendo
los fosiles del neandertal de La Chapelle-aux-Saints 1 (LC1), muestran patrones de
covariacion claramente diferenciados en H. sapiens respecto al resto de hominidos no
humanos (Figura 6.6). En la figura representada (6.6) hemos utilizado en el caso de los
analisis del craneo y de la cara el segundo eje principal de variacion (PLS2), ya que en el
primero no se apreciaban claras diferencias entre los grupos. De esta manera, buscamos
los ejes de maxima variacion que mejor representan los diferentes patrones de covariacion
entre el craneo y sus dos modulos analizados (i.e., cara y neurocrdneo) y las vértebras

cervicales C6 y C7.

En el caso del andlisis del craneo entero, los fosiles de LC1 se sitGian en un lugar
intermedio del morfoespacio entre los H. sapiens y los hominidos no humanos, si bien
parece que tanto en el caso de la vértebra C6 como de la C7, este individuo neandertal
sigue el patron de integracion que muestran los humanos modernos. En el caso de los
analisis de la cara, las diferencias entre hominidos humanos y no humanos son menos
acusadas, especialmente en la covariacion de la vértebra C7. Los fosiles del individuo
neandertal se encuentran en el caso de la C6 en los limites de la variacion de los humanos
modernos, si bien ambas especies de Homo parecen seguir el mismo patron. En el caso
de la vértebra C7 estd menos claro, ya que el fosil neandertal presenta valores en el eje
del bloque 1 (C7) similares a los humanos modernos, pero fuera de los limites de estos
en el eje del bloque 2 (cara). Por ultimo, la covariacion de estas dos vértebras con el
neurocraneo revela una clara diferencia entre hominidos humanos y no humanos. En
este caso, las dos vértebras fosiles asociadas a la LC1 estan dentro de la variacion de los
humanos modernos, agrupandose claramente con el patrén diferenciado que presentan los

H. sapiens con respecto al resto de hominidos.

Entre vértebras cervicales

Los resultados de la covariacion entre las vértebras cervicales estan representados

en la Tabla 6.8. Todas las interacciones son significativas, si bien los valores mas altos se



Tabla 6.8 Covariacion inter-especifica entre las diferentes vértebras cervicales.

Hominidos C2 C3 C4 C5 Co C7
Cl1 0,223%* 0,127* 0,141%* 0,133* 0,124%* 0,141%*
n 134 139 139 139 138 137
C2 0,296** 0,262%* 0,221** 0,218** 0,173%**
n 146 145 147 143 144
C3 0,436** 0,303** 0,256** 0,186**
n 152 153 149 152
C4 0,514** 0,416** 0,256**
n 154 152 152
Cs 0,554** 0,318**
n 151 153
Cé6 0,499%*
n 150

* = p-valor < 0,05; ** = p-valor <0,01.

En este caso al ser todos los valores significativos no estan resaltados en negrita.

dan entre vértebras adyacentes. Las dos primeras vértebras cervicales, C1 y C2, obtienen
unos valores de covariacidon con las vértebras con las que articulan notablemente mas
bajos que los del resto de las vértebras cervicales (i.e., 0,223 y 0,296 respectivamente),

siendo los valores mas altos en la interaccion entre las vértebras C5 y C6 (0,554).

Seiial filogenética

Losresultados de la influencia filogenética en cada uno de los elementos analizados,
craneo, cara, neurocraneo y vértebras cervicales estan representados en la Tabla 6.9 y en
la Figura 6.7. Todos los elementos con la excepcion del craneo presentan una influencia

filogenética significativa, si bien cabe destacar que las dos primeras vértebras cervicales

Tabla 6.9 Senal filogenética en cada una de las vértebras cervicales, en el craneo y en los dos médulos
propuestos para éste, cara y neurocraneo.

Elemento | Craneo | Cara | Neurocraneo C1 C2 C3 C4 C5 Coé C7

n 168 168 168 141 153 156 156 157 153 | 155
Valor RV | 0,058 | 0,031 0,046 0,029 | 0,026 | 0,051 | 0,057 | 0,068 | 0,055 | 0,049
p-valor | 0,121 | 0,025 0,023 0,000 | 0,016 | 0,005 | 0,032 | 0,018 | 0,015 | 0,013

Valores significativos en negrita.
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Figura 6.7 Variacion a partir de los resultados obtenidos en el analisis de componentes principales (ACP)
en el craneo y las vértebras cervicales en la familia Hominidae una vez mapados en un arbol filogenético.
La columna de la izquierda (Mapa filogenético) representa la localizacion de las especies en el mapa
filogenético con respecto a los resultados de los dos primeros componentes principales. En la columna
central (Variacion) se puede observar la variacion evolutiva extraida de los mapas filogenéticos (columna
izquierda). La columna de la derecha representa la divergencia de H. sapiens con respecto al nodo central
(Root envozinglesa). La reconstruccion evolutiva indica que las dos primeras vértebras han sufrido menores
cambios morfoldgicos que el craneo y que las vértebras cervicales subaxiales. Ademas, la divergencia
evolutiva en las vértebras cervicales subaxiales aumenta de la C3 a la C5 y posterioremente decrece hasta
la C7 donde alcanza los valores de divergencia mas bajos. A nivel de especies, H. sapiens muestra una
morfologia en el craneo que parece haber divergido mas rapidamente. En las vértebras cervicales, H.
sapiens y el género Gorilla son los mas derivados, aunque las diferencias con respecto al resto de las
especies no son tan acusadas como en el craneo.
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y la cara presentan una influencia filogenética menor que el resto de elementos analizados
(Figura 6.7). Una vez eliminada esta influencia de las bases de datos repetimos los analisis
de covariacion entre el craneo, la cara y el neurocraneo con las vértebras cervicales por
un lado, y entre las vértebras cervicales por otro. Estos resultados estan representados en
las Tablas 6.9 y 6.10 respectivamente. Una vez eliminada la influencia filogenética, todos
los resultados obtenidos de la covariacion entre los diferentes elementos craneales y las
vértebras cervicales presentan valores mucho mas altos que los obtenidos previamente.
Cabe destacar que en el caso de la vértebra C1 el incremento de los valores de covariacion
con los diferentes elementos craneales no ha sido tan elevado como en el resto de vértebras
cervicales. Aun asi, una vez eliminada la influencia filogenética muchos de los resultados
no son significativos, con especial incidencia en las vértebras cervicales mas craneales
y en las interacciones con el neurocraneo. Esto se debe probablemente al escaso numero
de especies incluidas en el analisis (# = 7), un nimero relativamente bajo para este tipo
de andlisis. Los resultados de la covariacion entre las vértebras cervicales revela un
escenario similar, un incremento muy acentuado de los valores (i.e., entre 0,757 y 0,994
en las vértebras adyacentes), pero donde practicamente tan solo las interacciones entre las

vértebras cervicales subaxiales son significativas (Tabla 6.11).

Tabla 6.10 Covariacion inter-especifica entre el craneo, la cara y el neurocraneo con cada una de las vér-
tebras cervicales una vez eliminada la influencia filogenética de las bases de datos.

Vértebra C1 C2 C3 C4 (6] Co C7
Hominoideos n 137 146 151 151 152 149 151
Craneo Valor RV | 0,378 0,748 0,803 0,839 0,818 0,815 0,728
Cara Valor RV | 0,513 0,836 0,841 0,947 0,864 0,891 0,841
Neurocraneo | Valor RV | 0,363 0,674 0,829 0,899 0,861 0,875 0,793

Valores significativos en negrita, * = p-valor < 0,05; ** = p-valor < 0,01.
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Tabla 6.11 Covariacion inter-especifica entre las diferentes vértebras cervicales una vez corregida la
influencia filogenética.

Hominoideos C2 C3 C4 Cs Ceé C7
C1 0,857* 0,488 0,433 0,586 0,572 0,572
n 134 139 139 139 137 137
C2 0,757 0,743 0,757 0,723 0,746
n 146 145 147 142 144
C3 0,994* 0,962* 0,907 0,932
n 151 152 148 151
C4 0,968* 0,911* 0,893*
n 154 151 152
Cs 0,970* 0,964*
n 151 153
Cé6 0,985*
n 150

Valores significativos en negrita, * = p-valor < 0,05; ** = p-valor < 0,01.

6.3.1.2 Covariacion intra-especifica

En este apartado vamos a analizar a nivel intra-especifico la covariacion entre
el craneo, la cara y el neurocraneo con las vértebras cervicales, asi como la covariacion
entre ellas. En este trabajo hemos incluido a nivel intra-especifico tres grupos, H. sapiens,
Pan y Gorilla (ver apartado 6.2.2.1) para poder comparar los patrones de covariacion
entre estos tres grupos. De la misma forma que hemos hecho en los andlisis inter-
especificos, testamos la posible modularizacion del craneo en dos mddulos relativamente
independientes, cara y neurocraneo. Los resultados de este test muestran como, de los
tres grupos, tan solo Pan obtiene resultados significativos para el primer test, es decir, la
morfologia de la cara y la del neurocraneo covarian significativamente en contra de la de
los H. sapiens y gorilas. En cambio, los resultados del test de modularidad revelan que
la cara y el neurocrdneo son médulos relativamente independientes en los tres grupos,
por lo que los consiguientes andlisis de covariacion entre estos elementos y las vértebras

cervicales estan plenamente justificados (Tabla 6.12).
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Tabla 6.12 Andlisis intra-especifico para testar la relacion potencial entre la cara y el neurocraneo utilizan-
do dos técnicas diferentes, por una lado analizando la cara y el neurocraneo como dos bloques de landmarks
superpuestos (Procrustes) de forma separada (columna izquierda) y por otro, como dos hipotéticos modulos
dentro del mismo conjunto de landmarks (columna derecha).

H. sapiens Covariacion® Hipatesis®
Valor RV 0,243 0,423*

n 45 45
Pan Covariacion® Hipétesis®
Valor RV 0,247** 0,493**
n 62 62
Gorilla Covariacion® Hipétesis®
Valor RV 0,180 0,446**
n 54 54

Valores significativos en negrita, * = p-valor < 0,05; ** = p-valor < 0,01.

“Resultados significativos indican que existe una relativa asociacion entre los dos modulos.

Resultados significativos indican que la cara y el neurocraneo son dos modulos relativamente indepen-
dientes.

Craneo-vértebras cervicales

Los resultados del analisis de covariacion entre las vértebras cervicales con el
craneo, la caray el neurocraneo a nivel intra-especifico estan representados en la Figura 6.8
y en la Tabla 6.13. De manera general el craneo en su conjunto covaria significativamente
con todas las vértebras en los tres grupos, siendo los valores mas altos en H. sapiens. En
cambio, en la covariacion con la cara practicamente ninguna vértebra presenta resultados
significativos en este taxon, mientras que en los gorilas y en los Pan la mayoria de las
vértebras muestran valores significativos. En el neurocraneo los gorilas presentan un
patrén diferente al resto de grupos, obteniendo valores de covariacion significativos en
las vértebras cervicales mas caudales (C3-C7) mientras que en H. sapiens y Pan es al
contrario, los valores de covariacion significativos se producen en las vértebras cervicales

mas craneales (C1-C3).
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Figura 6.8 Covariacion entre el craneo, la cara y el neurocraneo, y las vértebras cervicales a nivel intra-
especifico (H. sapiens, Pan 'y Gorilla). Notese que los modulos cara y neurocraneo estan destacados en
color rojo. En la figura podemos observar como H. sapiens muestra una mayor covariacion de las vértebras
cervicales con el craneo en los tres analisis en comparacion con Pan 'y Gorilla, si bien algunos de esos
valores no son significativos (ver Tabla 6.13). Ademas de mostrar unos valores mas altos, también es
destacable la menor variacion entre los resultados obtenidos por cada vértebra, mostrando un patrén de
covariacion mas homogéneo a lo largo de la columna cervical.

Entre vértebras cervicales

Los resultados del analisis de covariacion entre las vértebras cervicales a nivel
intra-especifico estan representados en la Tabla 6.14. Los resultados muestran que todas
las vértebras muestran una covariacion significativa entre si con la excepcion de la
vértebra C1 en gorilas y H. sapiens, asi como algunas interacciones de la vértebra C2 en
este ultimo taxdn. Si bien de manera general los tres grupos obtienen valores similares,
Pan obtiene los valores més altos seguido de H. sapiens. Al igual que en los anélisis inter-
especificos, los valores mas altos se dan entre vértebras adyacentes, especialmente entre

las vértebras C5 y C6 en H. sapiens y Pan 'y entre las C4 y C5 en gorilas.



Tabla 6.13 Covariacion intra-especifica entre el craneo, la cara y el neurocraneo con cada una de las vér-
tebras cervicales.

Vértebra C1 C2 C3 C4 C5 C6 Cc7
H. sapiens n 41 39 42 41 42 40 41
Craneo Valor RV'| 0,382* 0,326 0,361* | 0,382* | 0,331* 0,308 0,375*
Cara Valor RV | 0,284 0,293 0,294 0,294 0,278 0,295 0,366*
Neurocraneo | Valor RV| 0,295% 0,234 0,285* 0,250 0,254 0,231 0,236

Vértebra C1 C2 C3 C4 Cs Co C7
Pan n 49 54 56 56 54 55 55
Craneo Valor RV'| 0,290* | 0,296* | 0,251* | 0,285* | 0,287* | 0,256* 0,220
Cara Valor RV'| 0,283* | 0,303* | 0,239* | 0,245* | 0,250* | 0,242* 0,214
Neurocraneo | Valor RV | 0,320*%* | 0,237* 0,187 0,194 0,213 0,208* 0,156

Vértebra C1 C2 C3 C4 C5 Cé6 C7
Gorilla n 45 49 50 52 53 51 52
Craneo Valor RV'| 0,287* | 0,288* | 0,229* | 0,270* | 0,277* | 0,288* | 0,309*
Cara Valor RV'| 0,267 | 0,257* | 0,181* | 0,221*% 0,193 0,204 0,239*
Neurocraneo | Valor RV | 0,213 0,231 0,218* | 0,223* | 0,236* | 0,242* | 0,241*

Valores significativos en negrita, * = p-valor < 0,05; ** = p-valor < 0,01.

6.3.2 Morfometria tradicional

Los resultados mostrados en este apartado estan divididos en dos secciones: por
un lado, aquellos obtenidos a partir de los datos brutos, y por otro, a partir de los residuos.
Para estos andlisis de correlacion entre el craneo y las vértebras cervicales, y entre las
vértebras cervicales subaxiales entre si (e.g., C3-C4, C3-C5, C3-C6 etc.) se ha utilizado
un método principal, el indice de correlacion de Pearson (7). De forma complementaria
se ha utilizado otro método para realizar los mismos analisis, en este caso a partir de las
matrices de covariacion tanto de los datos brutos y de los residuos. Se trata del método

Random Skewers.

Repetibilidad

Los resultados de la repetibilidad de las bases de datos a nivel intra-especifico
estan representadas en la Tabla 6.15. Los resultados muestran la estabilidad de las bases
de datos, con valores entre 0,939 y 0,984, lo que indica que la muestra utilizada es

suficientemente grande como para llevar a cabo los siguientes analisis.



Tabla 6.14 Covariacion intra-especifica entre las diferentes vértebras cervicales.

H. sapiens C2 C3 C4 C5 Cé C7
C1 0,350 0,315 0,294 0,304 0,276 0,300
C2 0,497%* 0,392* 0,333* 0,347 0,309
C3 0,541 %* 0,500%* 0,461%* 0,405%*
C4 0,535%* 0,421 %* 0,389%*
C5 0,625%* 0,403**
Co6 0,566**

Pan C2 C3 C4 Cs Co C7
C1 0,424** 0,302* 0,363%* 0,369%* 0,306%* 0,242
C2 0,413*%* 0,391** 0,386%* 0,358+ 0,288*
C3 0,582%* 0,523%* 0,392%* 0,289*
C4 0,650%* 0,517%* 0,368%*
Cs 0,705%* 0,483**
Cé6 0,675%*

Gorilla C2 C3 C4 Cs Co Cc7
C1 0,307%* 0,148 0,194 0,200 0,225 0,302*
C2 0,320%* 0,418%* 0,319%* 0,371* 0,323**
C3 0,458%* 0,251* 0,317%* 0,272%*
C4 0,603** 0,593%* 0,381**
Cs 0,541 %* 0,377%*
Coé 0,546%*

Valores significativos en negrita, * = p-valor < 0,05; ** = p-valor < 0,01.

Tabla 6.15 Repetibilidad de las bases de datos a nivel intra-especifico calculadas mediante bootstrapping®.

Grupo| H. sapiens Pan Gorilla
Cr 0,958 0,980 0,984
C1 0,949 0,968 0,974
C2 0,941 0,955 0,971
C3 0,939 0,975 0,983
C4 0,945 0,978 0,980
C5 0,951 0,968 0,979
Cé 0,951 0,966 0,979
C7 0,941 0,959 0,976

“El 1 indica méxima repetibilidad, y el 0 nula repetibilidad.
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6.3.2.1 Analisis a partir de datos brutos

Correlacion de Pearson. Craneo-vértebras cervicales

Los resultados de la correlacion entre las bases de datos brutas (i.e., sin eliminar
el factor tamano) a partir de medidas lineares del craneo y las de las vértebras cervicales
estan presentados en la Tabla 6.16. Los resultados muestran que todas las interacciones
entre el craneo y las vértebras cervicales en los tres grupos son significativas. La diferencia
principal estriba en el diferente patron de correlacion que muestra Pan con respecto a H.
sapiens y Gorilla (Figura 6.9). El patron de correlacion es similar para los tres grupos en
las tres primeras vértebras cervicales (C1-C3), aumentando de la vértebra C1 ala C2, y
posteriormente descendiendo en la C3. Después, los valores de correlacion de las vértebras
cervicales subaxiales con el craneo son similares en Homo y Gorilla, pero en Pan los
valores muestran un descenso progresivo. Los resultados de los andlisis de correlacion
entre el craneo y las vértebras cervicales, variable por variable, estdn representados en
las Tablas 6.17-6.23. De manera general, el mayor nimero de correlaciones significativas
entre variables del craneo y de las vértebras cervicales se produce en el género Pan salvo
en la vértebra C7. A nivel vertebral, el mayor nimero de correlaciones significativas
se da en las vértebras C3 y C4, especialmente en los homininos no humanos. En estos
dos grupos, el mayor nimero de correlaciones significativas se produce en variables
vertebrales que representan el tamafio global de las mismas, especialmente la longitud
maxima de la vértebra (MaxDvDi), y dentro de las variables craneales, en la longitud
de la base del craneo (Basion-Prosthion) en el caso de los Pan, y de la altura del craneo
(Basion-Bregma) en los gorilas. Los H. sapiens por su parte no presentan un patron claro
de correlaciones entre el craneo y las vértebras cervicales, si bien podemos decir que no
siguen la norma general de los otros dos grupos, basada principalmente en correlaciones

entre variables que representan el tamafio general.
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Figura 6.9 Analisis de correlacion entre las vértebras cervicales y el craneo a partir de los datos brutos (izquierda) y de los residuos (derecha). Los valores numéricos estan
representados en la Tabla 6.16. Las vértebras cervicales representadas en la figura pertenecen a un individuo de la especie Pan troglodytes.



Tabla 6.16 Comparacion entre las variables brutas del craneo y las de las vértebras cervicales a nivel
intra-especifico.

H. sapiens t d.f. p-valor Intervalo 95% r
C1 9,470 244 <0,01 0,421 0,604 0,518
C2 13,848 340 <0,01 0,528 0,664 0,601
C3 12,064 376 <0,01 0,443 0,597 0,528
C4 10,968 367 <0,01 0,416 0,570 0,497
C5 11,051 376 <0,01 0,415 0,568 0,495
Cé6 10,664 358 <0,01 0,408 0,566 0,491
Cc7 9,784 367 <0,01 0,370 0,532 0,455

Pan t d.f. p-valor Intervalo 95% r
C1 12,750 292 <0,01 0,519 0,667 0,598
C2 25,069 484 <0,01 0,710 0,788 0,752
C3 22,259 502 <0,01 0,658 0,746 0,705
C4 20,704 502 <0,01 0,629 0,723 0,679
Cs 18,195 484 <0,01 0,581 0,687 0,637
Co 15,348 493 <0,01 0,506 0,625 0,569
(oy) 12,687 493 <0,01 0,427 0,560 0,496

Gorilla t d.f. p-valor Intervalo 95% r
C1 13,430 268 <0,01 0,557 0,701 0,634
C2 20,708 448 <0,01 0,649 0,744 0,699
C3 10,441 448 <0,01 0,365 0,514 0,442
C4 8,776 466 <0,01 0,296 0,452 0,377
Cs 8,382 475 <0,01 0,278 0,435 0,359
Co 8,188 457 <0,01 0,275 0,435 0,358
Cc7 8,396 466 <0,01 0,281 0,439 0,362

En este caso, al ser todos los valores (r) significativos, no estan resaltados en negrita.
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