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1. INTRODUCCION

Desde la consolidacion de la Teoria de la Evolucion y la aparicion de registros
fosiles de diferentes especies de hominidos, el estudio de la evolucion humana ha
presentado una clara tendencia a intentar explicar el desarrollo de la inteligencia
superior de esta rama evolutiva y su culminacion con la del humano actual. La
bipedestacion, con la consiguiente liberacion de las extremidades superiores, la
aparicion del pulgar oponible, los cambios en la dieta, entre otros factores han sido
profusamente estudiados por los cientificos; sin embargo, el factor mas relevante,
aunque aun esta en discusion si el mas determinante, en este progreso intelectual
evolutivo es el aumento del volumen cerebral en términos generales. Este aumento ha
sido constatado con la aparicioén de craneos de hominidos extintos y ha despertado el
interés de la comunidad cientifica desde diversos puntos de vista: anatdmicos,
fisiologicos, psicologicos y de otros ambitos de estudio.

Se ha constatado no solamente un aumento paulatino en el volumen cerebral a lo
largo de la evolucion de los Hominina, sino un correspondiente incremento en la
relacion de ese volumen con respecto al tamafio total del individuo, el llamado
coeficiente de encefalizacion, que en términos psicoldgicos generales suele ir asociado a
un desarrollo cognitivo mayor. Este aspecto ha ido siendo confirmado a medida que la
cantidad de restos encontrados ha extendido el registro fosil disponible. Por otro lado, es
del dominio comun el cambio que experimenta el ser humano desde su nacimiento hasta
su edad adulta en similares términos a los explicados anteriormente, (estos cambios se
remontan al periodo intrauterino, pero éstos no son evidentes para cualquiera, sino
exclusivos del ambito cientifico); esto es algo conocido desde la medicina pediatrica
hasta los estudios artisticos para dibujar retratos. La relacion del volumen craneal con
respecto al tamafio total del cuerpo va también variando, aunque en este caso en sentido
inverso al de la evolucion, es decir, va decreciendo con el tiempo. Asi pues hay dos
diferentes formas en las que la proporcion del craneo y del cuerpo varian, una filogénica
y otra ontogénica.

El desarrollo del craneo humano a lo largo de una serie temporal puede ser
considerado desde dos perspectivas: la ontogénica y la filogénica. Uno de los aspectos
mas interesantes en estas series es el del tamafio del craneo con respecto al tamaio total
del individuo; este fendmeno se comprueba en ambas perspectivas. La ontogenia del ser

humano muestra claramente una elevada proporcion del tamaio craneal en las primeras



etapas en las que se produce una diferenciacion anatomica y funcional en el embrion
para dar lugar al feto; a partir de un determinado estadio de desarrollo el ritmo de
crecimiento craneal va ralentizandose a medida que la gestacion avanza, con lo que la
proporcién de la cabeza con respecto al tamafio total se va reduciendo, lo que continuara
después del nacimiento hasta la etapa adulta. La filogenia, por su parte, ofrece un
crecimiento progresivo de la relacion del craneo con respecto al cuerpo, es decir, al
contrario que en el caso ontogénico la proporcion de la cabeza cada vez es mayor a
medida que la evolucion va aumentando el volumen craneal.

La cuestion que se presenta es si la velocidad de crecimiento ontogénica en cada
especie de los Hominina seguiria las mismas pautas que en el humano actual, lo que
permitiria identificar la edad de un individuo de cualquiera de estas especies a lo largo
de la cadena evolutiva a partir del estudio alométrico de los restos fosiles.

Los métodos actuales de la determinacion de la edad en restos antropoides para
individuos subadultos se basan en técnicas cientificas sobre la denticion y sobre el
esqueleto postcraneal. Es posible aplicar métodos basados en el estudio del craneo para
individuos adultos que, sin embargo son mas dificilmente aplicables para etapas
anteriores del desarrollo. Por ello merece la pena evaluar las conexiones entre los
aspectos ontogénicos y filogénicos de los hominidos actuales con vistas a establecer
posibles pautas ponderables que permitan establecer relaciones entre el desarrollo de los

individuos y la especie a la que pertenecen.



2. TEMA. OBJETIVOS. HIPOTESIS DE TRABAJO

Este estudio se basa en las relaciones entre los aspectos filogénicos y ontogénicos
en la linea evolutiva de los hominidos, relativas a las dimensiones craneales. La idea
principal se basa en la relacion existente entre el volumen craneal de un individuo con
respecto a su tamafio corporal total como indicador de la edad. Este proceso es conocido
en los primates tanto extinguidos como actuales, aunque las pautas de crecimiento no
son equivalentes entre ellos. Por otra parte estas proporciones han ido variando
progresivamente en los Hominina a lo largo de su evolucion, aunque de forma contraria
al progreso ontogénico: en la serie temporal filogénica la relacion del tamaio craneal
respecto del tamafio total es directamente proporcional al tiempo, mientras que en la
serie ontogénica lo es inversamente proporcional; en todo caso no son proporciones
lineales.

El objetivo principal es poner de relieve la posibilidad de hallar una relacion entre
el volumen craneal en cualquier punto de la escala filogénica y su edad, merced a un
modelo ontogénico. No se trata de considerar o evaluar los factores que han favorecido
la evolucion de la estructura craneal, ni mucho menos la neuroanatomia evolutiva ni su
fisiologia; es preciso tener en cuenta que el enfoque se halla sobre los restos 6seos y sus
caracteristicas alométricas, con independencia de sus factores de origen y evolucion.

Se tratara de postular un modelo matematico basado en el modelo ontolégico que
sea generalizable a los demas Hominina. Para que este modelo sea valido debe existir
una correspondencia entre cada edad del individuo y su tamafio volumen craneal, de tal
modo que a cada edad corresponda uno y s6lo un valor de volumen craneal; sin
embargo este modelo aplicado a toda la vida del individuo no es util desde el momento
en que ¢éste alcanza la edad adulta y sus parametros se estabilizan, por lo que el modelo,
aunque valido para cualquier edad no lo es para cualquier craneo, y serd inicamente
apropiado para la etapa de crecimiento del espécimen. En este caso sera posible
establecer una correspondencia biunivoca entre la edad y el volumen, o aplicacién
biyectiva entre el conjunto de valores de la edad y el conjunto de valores del volumen;
dicho de otra forma, cualquier valor de volumen craneal correspondera a una unica edad
del individuo. Es obvio que se tratara de un modelo sobre medias poblacionales y sus
desviaciones que no pueden explicar la alteracion del desarrollo o del crecimiento de un
unico individuo, por malnutricién, condiciones ambientales, enfermedades adquiridas o

genéticas, accidentes u otros factores. Asimismo el estudio se limitara al desarrollo de



individuos nacidos, ya que aunque durante la gestacion se reproducen pautas similares a
las mencionadas, los restos disponibles son en gran medida de individuos nacidos. No
se trata de sustituir a los actuales métodos basados en la denticién o em los huesos
postcraneales, sino de aportar un complemento a los estudios de identificacion de restos.

La hipotesis de trabajo propondra la obtencion del antedicho modelo matematico
con vistas a establecer la edad de desarrollo de los restos craneales; asimismo sera
apropiado confirmar una relacion lineal entre otras variables, ademas de la edad, usadas
con gran frecuencia en estos estudios, como el peso y la altura del individuo, lo que

permitira referir el modelo a cualquiera de estas variables.



3. ESTADO DE LA CUESTION

En el siglo XIX, Haeckel publico sus dibujos de las distintas fases embrionarias de
diversos vertebrados (1874) (fig.1); con ellos daba apoyo a la que seria su conocida «ley
de la recapitulacion» segun la cual «[...] la ontogenia no es mas que una corta
recapitulacion de la ﬁlogenia»1 (1866: Bd. 2: 7). Anteriormente, Von Baer (1828) ya
habia expuesto su idea de la diferenciacion por la que los embriones de animales
parecian similares en sus primeras fases de crecimiento y tendian a diferenciarse y a
desarrollar estructuras especializadas. Desde Gould (1977) la teoria de Haeckel se
considera desestimada y se ha reafirmado que sus dibujos eran falsos (Richardson et al.,
1997), algo que ya casi un siglo antes habia propuesto Sedgwick (1894) por primera
vez, quien los consideraba inexactos y tal vez fraudulentos; sin embargo otros autores
(Behe, 1998; Wells, 2000) admiten la existencia de un estadio intermedio, lo que

mantiene la controversia sobre la validez de algunos de sus argumentos.

M
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Fig. 1. Dibujos de Haeckel (8 especies de las 20 originales del libro). El eje horizontal pretende
representar estadios equivalentes de desarrollo, la evolucion filogénica; el eje vertical, de arriba a abajo,
representa la evolucion del embrion durante su crecimiento, la evolucion ontogénica. Modificados del

original en http://www.genesisnet.info/index.php?Artikel=41305&Sprache=de&l1=1

' (...] die Ontogenie weiter nichts ist als eine kurze Recapitulation der Phylogenie» (trad. del autor).



A pesar de la desvinculacion de las teorias de Haeckel de las corrientes de estudio
actuales, el mismo Gould (1977) admite la relacion entre filogenia y ontogenia, ya que
aunque la ley de recapitulacion quede absolutamente descartada, considera que la
evolucion filogénica favorece las oportunidades que se presentan en los procesos

ontogénicos:

Los intereses generales de Haeckel se sitlian en otra parte, pero su mecanismo de recapitulacion es
claro en cualquier caso. Nuevos caracteres son afiadidos al final de la ontogenia; la condensacion les
deja espacio al destruir estadios anteriores. Adicion y delecion son procesos filogénicos; la
ontogenia es una secuencia de estadios bajo su control directo. La ontogenia no tiene un estatus

independiente. La filogenia, de hecho, es la causa mecénica de la ontogenia® (Gould, 1977: 85).

La interpretacion de Gould esta en continua reconsideracion, asi como todas las
relaciones entre filogenia y ontogenia, cuestiones que se abordaran con mayor detencion
en los apartados correspondientes. Lo que queda fuera de cuestion en la actualidad es la
existencia de patrones de crecimiento céfalo-caudal y proximo-distal, a partir de los que
se sugiere una pauta métrica en funcion del tiempo de desarrollo, asi en el tamafio
craneal como en diversos parametros corporales; sin embargo las relaciones métricas
craneales no son un recurso activo actualmente en la determinacion de fases de la
evolucion ontogénica, puesto que los métodos empleados usan otros referentes
anatomicos.

A mediados del siglo XX comenz6 la preocupacion sobre el estudio de restos de
individuos inmaduros, ya que el conocimiento del crecimiento y desarrollo de las
especies extinguidas era crucial para interpretar correctamente la forma adulta
(Thomson, 1945). Posteriormente, Brothwell (1975) sugeriria que para entender la
evolucion humana seria preciso saber como y cuando habia surgido el actual patrén de
crecimiento humano. Los restos de individuos subadultos del registro f6sil contienen
informacion valiosa necesaria para reconstruir aspectos de ese patron de crecimiento y
de desarrollo de los Hominina extintos y para comprender la evolucion del patron de su

historia bioldgica hasta llegar a su forma actual (Wood, 1996; Kuykendall, 2003).

% «Haeckel's main interests lay elsewhere, but his mechanism for recapitulation is clear nonetheless. New
features are added to the end of ontogeny; condensation makes room for them by deleting earlier stages.
Addition and deletion are phylogenetic processes, ontogeny is a sequence of stages under their direct
control. Ontogeny has no independent status. Phylogeny, indeed, is the mechanical cause of ontogeny»

(trad. del autor).



En principio la preocupacion inmediata es la determinacion del sexo de los restos
0seos, ya que éste determinara posteriores calculos antropométricos y consideraciones
antropologicas, como se verd, por ejemplo, en el estudio de las pelvis. El dimorfismo
sexual esquelético entre individuos masculinos y femeninos permite una identificacion
relativamente sencilla (Campillo y Subira, 2004), merced a la disparidad producida por
las hormonas en el desarrollo (Mays y Cox, 2000). Los métodos son muy variados y
enfocados a diferentes huesos (Martin y Saller, 1957; Krogman e Is¢an, 1986; Vanvark
y Schaafoma, 1992; Schwartz, 1995; Aleman et al., 1997; Yoldi et al., 2001; Gibbon et
al., 2009); sin embargo los que cuentan con una mayor fiabilidad son el craneo, la
mandibula y la pelvis (Trujillo-Mederos y Ordofiez, 2012). El craneo, a pesar de sus
diferencias, no es el mejor componente del esqueleto para la determinacion sexual, en
especial si se encuentra roto o fragmentado (Brothwell, 1981); la mandibula
proporciona bastante informacion ya que posee caracteristicas muy marcadas
dependientes del sexo (Campillo y Subira, 2004); la pelvis es claramente la que mayor
informacion sexual proporciona, cuyos detalles seran abordados en el apartado
correspondiente. En el caso de subadultos, aun con la estimacion de los elementos
anteriores, con estudios sobre el craneo (Walrath ef al., 2004), la mandibula
(Schutkowski, 1993; Loth y Henneberg, 2001) y la pelvis (Schutkowski, 1993; Bruzek,
1996; Bruzek et al., 2002), incluso en fetos (Fazekas y Kosa, 1978), la discriminacién
se basa en esencia en el estudio de las piezas dentales definitivas (Bailit y Hunt, 1964;
Ditch y Rose, 1973; Beyer-Olsen y Alexandersen, 1995), entre las que predominan por
su mayor relevancia los caninos (Garn et al., 1977; Perzigian, 1976). En cualquier caso,
hasta la pubertad las caracteristicas sexuales no comienzan a marcarse, por lo que los
métodos hasta esa situacion son menos seguros y fiables (Ubelaker, 1989) y el margen
de error es bastante amplio, tanto mayor cuanto mas joven fuera el individuo y de forma
mas notable en las primera y segunda infancias (Bruzek, 1992).

En el caso de la estimacion de la edad, al contrario que en la del sexo, los restos
subadultos son mas facilmente clasificables que los adultos, ya que en el desarrollo los
cambios estan pautados durante las fases de crecimiento (Scheuer y Black, 2000). La
imprecision en cuanto a la asignacioén de una edad determinada en el continuo temporal
aconseja la agrupacion en intervalos: feto (antes del nacimiento); infantil I (0-3 afios);
infantil I (3-12 afios); juvenil (12-20 afios); adulto-joven (20-35 anos); adulto-maduro

(35-50 afios) y adulto-senil (mayor de 50 afios); grupos cuya denominacion puede



variar, pero cuyos intervalos suelen mantenerse (White y Pieter, 2005). El orden en el
desarrollo dental es bastante homogéneo, con ciertas variaciones poblacionales e
individuales (Kelley y Larsen, 1981). Asi los métodos basados en la denticion se
encuentran entre los mas importantes como los de Schour y Massler (1941), Van der
Lindern y Duterloo (1976), Crétot (1978), Ubelaker (1978) y Holly Smith (1991) todos
ellos sobre poblaciones modernas. El estudio de los craneos se aplica, casi en exclusiva,
a los fetos, basado en la mandibula y en los gérmenes dentales (Garn et al., 1977,
Demirjian ef al., 1985); en el desarrollo y fusion de los huesos del craneo (Noback,
1943, 1944; Ohtsuki, 1977, 1980; Weaver, 1979; Scheuer y Black, 2000) y en la
aparicion y morfologia de los puntos de osificacion (Noback, 1943, 1944; Garn et al.,
1967, 1972; O’Rahilly y Gardner, 1996; Scheuer y Black, 2000). En subadultos y
adultos, los estudios se establecen, casi en exclusiva, en base a la denticiéon y el
esqueleto poscraneal. Los variados estudios sobre el craneo en adultos (Todd et al.,
1924, 1925; McKern y Stewart, 1957; Nemeskeri et al, 1960; Meindl y Lovejoy, 1985;
Buikstra y Ubelaker, 1994; Herring y Teng, 2000) estan puestos en tela de juicio dadas
las grandes variabilidades intrapoblacional e interpoblacional (Masset, 1989). El
método, ya de por si de estrecho intervalo, basado en el cierre de la sincondrosis esfeno-
occipital entre los 18 y los 23 afios (Krogman y Is¢an, 1986) debe, en cualquier caso, ser
combinado con otros mas fiables (Acsadi y Nemeskéri, 1970; Meindl y Lovejoy, 1985).
A estas dificultades se anade que la determinacion de la edad en el instante de la muerte
debe incluir la observacion morfologica de los restos, el conocimiento de poblaciones
de edad conocida y la variabilidad entre poblaciones prehistoricas y recientes
documentadas (Ubelaker, 1989).

Los estudios que han abordado los patrones de crecimiento y desarrollo de una
especie, a partir de restos craneales y postcraneales han sido escasos (Thompson y
Nelson, 2000; Kondo e Ishida, 2003; Garcia-Gonzalez et al., 2009; Gunz et al., 2010;
Martin-Gonzalez et al., 2012).Tal vez la mayor traba para el estudios del desarrollo
sobre restos 0seos sea la obtencion de muestras adecuadas de esqueletos de sexo, edad y
origen biologico conocidos; aun con mayor dificultad en el caso de subadultos, cuyas
colecciones son muy escasas y cuya informacion ha sido obtenida, en la mayoria de los
casos, en el laboratorio (Rissech, 2008). La dificultad se amplifica sobremanera para el
estudio del desarrollo en individuos de especies extintas debido a la falta de

especimenes suficientes; por ello establecer muestras poblacionales resulta sumamente
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dificil a partir de restos 6seos. En particular los fosiles juveniles son escasos para la
mayoria de las especies en el género Homo (Krovitz et al., 2003). Mayor reto si cabe
representan los restos prenatales no solamente por su enorme escasez, sino también por
la excesiva fragmentacion de los restos 6seos en ejemplares incompletos, la cual los
hace pasar desapercibidos en los hallazgos la mayoria de las veces (Trujillo-Mederos y
Ordodinez, 2012).

Este escaso registro fosil ha inducido el establecimiento de patrones de desarrollo
basado en datos conocidos. En los tltimos afios han progresado los trabajos sobre el
desarrollo de los chimpancés (Pusey, 1978; Goodall, 1986; Hamada et al., 1996;
Hamada y Udono, 2002, 2006; Zihlman et al., 2007); asimismo se conocen los patrones
de los humanos actuales, por lo que a partir de estos conjuntos se pueden inferir, con las
reservas debidas, los de especies extinguidas. La edad de la muerte de los Hominina se
estima entonces por modelos de los humanos y de los chimpancés. Los primeros
(Bromage, 1989; Bogin, 1999; Thompson ef al., 2003; Ramirez y Bermudez, 2004;
Bonmati et al., 2008) asumen que el proceso evolutivo que ha producido esas
similitudes es el mismo, cuando cabe la posibilidad de que haya tomado otra via
diferente. Los segundos remiten el patrén de desarrollo al del ancestro comun entre
ambas especies, lo que entonces conllevaria suponer que aquél no ha sufrido variacion
desde hace unos siete millones de afios. Sin embargo, la asuncion de alguno de los
modelos es hasta ahora ineludible dada la imposibilidad de obtener modelos de

ejemplares vivos de las especies extintas (Goikoetxea y Mateos, 2011).
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4. METODO

El estudio, la preparacion y las fuentes se basan en literatura cientifica de reconocida
solvencia, presente en las referencias bibliograficas. A partir de ellos se establecen unas
condiciones que guian los célculos, los resultados y las conclusiones.

Con ayuda de métodos estadisticos se estudia la correlacion entre los logaritmos de
las variables perimetro craneal, masa corporal y altura con el coeficiente de correlacion
de Pearson. A continuacion se establece una regresion multiple por pasos sucesivos para
determinar la importancia relativa de estas variables como predictoras de la edad para
con posterioridad calcular las funciones con regresiones logaritmicas. Todos estos
procesos se refieren a humanos, que sirven como modelo tedrico para el resto de
especies. Por ltimo se calcularan y se disefiaran sendas funciones y graficas
aproximadas para los principales Hominina con la edad bioldgica como variable
independiente y con el perimetro craneal como variable dependiente.

La medida del craneo puede ser expresada en funcion del perimetro craneal (cm), de
la masa cerebral (g) o del volumen endocraneal (cm®). El método se extiende también a
los parametros de altura y masa corporales dada su marcada correlacion con las otras
variables, medidos en centimetros (cm) y kilogramos (kg) respectivamente. La edad es
medida en diferentes unidades segun la escala grafica adoptada.

Los valores relativos a los nifios humanos desde el nacimiento hasta los cinco afios
provienen de la pagina web de la OMS, Organizacion Mundial de la salud,
(http://www.who.int/childgrowth/en/), que proporciona datos numéricos, graficos y
programas, a los que en adelante nos referiremos como fuente OMS; los datos vienen
dados como valores Z y la edad en dias. En todos los casos se establece la separacion
por sexo, si bien para las funciones de las especies extinguidas se adoptara un valor
unico.

La formacion de las funciones y sus graficas tedricas vendra dada por el uso de los
datos proporcionados por la literatura cientifica, teniendo presente que muchos datos no
son directos sino obtenidos a partir inferencias tedricas de diversos trabajos, dado el
inconveniente de la escasez de restos fosiles subadultos.

Estos patrones adoptan por lo general una grafica cartesiana de aspecto logaritmico
al adoptar como variable independiente la edad y como variable dependiente el tamafio
ya que comunmente se pretende conocer cual es el tamafio craneal a una determinada

edad, en pediatria o en estudio de poblaciones, entre otros campos. En el caso de este
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trabajo el calculo es el inverso, ya que se pretende llegar a una edad partiendo de las
medidas de restos 0seos, por lo que la grafica tendria un aspecto potencial. En ambos
casos la consecucion de la edad adulta transformaria la grafica en una especie de
asintota para el valor méximo del craneo. Las funciones potenciales permiten una
variante interesante, en virtud de las propiedades de los logaritmos, en forma de

funciones lineales. Asi la funcidn potencial

pasa, tras aplicar logaritmos, a

log (y) =log (a) + b log (x)

que como regresion lineal es ampliamente utilizada en estudios y a cuya grafica se
remite a menudo el presente trabajo.

La variacién del tamafio craneal con respecto al tiempo representa la derivada
equivalente a la velocidad de desarrollo, es decir la pendiente de la tangente en cada
punto, cuyo valor va disminuyendo en este caso a medida que avanza la edad. Al tomar
como modelo el periodo comprendido entre el nacimiento y los cinco afios de vida se
pone en evidencia la fase de mayor velocidad de desarrollo cerebral, y por ende craneal,
que poco a poco se va ralentizando.

El periodo prenatal escapa al presente estudio por su dificil calibracion y el
desconocimiento de los periodos de gestacion de los Hominina extinguidos, aunque no
seria descabellado extrapolarlo a partir de las 40 semanas del ser humano en base a
simios actuales de menor periodo y considerar el desarrollo intrauterino desde un patrén
extrapolable.

Los calculos estadisticos estan realizados con el programa SPSS en su version 21,
si bien los graficos de confeccion propia se han obtenido con el programa Excel en su

version de 2007, por presentar un aspecto mas detallado y atractivo.
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5. ASPECTOS FILOGENICOS Y ONTOGENICOS DEL SER HUMANO
5.1. Filogenia

5.1.1. Diferenciacion diacronica

La presente consideracion del arbol filogenético del orden de los Primates, con una
especial atencion a la rama de la familia de los Hominidae, permite establecer
comparaciones entre las diversas especies tanto actuales, que incluyen a chimpancés,
gorilas y orangutanes, como extintas, particularmente las de la propia rama evolutiva del
ser humano actual, los Hominina. Los aspectos abordados, por el propio caracter de este
estudio, se refieren a la evolucion y estructura del craneo y a la del resto del cuerpo, asi
como a la relacion entre ambos.

La particularidad de esta evolucion, que es evidente como rasgo mas llamativo, es
el enorme incremento del volumen craneal a lo largo de las series de los Hominina con
el paso del tiempo (fig. 2). Esta capacidad craneana establece un pardmetro
representativo del tamafio cerebral; por ello es una de las caracteristicas de los
hominidos en general mas ampliamente analizada (Tobias, 1971; Jerison, 1973;
Holloway, 1974; Armstrong, 1973; Martin, 1983; Beals et al., 1984; Falk, 1990; Aiello
y Wheeler, 1995).

capacité
cranienne
en cm?

1500 cm®

Homo sapiens sapiens
Homa sapiens
neandertalensis

Homo sapiens
neandertalensis

. Homo erectus
Homo habilis

-+-1000 cm?®

Homo habilis
Australopithecus
africanus
Singe " B Australopithecus
Anthropoide Lukeine (Baringo) africanus | &
inge Ancétre du millénaire 1 500 cm
JII!frnlpf ide |

Primale Préhominidés Hominidés
4 4 4 4 L ) 4 h L L
0! L B! 71 &1 51 g 3l ,2\‘ 1 0
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Fig. 2. Evolucion de la capacidad craneana de los primates antropoides. Muséum d’Aix-en-Provence.

2001. http://www.museum-marseille.org/marseille_cerveau evolution.htm.
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Es posible establecer de forma precisa este incremento a partir de un fichero
elaborado por De Miguel y Henneberg (2001), basado en los datos disponibles en la
literatura cientifica para hominidos datados desde 3,2 millones de afios hasta 10 mil
anos. Esta base cuenta con 606 estimaciones referidas a 243 especimenes, entre los que
aparecen 75 ejemplares cuyos multiples valores han sido obtenidos por diferentes
métodos o autores (fig. 3).

Fossil Hominins: Cranial Capacity vs. Time
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+ Archaic Homo sapiens Broken Hill 1 -,
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Fig. 3. Grafico de Nick Matzke, National Center for Science Education. Edades y capacidades craneanas
(De Miguel y Henneberg, 2001). Capacidad craneana de humanos modernos (McHenry, 1994b).

http://ncse.com/image/fossilhomscranialcapacityvstime-0.

Es también conveniente en este trabajo considerar el volumen craneal en relacion
con el tamano total del cuerpo en términos relativos de capacidad, por lo que se ha
recurrido a calcular, a partir de medidas de especies de antigiiedades superiores a los 10
mil afios, una nueva variable dependiente estimada como la masa cerebral en tanto que
porcentaje de la masa corporal. Ademas de los datos reflejados con anterioridad, los
referentes al tamafio corporal figuran en el articulo de los mismos De Miguel y
Henneberg (1999); por otra parte, estos datos relativos a la masa total son
extrapolaciones sobre las relaciones de la regresion entre la capacidad craneana con
respecto al tiempo reflejadas por los antedichos autores (2004). Entonces es posible
dibujar una nueva grafica, aunque sacrificando el maximo rigor estadistico en aras de
ofrecer una mejor comprension por medios visuales del cambio relativo del tamafio
craneano con respecto al tamafio total corporal (fig. 4). El siguiente grafico, publicado

por Nick Matzke en 2006 en la pagina pandasthumb.org, ilustra, basandose en los
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criterios anteriores, el progresivo incremento en la relacion tamafo craneano con
respecto al tamafio corporal que ya se intuia en el grafico anterior del mismo autor.
Unas estimaciones mas rigurosas son las desarrolladas por Wood (2016) a partir de sus
calculos para obtener los volumenes endocraneales medios, las masas corporales medias
y una encefalizacion residual como el logaritmo del cociente de encefalizacion de
Jerison (1973) para Ardipithecus ramidus, Australopithecus afarensis, Paranthropus
aethiopicus, Paranthropus boisei, Australopithecus africanus, Australopithecus sediba,
Homo naledi, Homo habilis, Homo rudolfensis, Homo ergaster, Homo erectus, Homo

heidelbergensis, Homo neanderthalensis y Homo sapiens.
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Fig. 4. Grafico de Nick Matzke. National Center for Science Education.
https://pandasthumb.org/archives/2006/10/fun-with-homini-2.html#

Este coeficiente de encefalizacion desarrollado por Jerison (1973) se basa en el
aparente incremento regular del tamafio cerebral en relacion al corporal en mamiferos,
por lo que Jerison sugiere la posibilidad de calcular la masa cerebral esperada a partir de
su masa corporal asi como su capacidad de procesamiento; de ahi propone una ley de
tipo potencial, como se puede apreciar en los graficos anteriores, que ha sido
ampliamente aceptada en la literatura cientifica (Willemet, 2013). El propio Jerison
(1973), sin embargo, comprobd que el cerebro del humano actual era siete veces mayor
que el correspondiente a un mamifero de su tamafio; incluso tres veces mayor que el de
un primate de su mismo tamano (Marino, 1998). En una escala doble logaritmica, mas

apropiada para esta comparacion que la potencial, se aprecia graficamente esta
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diferencia de proporcion (fig. 5); la linea recta, la regresion, muestra la relacion entre las
masas cerebral y corporal, y aporta un componente predictivo segin la ley. Se
comprueba que si bien los prosimios se hallan bajo la linea, los antropoides, conforme a
lo dicho anteriormente, se encuentran sobre ella. La x (equis) sobre esta linea sefiala la
posicidn que corresponderia al ser humano actual, mientras que el cuadrado superior en
direccion vertical sobre este punto, indica su posicion real, a tenor de la cual se aprecia
la exagerada desproporcion con respecto a lo que cabria esperar en una evolucion

natural normal similar a la del resto de mamiferos (Stephan et al., 1981).

55

Log peso cerebral (mg)

05 15 25 3,5 4.5 5.5 6.5

Log peso corporal (g)

* Lémur " Lorls & Galago
B Tarsiero * Monos del NM * Monos del VM
* Simios menores Simios mayores Homo

Fig. 5. Relacion entre la masa cerebral y la corporal en 45 tipos de primates. Modificado de Stephan et al.

(1981) en Rosales-Reynoso et al. (2015).

La importancia de todos los aspectos craneales en el Homo sapiens, derivados de
los de su propia rama filogenética, ha quedado pues de relieve en el estudio de la
evolucion; asi Delattre y Fenart (1966) llegaron incluso a proponer una definicion del
género Homo basada en el craneo humano con la ayuda del método vestibular de

orientacion; a estos estudios anatomicos se remitiran apartados siguientes.
5.1.2. Factores de la evolucion: el cuerpo y el cerebro

Dos han sido los factores determinantes en la consecucion de la configuracion
estructural del ser humano actual: la locomocion sobre las extremidades inferiores, o
bipedestacion, y el relativamente sobredimensionado volumen cerebral, o

encefalizacion.
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La consecucion de una postura erguida supuso numerosos cambios relevantes en la

morfologia de los Hominina cuyos detalles escapan a este estudio, pero cuyos resultados

globales se reflejaron en el aumento del tamafo corporal. Asimismo, esta revolucion

estructural facilito la liberacion de las extremidades superiores de su funcion locomotriz

y su subsiguiente influencia en el desarrollo intelectual.

K€ A s

Bipedalism

La secuencia evolutiva desde los
origenes del ser humano parece seguir
un sentido narrativo similar al de los
cuentos de héroes, que van adquiriendo
las sucesivas conquistas hasta su triunfo
final; en todo caso existe un patron
comun en las diversas teorias que
incluye cuatro elementos:
terrestrialidad, bipedestacion,
encefalizacion y civilizacion (Landau,
1981). A pesar de figurar en todas las
teorias sobre los origenes humanos, los
paleoantrop6logos no se muestran de
acuerdo en cuanto al orden en que
sucedieron y en cuanto a su importancia
en la evolucion (Lewin, 1990; Reader,
1988); sin embargo se puede
comprobar que la mayoria sitia la
bipedestacion en posicién temporal
anterior a la encefalizacion, por lo que
la liberacion de las manos en este caso
antecederia al gran desarrollo cerebral
(fig. 6).

Tras la aparicion de la locomocion
bipeda, llegaron los cambios en la altura
y las proporciones corporales que
parecen responder a diversos factores:

el desplazamiento de nicho ecolédgico
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Fig. 6. Diferentes reconstrucciones de la
secuencia de los sucesos en la evolucion
humana. Los antropo6logos aceptan los mismos
hitos fundamentales en la evolucién humana:
terrestrialidad, bipedestacion, encefalizacion y
civilizacidon, aunque diferentes autoridades
sitllan estos pasos en diferente orden. Imagen de

Landau (1981) en Lewin y Foley (2004: 19).



debido a un cambio climatico (Stulp y Barrett, 2014); la mayor actividad carrofiera y
depredadora que la de los australopitecinos, con demandas locomotrices y cognitivas
mas intensas, favorecidas por piernas mas largas y una total postura bipeda (Bramble y
Lieberman, 2004); la forma mas alargada y lineal que habria resultado selectivamente
ventajosa para la termorregulacion (Ruff, 1993). Asi la mayor estatura del Homo erectus
con respecto de los australopitecinos marca para la mayoria de autores la aparicion del
género Homo en el registro fosil (Graves et al., 2010; Antén y Snodgrass, 2012).

Estas variaciones corporales debidas a la bipedestacion y su desplazamiento caudal
del centro de gravedad encuentran su reflejo también el craneo. Asi, por ejemplo, se
comprueba que la posicion del foramen magnum en el ser humano es anterior en
relacion con la de otros primates. Esta posicion adelantada es compartida con otros
mamiferos bipedos: humanos, roedores bipedos y marsupiales bipedos presentan un
foramen magnum anterior al de sus correspondientes parientes cercanos. Estas
comparaciones sugieren que la bipedestacion habitual y la adopcion de la postura
erguida se hallan asociados con un desplazamiento rostral en la posicion del foramen
magnum en mamiferos (Russo y Kirk, 2013). Esta tendencia al equilibrio se refuerza
por la ausencia de cola en humanos, una de cuyas funciones es la de balancear y apoyar
la posicion en animales bipedos (Hildebrand y Goslow, 1974; Hickman, 1979). La
posicion ha evolucionado igualmente a lo largo del arbol de los hominidos, asi como
progresivamente en el clado de los Hominini (fig. 7). Esta posicion ha ido avanzando en
la linea filogénica desde los primeros australopitecos hasta el humano de nuestros dias;
de igual modo la orientacion ha ido desplazandose hasta la posicion vertical sobre la

columna vertebral (Kimbel et al., 2004; Kimbel y Rak, 2010; Russo y Kirk, 2013).

Fig. 7. Desplazamiento rostral de los foramina magna en cuatro especies de Hominini.
1-Chimpancé 2- Australopithecus africanus 3- Pitecanthropus erectus 4- Homo sapiens

(Spencer, 2001) en https://origins.swau.edu/papers/man/hominid/index.html



La encefalizacion hace referencia a la relacion del tamafio del cerebro con respecto
al tamafio corporal. Esta variacion cerebral es representativa para este estudio ya que
puede relacionarse directamente con el tamafio cerebral como se ha establecido
anteriormente.

El cerebro comenz6 a aumentar su tamafo de forma notable en los australopitecos,
de tamafo corporal semejante al del chimpancé, cuyo cerebro creci6 probablemente
entre 450 y 515 cm® (Holloway et al. 2004). Comoquiera que los primeros componentes
del género Homo (Homo habilis y Homo rudolfensis) contaban ya con 700 cm® de
volumen cerebral, la transicion hacia Homo ergaster y Homo erectus, con unos 1000
cm’, fue menos dréastica (Martin-Loeches et al., 2008).

El fin del Plioceno y el inicio del Pleistoceno suponen la aparicion de la rama
evolutiva humana, el clado Homo. En comparacion con los anteriores hominidos el
nuevo linaje va a presentar un considerable aumento en los tamafos del cerebro y del
cuerpo (Hawks et al., 2000; Relethford, 2000). Los erectinos del Pleistoceno medio
alcanzan una media de 66,56 kg, con un elevado grado de heterogeneidad, como
muestran los casos del individuo fosil de Gesher Benot Ya’akov (53,4 kg) y el de
Boxgrove (86,7 kg). El aumento de la masa corporal es incluso mas notable en el grupo
de los neandertales, con una media de 72.93 kg y menor variabilidad, con un 10,46%
(Serrano, 2012); sin embargo el incremento del tamafio cerebral es mas destacable que
el cabria esperar por el correspondiente incremento del tamafio corporal (Tobias, 1971;
Hawks et al., 2000) y no esta relacionado con un cambio medio en éste (Ruff et al.,
1997). Indiscutiblemente, este aumento del tamafio cerebral es una de las tendencias
mas distintivas y significativas en la evolucion humana durante el Pleistoceno (Lee y
Wolpoft, 2006).

La evolucion de los primates no solamente se ha basado en un aumento cerebral
global, sino también en cambios morfologicos adaptativos. Se han reconocido tres
variaciones principales: una reduccién en la importancia relativa del olfato a la par que
un aumento en la importancia relativa de la vision y un enorme incremento de la
neocorteza (Radinsky, 1975). El aumento de tamafio corporal y el abandono de las
actividades nocturnas parecen contarse entre las razones de los cambios sensoriales; los
aumentos absoluto y relativo de la neocorteza permitieron mas areas de asociacion para
procesar la informacion en los primates con el consiguiente incremento de las

posibilidades de transmitir sus genes a las generaciones siguientes. El resultado fue
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mayores inteligencia, flexibilidad de comportamiento y capacidad de adaptacion a los
cambios del entorno (Rosales-Reynoso et al. 2015).

Los mecanismos genéticos han tenido un papel preponderante en esta evolucion.
Entre los principales hallados se hallan: cambios en secuencias proteicas por seleccion
positiva en regiones codificantes de proteinas del genoma; duplicacion y delecion de
genes; cambios por la evolucion en regiones no codificantes del genoma (Rosales-
Reynoso et al., 2005).

Existen numerosas diferencias entre las secuencias proteicas de humanos y de otros
mamiferos en general y de los primates en particular; por ello los cambios en las
secuencias proteicas se han enfocado en la identificacion de genes que han mostrado
seleccion positiva en comparacion con el resto de los primates (Vallender et al., 2008).
El caso muy llamativo es el del gen FOXP2, cuya secuencia se conserva en alto grado
entre especies y que se diferencia solamente en dos sustituciones no sinénimas entre el
chimpancé y el humano; este gen influye en el desarrollo de areas cerebrales asociadas a
la produccion y aprendizaje del lenguaje (Haesler ef al., 2004; Johnson et al., 2001).

La duplicacion genera nuevos genes en el genoma a los que la relajacion de la
restriccion evolutiva ofrece la oportunidad de neofuncionalizacion o de
subfuncionalizacion. La neofuncionalizacion implica la adquisicion de nuevas funciones
para uno o ambos genes; la subfuncionalizacion, el reparto de su funcioén ancestral entre
ambos (Vallender et al., 2008). La delecion de genes puede producir efectos drasticos
por lo que es un fendmeno bastante mas raro en la evolucion. Esta pérdida puede
provenir de cambios selectivos a lo largo del tiempo. El ejemplo de pérdida de genes
mas conocido en la evolucion humana es el de la familia de genes referentes de los
receptores olfatorios (Young et al., 2002; Gilad et al., 2003; Vallender et al., 2008). Los
ratones poseen alrededor de 1200 genes relacionados con las funciones de los receptores
olfatorios, mientras que éstos se reducen a unos 350 en el caso de los humanos (Young
et al.,2002).

Los cambios en la expresion génica son considerados un factor importante en la
conformacion del fenotipo humano. Pequeios cambios en elementos regulatorios no
codificantes podrian producir un notable efecto en los patrones espaciales y temporales
de genes del desarrollo y, por ende, en su reflejo fenotipico (King y Wilson, 1975;

Preuss et al., 2004; Khaitovich et al., 2006).
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Por otro lado, los mecanismos epigenéticos participan en gran parte en los
mecanismos de adaptacion; asi los individuos se «individualizan» por su interaccion con
el entorno (Rakic y Kornak, 2001; Prochiantz, 2010). Tanto las formas en que las areas
cerebrales se distribuyen, como los 900 g de materia gris adicionales en el cerebro
actual, pueden provenir de esos mecanismos epigenéticos (Laland ez al. 2010). Los
humanos y los chimpancés se diferencian inicamente en un 1,23% de la secuencia
genomica (Mikkelsen et al., 2005) y muchas de las diferencias transcripcionales entre
ambas especies (Khaitovich et al., 2005) no son en exclusiva cambios genéticos de
elementos reguladores, sino también modificaciones epigenéticas en regiones

reguladoras (Blekhman ef al., 2009).
5.1.3. El parto

El «dilema obstétrico»’ propone que en el desarrollo evolutivo hasta el humano
actual dos demandas se han enfrentado de forma competitiva: por un lado la pelvis se ha
estrechado y deformado para facilitar la bipedestacion, por el otro ha mantenido el canal
del parto lo suficientemente amplio para permitir el alumbramiento de neonatos con
craneos sobredimensionados (Krogman, 1951; Washburn, 1960; Schultz, 1969;
Rosenberg, 1992; Rosenberg y Trevathan, 1995; Wittman y Wall, 2007; Walsh, 2008;
Franciscus, 2009; Trevathan, 2011). La pelvis requiere una menor altura y mayor
anchura mediolateral para la bipedestacion y, por el contrario, una mayor distancia
anteroposterior para el parto. En cualquier caso, la adquisicion de la postura erguida ha
acarreado enormes implicaciones obstétricas por los grandes cambios que ha conllevado
en la pelvis (Jordaan, 1976; Stewart, 1984a; Abitbol, 1996a; Lovejoy, 2005), no
solamente morfologicos sino también en la orientacion (Reynolds, 1931; Abitbol, 1987;
Lovejoy, 2005). Estas modificaciones, por presiones evolutivas, han dado lugar a
diferencias anatdmicas entre los sexos, de forma que la pelvis femenina se ha
transformado para facilitar el parto, mientras que la masculina no (Wittman y Wall,
2007), por lo que en los individuos machos la evolucion no ha tenido que confrontar el
dilema obstétrico.

La importancia del parto en relacion a la pelvis ha llevado a presentar toda una

tipologia, desde Weber en 1930 hasta Greulich y Thoms en 1938, pasando por Von

3 «Obstetrical dilemma» (Washburn, 1960).
* Citado en Turner (1886).
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Stein (1844)° o Turner (1886), todas ellas mas o menos cercanas a la mas conocida de
Caldwell y Moloy (1933). Estos utilizaron el conocimiento antropolégico para
corroborar sus tipos. Segun la forma de la entrada se podian clasificar en «los tipos
ovalado delgado y largo, redondo, plano y cuneiforme»®, correspondientes a los tipos
antropoide, ginecoide, platipeloide y androide respectivamente (fig. 8). Asi
establecieron que si bien los cuatro tipos podian presentarse en hembras, era el
ginecoide, de caracteristicas femeninas, con entrada ancha y eliptica, el ideal para el
parto; por el contrario, el androide presentaba caracteristicas masculinas y un deficiente
pronostico para el parto. En el antropoide se verian potenciadas las facilidades animales
para el parto, mientras que en el escaso platipeloide aparecerian caracteristicas
marcadamente favorables a la locomocion bipeda (Caldwell y Moloy, 1933; Moore,

1992) y un proceso de nacimiento humano en cierto modo antinatural (Walrath, 2003).

g
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Fig. 8. Tipos en las pelvis femeninas segun Caldwell y Moloy (Cunningham e al., 1997: 63).

La evolucion hacia los distintos tipos seguiria caminos diferentes. La transicion
horizontal separaria a los individuos en un dimorfismo sexual, no exclusiva por el

efecto del parto ya que en ciertos aspectos podria surgir por efectos sobre el tamafio

> Citado en Turner (1886).
6 ...] the long narrow oval, the round, the flat and the wedge-shaped types» (1938: 5) (trad. del autor).
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corporal (Tague, 2000) o por una diferenciacion sexual secundaria més general
(Leutenegger, 1994; Tague, 2005); la transicion vertical responderia a una presion
evolutiva hacia la bipedestacion, desde el tipo antropoide, més cercano a los simios
antropoides, hacia el platipeloide, més favorable a la postura erguida (Caldwell y
Moloy, 1938). Las transiciones entre los modelos producirian toda variedad de tipos
intermedios (fig. 9); sin embargo el dilema obstétrico no se revelaria como el unico
factor en estos procesos, sino que diferentes aspectos de la biologia del parto en
humanos habrian formado un complejo mosaico a lo largo de ese tiempo (Rosenberg,
1992), como la pérdida de la cola, la dieta, el modo de vida, el clima y otros factores
medioambientales durante la evolucion (Abitbol, 1996b; Lovejoy, 2005; Dixson, 2009;
Ruff, 2010; Grabowski et al., 2011; Lewton, 2011; Tague, 2011; Betti ef al., 2013;
Kurki, 2013).

Fig. 9. Tipos de pelvis intermedios evolucionados de los tipos generales segun las distintas presiones

evolutivas (Caldwell y Moloy, 1938: 6).

El tamafo craneano del feto en el momento del parto se asocia en primates al
tamafo de la pelvis materna (Schultz, 1949; Leutenegger, 1974; Rosenberg, 1992);
Ridley, 1995); sin embargo la bipedestacion ha dado lugar a la pelvis humana, tnica
entre todos los primates, con mayor anchura transversal, menor longitud anteroposterior

y un eje céfalo-caudal relativamente corto (Lovejoy, 2005).
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El parto en otros primates es comparativamente sencillo gracias a una pelvis del
tipo antropoide, con mayor longitud anteroposterior que transversal en todos los planos,
formando un tubo de salida practicamente recto (Van den Broek, 1914; Washburn,
1942; Schultz, 1949, 1969; Leutenegger, 1974; Abitbol, 1987; Hager, 1989; Tague,
1991, 1992;), que se acomoda perfectamente a unos craneos de fetos mas largos en el
diametro sagital que en el biparietal (Schultz, 1949; Leutenegger, 1974, 1982; Abitbol,
1991). Ademas la salida a través del canal del parto en escasas ocasiones implica
cambios significativos en la orientacion del feto (Trevathan, 1987). Por contra en
humanos este paso es mas complicado y requiere una serie de alteraciones, giros y
movimientos de la posicion de la cabeza (Baird, 1962; Percival, 1980; Pritchard y
Mc-Donald, 1980; Stewart, 1984b; Oxorn, 1986; Cunningham et al., 1997).

En la figura 10 se aprecia que en monos y gibones las dimensiones de las cabezas
son solo ligeramente mayores que las de las pelvis. En los grandes simios las entradas
de las pelvis son relativamente espaciosas. En humanos la longitud craneana es mayor
que la dimensidn anteroposterior de la pelvis, lo que fuerza que la cabeza tenga que
girar para entrar transversalmente en la pelvis (Rosenberg y Trevathan, 2002).
Aparentemente la evolucion de los Hominidae més cercanos a los humanos, carentes de

una locomocion bipeda habitual, ha perfeccionado la mecanica del parto.
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Fig. 10. Relacion entre el tamafio de la entrada de la pelvis de la madre (curva externa) y el de la cabeza
del neonato (&rea oscura) en primates actuales. El didmetro transversal se ha dibujado constante y las
otras dimensiones se han escalado con respecto a éste. Los géneros corresponden, en orden de lectura, a
monos arafia, monos narigudos, macacos, gibones, orangutanes, chimpancés, gorilas y humanos.

Redibujado del clasico de Schultz (1969) en Rosenberg y Trevathan (2002).
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Sin abundar en posibles explicaciones y con independencia de los factores
originarios, cualesquiera que fueran las causas que llevaron a nuestros ancestros a la
bipedestacion, esta nueva postura se desarrolld a fuerza de enormes cambios en la forma
y la orientacion de la pelvis (Reynolds, 1931; Abitbol, 1987; Lovejoy, 2005). En
consecuencia estas alteraciones que favorecieron la locomocion bipeda conllevaron
considerables implicaciones obstétricas (Jordaan, 1976; Stewart, 1984a; Abitbol, 1996a;
Lovejoy, 2005).

Estas modificaciones en la morfologia pélvica se muestran con claridad en un
ejemplar fosil de Austalopithecus afarensis de hace unos 3,2 millones de afios,
designado como A.L. 288-1 y conocido popularmente como Lucy (Ward, 2002). El
inusualmente bien conservado esqueleto, que incluye gran parte de la pelvis, representa
la evidencia mas antigua de los efectos de la bipedestacion sobre la arquitectura pélvica,
de tipo platipeloide que la diferencia de la estructura del humano actual (Tague y
Lovejoy, 1986), y cuya conformacién implica grandes variaciones en la obstetricia de
las australopitecinas (Wittman y Wall, 2007).

La figura 11 muestra las pelvis de sendos ejemplares del género Pan,
correspondientes a un patron antropoide, de Lucy, de patron platipeloide, y de una
mujer actual, en las que ademas de las dimensiones, se aprecia el mecanismo del parto.
En los dos primeros casos no es precisa la rotacion del craneo, si bien en el mono éste
situa la cara anteriormente hasta su total salida, mientras que en el austalopitecino lo
hace lateralmente; por el contrario, en el caso del ser humano aparece el mecanismo
rotacional, por el que la cabeza encara el canal de entrada lateralmente para girar a
continuacion en el plano medio y salir por ultimo con la cara en sentido posterior (Gruss
y Schmitt, 2015). Esta dificultad se comprueba no so6lo en la salida del craneo sino en la
subsiguiente de los hombros, que forman parte indispensable del mecanismo de rotacion
del feto (Oxorn, 1986; Trevathan y Rosenberg, 2000). Este mecanismo, pues, no se
limita a acomodar un craneo amplio, ya que los hominidos presentan hombres anchos y
rigidos que presentan dificultades en el momento del parto (Oxorn, 1986); en
consecuencia puede aparecer la distocia de hombros, en la que el feto solamente libera
la cabeza mientras que los hombros quedan atascados, lo que puede llevar a graves
complicaciones como asfixia, rotura uterina, pérdida excesiva de sangre e incluso la
muerte del nifio o de la madre (Smeltzer, 1986; Trevathan, 1988; Lipscomb, 1994). Si

bien para los simios esto no representa un gran inconveniente debido a su espacioso
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canal, es posible que entre los australopitecinos se forzara una rotacion similar de 90°
cuando el craneo del neonato ya hubiera salido; por ello, esta importante restriccion
podria haber significado una limitacion evolutiva hacia la pelvis mas redondeada de los
hominidos posteriores (Trevathan y Rosenberg, 2000). La forma transversal ancha
parece haberse desarrollado y permanecido desde el inicio de la bipedestacion en los
Hominina; sin embargo en las primeras especies el parto no debia presentar las
dificultades que aparecen en los humanos actuales debido al pequefio tamafio del

craneo, (Wittman y Wall, 2007).

Pan A.L. 288-1 Homo

Midplane

Outlet

Fig. 11. Comparacion del mecanismo del parto entre Pan, A.L. 288-1 (Australopithecus afarensis) y

Homo (mujer actual). En Rosenberg y Trevathan (2002), modificado de Tague y Lovejoy (1986).

Esta dificultad, asociada tanto al tamano del craneo como al de los hombres, viene
dada por una proporcién directa con el tamafio corporal del feto. Si bien los humanos
neonatos poseen la mayor capacidad craneana entre sus equivalentes primates, la
relacion entre el peso del cerebro y su peso corporal no difiere entre ellos, es decir, que
el cerebro de un recién nacido humano no es mas pesado (fig. 12a). En realidad es el
peso total el que esta desproporcionado con respecto al de la madre, de modo que un

recién nacido humano es aproximadamente el doble de grande en relacion a su madre

27



que cualesquiera otros primates recién nacidos, y si el cerebro de un neonato humano es
mayor que el de otros neonatos primates, es porque su cuerpo también lo es en relacion
con el peso de la madre (fig. 12 b). Sin esta desproporcion, una madre occidental con
una masa de 65 kg daria a luz a recién nacidos con una media de solamente 2200 g

(Leutenegger, 1982).
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Fig. 12. Leutenegger (1982: 87-88) muestra las regresiones lineales y las dispersiones entre 10a: el peso
cerebral y el corporal en neonatos de 18 especies antropoides con datos de Leutenegger (1970a, b) y
Sacher y Staffeidt (1974) y 10b: el peso de neonatos y el peso de madres en 25 especies antropoides con
datos de Leutenegger (1979). En a se aprecia que el valor del humano coincide con la linea, mientras que

en b es claramente superior.

A falta de abundantes restos 0seos, ¢l estudio de las diversas relaciones alométricas
implicadas en el parto puede ayudar a definir aspectos todavia poco claros de los
individuos subadultos en la linea evolutiva de los Hominina y a perfilar su escasamente

conocida ontogenia.
5.2. Ontogenia
5.2.1. El humano moderno

A partir de las consideraciones anteriores se puede inferir la relacion causa-efecto
que existe entre el mecanismo del parto y el tamafio craneal. De este modo los factores
obstétricos limitan el ritmo de desarrollo del cerebro humano durante su crecimiento, asi
como la talla del feto al nacer (Wittman y Wall, 2007). Las restricciones en el desarrollo

del craneo fetal para permitir un paso seguro a través del canal pélvico en el nacimiento
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podrian estar relacionadas con la funcionalidad de la inversion del patron ontogénico
craneofacial tas el alumbramiento (Morimoto et al., 2008).

El crecimiento cerebral parece ser en gran parte la causa del crecimiento superior,
anterior y lateral del neurocraneo y en €1, de algunas partes del basicraneo (De Beer,
1937). Skelton y McHenry (1992) identificaron 77 rasgos craneales interdependientes,
pero que podian ser clasificados dentro de cinco complejos funcionales segun sus
tendencias evolutivas: adaptacion para masticacion fuerte, aumento del ortognatismo,
reduccion de la denticion anterior, flexion de la base craneal e incremento de la
encefalizacion (fig. 13). En este caso el interés se centra en los dos ultimos, por su
considerable relacion directa con el desarrollo cerebral y su predominancia en la

filogenia de los Hominina.

Encephalization

Prognathism/
orthognathism

Basicranium flexion

___—Anterior dentition

i Heavy chewing

Fig. 13. Los rasgos anatdmicos craneales forman parte de complejos evolutivamente dependientes.

(Lewin y Fowley, 2004: 300)

Durante el periodo fetal la forma del craneo se alarga, ya que la dimension antero-
posterior se incrementa en mayor medida en relacion a las dimensiones medio-lateral y
supero-inferior (Houpt, 1970; Trenouth, 1984; Zumpano y Richtsmeier, 2003 Morimoto
et al., 2008); asimismo el alargamiento de la base craneal anterior es mayor en relacion
a la posterior (Mestre, 1959; Levihn, 1967; Birch, 1968; Johnston, 1974) y el d&ngulo de
la base craneal aumenta (Ford, 1956; Mestre, 1959; Dimitriadis et al., 1995; Jeffery y

Spoor, 2004). En referencia a éste, algunos estudios experimentales evidencian las
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complejas interacciones entre el cerebro y la sincondrosis en la base craneal que
influyen en el giro del angulo de ésta (DuBrul y Laskin, 1961; Moss, 1976; Biitow,
1990; Reidenberg y Laitman, 1991). El tamafio relativo del cerebro parece ser la causa
dominante en la variacion del basicraneo (Morimoto ef al., 2008), en especial en la de
su angulo (Virchow, 1857; Ranke, 1892; Cameron, 1924; Bolk, 1926; Dabelow, 1929,
1931; Biegert, 1957, 1963; Delattre y Fenart, 1963; Hofer, 1969; Gould, 1977; Ross y
Ravosa, 1993; Ross y Henneberg, 1995; Spoor, 1997; Strait, 1999; Strait y Ross, 1999;
McCarthy, 2001), aunque otros factores del viscerocraneo también podrian resultar
desempefiar una influencia destacable (Lieberman et al., 2000), si bien los cambios
morfoldgicos en éste son menores que en el neurocraneo durante el periodo fetal
(Morimoto et al., 2008).

El desarrollo del sistema neuronal se inicia en la tercera semana de gestacion,
progresa durante el embarazo y se prolonga tras el parto (Volpe, 2000), por lo que desde
ese inicio ciertas circunstancias adversas pueden interferir con el normal desarrollo
cerebral (Mallard et al., 1998; Sasaki et al., 2000; Mallard et al., 2000, Frisk et al.,
2002; Rehn et al., 2004; Sizonenko et al., 2006). La importancia de un adecuado
desarrollo prenatal se refleja en la consecuente regularidad ontogénica tras el parto, no
solamente en cuanto a alteraciones anatomicas y fisioldgicas, sino también en la
velocidad de la evolucion, ya que si el crecimiento del feto se ralentiza por un entorno
intrauterino adverso, tanto el cerebro como el cuerpo nacen subdesarrollados, a lo que
se unen niveles inferiores de inteligencia y deficiencias cognitivas, y aunque la mayoria
recupera parcialmente este retraso durante los dos primeros afios de vida (De Bie ef al.,
2011), los efectos en el cerebro se pueden extender hasta la edad adulta (Rehn et al.,
2004; Martinussen et al. 2005; Martinussen et al., 2009). El nacimiento con un menor
tamafio que el de la edad de gestacion se asocia con un cerebro de tamafio y arquitectura
celular alterados; entre los cuatro y los siete afios aparecen volimenes reducidos tanto
de sustancia blanca en el cerebro y en el cerebelo como de ganglios basales, asi como
una corteza con menor area en la superficie y con menor grosor, en especial en las
regiones frontales superior y medial; por lo que en estos individuos se puede hablar mas
de una maduracion alterada que retrasada (De Bie ef al., 2011).

A lo largo de todo el periodo del crecimiento cerebral, tanto en su etapa prenatal
como en la postnatal, los huesos del craneo se van acomodando a esta expansion, en

gran parte por deposicion 0sea en las suturas craneanas (Moss y Young, 1960; Enlow,
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1968; Morriss-Kay y Wilkie, 2005; Richtsmeier et al., 2006). La influencia de los
patrones de crecimiento cerebral sobre la forma del craneo ha llevado a proponer dos
modelos. El primero est4 basado en la forma cerebral (Hofer, 1969; Liberman et al.,
2000); el segundo en la formacidn de las conexiones neuronales (Ross y Henneberg,
1995; Chlovskii et al., 2002; Sporns et al., 2002).

El crecimiento craneal intrauterino, limitado por los mecanismos obstétricos,
implica cambios considerables en el rimo de crecimiento cerebral tras el alumbramiento,
necesarios para alcanzar la talla cerebral regular de los adultos modernos (Byrne y
Whiten, 1992). Los patrones ontogénicos de crecimiento craneal del periodo prenatal se
invierten en el periodo postnatal (Morimoto ef al., 2008). Los cambios estructurales
craneofaciales muestran una reduccion del angulo basicraneal hasta los dos afios de
edad aproximadamente (George, 1978; Lieberman y McCarthy, 1999), y el neurocraneo
sufre una contraccion relativa al tiempo que el viscerocraneo se expande desde los tres
afios hasta la edad adulta (Zollikofer y Ponce de Ledn, 2002). En el nacimiento la
boveda craneal esta practicamente conformada y presenta desde ese momento menor
plasticidad que otras estructuras craneanas (Humphrey, 1998; Sperber, 2001; Opperman
et al., 2005) y los laterales basicraneales se ven separados de ese patron de crecimiento
por el tiempo de maduracion (Bastir y Rosas, 2005, 2006); el neurocraneo es el primero
en alcanzar su forma definitiva, seguido por el viscerocraneo: primero la estructura
facial y posteriormente la mandibula (Enlow y Hans, 1996). La influencia del cerebro
sobre la forma de la boveda solamente puede ser estimada hasta la edad juvenil, en la
que aquél deja de crecer, si bien tras la adolescencia se aprecia cierta variacion
morfologica debida a la pérdida de volumen de materia gris alrededor de la pubertad
(Lenroot y Giedd, 2006; Ventrice, 2011). En todo caso las estructuras sagitales y
laterales alcanzan su forma adulta en la adolescencia temprana (Anzelmo et al., 2013).
Asimismo no se aprecian grandes diferencias ontogénicas entre machos y hembras en el
periodo prenatal (Houpt, 1970; Morimoto et al., 2008), sino que es preciso esperar hasta
la pubertad y la adolescencia para encontrar un claro dimorfismo sexual en la forma
craneana (Ursi et al., 1993; Rosas y Bastir, 2002; Bulygina et al., 2006), posiblemente
debido a la divergencia de las trayectoria ontogénicas tras el nacimiento, probablemente
en su desarrollo temprano (Vioarsdottir ef al., 2002; Morimoto et al., 2008).

Las mayores diferencias entre humanos y el resto de primates se despliegan en los

periodos fetal y postnatal. El cerebro deja de crecer al veloz ritmo anterior y la base
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craneal gira rapidamente tras el nacimiento hasta casi los dos afios (Lieberman y
McCarthy, 1999); por contra, la flexioén de la base craneal del resto de primates se
alarga durante los periodos de crecimiento neural y facial para acelerar en la
adolescencia (Hofer, 1960; Heintz, 1966; Sirianni y Swindler, 1979; Cousin ef al., 1981;
Lieberman y McCarthy, 1999). En humanos el crecimiento antero-posterior en el
basioccipital es proporcionalmente menor que en el exooccipital, mientras que en el
resto el patron es inverso, con un mayor crecimiento proporcional en el basioccipital
(Ford, 1956; Moore y Lavelle, 1974); el crecimiento parece producir la rotacion del
plano nucal, que se inclina hasta una posicion mas horizontal en humanos, al contrario
que en el resto, en los que gira en sentido contrario para adoptar una posicion mas

vertical (Lieberman et al., 2000) (fig. 14).

oP 1 PR

|
Fig. 14. Patrones de crecimiento en primate no humano (A) y humano (B). Las referencias sobre el plano
horizontal de Frankfurt son el foramen magnum (FM), el opistocraneo (OP) y el prostio (PR). (+) indica

superficie de deposicion osea y (-) superficie de resorcion dsea (Lieberman ef al., 2000: 124).

La estructura craneofacial humana ya aparece claramente diferenciada de la de los
simios al nacer (Stark y Kummer, 1962; Dean y Wood, 1984), por lo que debe existir
una divergencia ontogénica previa en algiin momento del periodo prenatal y las
divergencias ontogénicas aparecen mucho antes entre humanos y los grandes simios que
entre éstos (Mitteroecker et al., 2004). Si bien esta morfologia humana es diferente de la
de cualquier otro simio actual, estudios moleculares muestran una mayor relacion entre
Homo y Pan (Man y Weiss, 1996; Ruvolo, 1997; Gagneux et al., 1999; Deinard y Kidd,
1999; Barbulescu et al., 2001; Pdibo, 2003). La figura 15 demuestra que estas pequefias
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diferencias genéticas afectan al temprano desarrollo craneal y van a producir enormes

diferencias en la morfologia adulta (Mitteroecker et al., 2004).
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Fig. 15. La divergencia en el desarrollo ontogénico produce formas craneofaciales muy diferentes en
chimpancés y humanos adultos partiendo de formas similares en los fetos. Los cambios en la forma de la

rejilla indican la orientacion del crecimiento (Lewin y Fowley, 2004: 40)

5.2.2. El clado de los Hominini

La proximidad morfoldgica prenatal, si bien con algunas ya claras diferencias, entre
los géneros Pan y Homo, delata la mencionada proximidad filogénica. El linaje que dio
lugar a éstos se separ6 del de los gorilas hace aproximadamente 9 millones de anos
(Ruvolo, 1997); sin embargo, los representantes de ambos géneros no siguieron una
misma linea evolutiva, ya que analisis genéticos sugieren que Hominina y Pan
divergieron a partir de un ancestro comun entre hace 4 millones y 7 millones de afios
(Stauffer et al., 2001; Kumar et al., 2005) (fig. 16). De ahi que la conocida sentencia

que pretende que el hombre desciende del mono carezca de sentido habida cuenta de
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que se acuid en referencia a lo que en esos tiempos se entendia como monos actuales,
que en ningln caso corresponden a antepasados de los humanos.

En base a comparaciones anatomicas, este ultimo ancestro comtin de chimpancés y
humanos es tenido como un simio caminante apoyado en los nudillos, al igual que los

chimpancés y gorilas actuales (Richmond et al., 2001).
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Fig. 16. Este clado de los hominidae muestra en el punto marcado con la letra A el ancestro comtin del
género Pan y los Hominina. Entre éstos se distinguen: primeros Hominina (gris); Australopithecus (azul);

Homo (naranja) (Pontzer, 2012: 8)
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Los primeros Hominina incluyen al Sahelanthropus tchadensis del Chad (Brunet et
al., 2002; Vignaud et al., 2002), al Orrorin tugenensis de Kenya (Senut et al., 2001) y al
Ardipithecus ramidus de Etiopia, (White et al., 1994). El mas antiguo de entre éstos, el
Sahelanthropus, de hace entre 7 y 6 millones de afios, muestra evidentes similitudes con
fosiles posteriores claramente bipedos (Brunet ef al., 2002); el Orrorin, de hace unos 6
millones de afios, es considerado un bipedo habitual con capacidad para trepar a los
arboles (Pickford et al., 2002) y caracteres compartidos con Australopithecus y Homo,
pero no con Pan o Gorilla (Senut et al., 2001); el Ardipithecus, de hace entre 5, 8 y 4,4
millones de afios, es considerado posterior a la separacion de los linajes del chimpancé y
del hombre y con habilidades motrices similares a la del Australopithecus afarensis 'y
caracteristicas dentales compartidas en exclusiva con los primeros Hominina (Haile-
Selassie, 2001). Por contra, la escasez de registros fosiles dificulta todavia la posicion
definitiva de estos géneros en los linajes de los simios o de los humanos (Brunet et al.,
2002; Wolpoff et al., 2002; Wood, 2002; Begun, 2004).

La posicion del foramen magnum en el Sahelanthropus (Brunet et al., 2002), los
aspectos morfologicos del fémur en el Orrorin (Senut et al., 2001), los de la pelvis y el
tobillo en el Ardipithecus (White et al., 2015) y los de los pies en el Australopithecus
(Granger et al., 2015) sefialan hacia un inicio de la evolucion de la bipedestacion
bastante anterior a la enorme tendencia del crecimiento cerebral en los Hominina (Falk,
2016) y asi pues la locomocion bipeda aparece como un rasgo distintivo en la evolucion
hacia el humano actual. Analisis comparativos indican que en la época del
Australopithecus las manos y los pies ya habian perdido gran parte de sus importantes
adaptaciones para el agarre (DeSilva, 2016).

De la interaccion antagdnica entre la bipedestacion y la encefalizacion se deriva la
emergencia del enorme cerebro del género Homo dentro de los ultimos dos millones de
afos (Martin, 1983). Este proceso parece haber disefiado la particular ontogenia del
humano actual y cabe plantearse si este patron es extrapolable a todo el clado de los
Hominina o, en caso contrario, a alguna parte de éste.

Las diferencias ontogénicas craneofaciales entre humanos y otros primates surgen
ya desde el periodo prenatal (Zumpano y Richtsmeier, 2008); sin embargo, este cerebro
inmaduro de los humanos es similar al de otros primates. Por el contrario, tras el
nacimiento, en el cortex cerebral se produce una ingente sinaptogénesis seguida por un

largo periodo de poda sindptica. La distribucion de estos procesos, empero, no parece
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equivalente en otros primates. Extensos estudios llevados a cabo sobre el macaco
Rhesus han desvelado que este desarrollo aparece al mismo tiempo en todas las areas
corticales (Rakic ef al., 1986); sin embargo en humanos aparece un patrén diferente.
Analisis diacrénicos de tejidos corticales humanos, obtenidos a través de autopsias,
revelan la méxima formacion de sinapsis en las cortezas visual y auditiva a los pocos
meses del nacimiento, mientras que este incremento es mucho mas lento en la corteza
prefrontal (Huttenlocher y Dabholkar, 1997). Esto muestra que en la evolucién
filogénica del cerebro humano se ha producido un desplazamiento de un desarrollo
cortical concurrente a otro heterocronico (Thompson-Schill et al., 2009).

Habida cuenta de que la relacion entre el cerebro y el cuerpo no diverge del patrén
general de los primates al nacer (véase el apartado 5.1.3), el crecimiento cerebral del
neonato debe seguir un acelerado crecimiento tras el alumbramiento para alcanzar el
tamafio adulto (Martin, 1983); esto es posiblemente debido a una adaptacion para
permitir un incremento de la encefalizacion a pesar de las restricciones debidas al canal
del parto, aunque la duda persiste sobre el momento preciso de la evolucion humana en
el que surgi6 (Leutenegger, 1982; Walker y Ruff, 1993), si bien el estudio de las pelvis
en los Hominina puede arrojar algo de luz.

Es preciso tener en cuenta que no se debe reducir a un dilema obstétrico
unidimensional, puesto que diferentes aspectos bioldgicos del nacimiento humano
evolucionaron de forma compleja a lo largo del tiempo (Rosenberg, 1992) y la
evolucion de la pelvis humana no se basa en algunos pocos cambios a gran escala sino
mas bien en multiples cambios a diferentes niveles en los tltimos millones de afios
(Grabowski et al., 2011; Grabowski y Roseman, 2015). La evolucion de la
bipedestacion y de la encefalizacion encajan mejor en un proceso largo en interaccion
con variadas tensiones ecoldgicas, como la energia disponible, la temperatura
ambiental, la carga glucémica y las enfermedades infecciosas (Wells et al., 2012), lo
que puede explicar en parte como el dilema difiere no solamente entre las diversas
especies de Hominina (Weaver y Hublin, 2009; Ruff, 2010), sino incluso entre las
poblaciones humanas contemporaneas (Ruff, 1994; Weaver y Hublin, 2009; Kurki,
2007, 2011).

Los cambios en la morfologia pélvica son visibles en el fosil de Australopithecus
afarensis, popularmente conocido como Lucy (Ward, 2002). Su considerablemente bien

conservado esqueleto, que incluye un hueso coxal completo y un sacro, constituye la
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evidencia fosil mas antigua que documenta los efectos de la bipedestacion en la
arquitectura pélvica, aunque difiere de la de los humanos en su forma platipeloide
(Tague y Lovejoy, 1986), una conformacion con importantes implicaciones en la
obstetricia de los australopitecinos (Wittman, 2007). Las suturas abiertas y la
flexibilidad del craneo del neonato facilitan la reduccion de su longitud y de su anchura
biparietal en el paso por el canal del parto (Sorbe y Dahlgren, 1983; Pu et al., 2011) y
recientes trabajos han evidenciado que estas caracteristicas ya se hallaban presentes en
el género Australopithecus (Falk et al., 2012).

Si bien algunas reconstrucciones de la pelvis del ejemplar Sts 14,
correspondiente a la especie Australopithecus africanus, presentan similar anchura
(Abitbol, 1995; Hausler y Schmid, 1995; Berge y Goularas, 2010), otra reconstruccion
reciente sugiere un patron de rotacion en el parto similar al humano en estas hembras de
Australopithecus (Berge y Goularas, 2010).

Asimismo, recientes descubrimientos de material dseo atribuido a un
Australopithecus sediba (MH 2) complica la cuestion, ya que esta pelvis presenta
caracteristicas asociadas tanto al género Australopithecus como al Homo; sin embargo
las dimensiones obstétricas permanecen pequeiias, lo que sugiere que las dimensiones
pélvicas no eran impulsadas en exclusiva por la encefalizacion fetal y las dimensiones
obstétricas (Kibii et al., 2011). Un peso relativamente grande al nacer (DeSilva, 2011) y
amplios hombros (Trevathan y Rosenberg, 2000) habrian complicado atin mas el parto,
tal vez precisando algun tipo de rotacion en algunas especies de Australopithecus
(Berge y Goularas, 2010).

En general las tallas craneanas en los australopitecinos tempranos (Lucy, Sts 14, y
MH 2) y en los inicios del género Homo (Gona) (Simpson et al., 2008) parecen apoyar
un dilema obstétrico muy significativo (Wells et al., 2012).

Las morfologias pélvicas del Homo habilis y del Homo rudolfensis se desconocen
en la actualidad, lo que impide saber si los huesos coxales atribuidos al Homo erectus
son comunes a todas las especies del género Homo (Churchill y Vansickle, 2017), pero
la del Homo erectus si muestra claros contrastes con las pelvis del Australopithecus
afarensis y del Australopithecus africanus (Ruff, 1994, 1995; Rosenberg y Trevathan,
1995; Bramble y Lieberman, 2004; Gruss y Schmitt, 2015). A pesar de ello, en
comparacion con los australopitecinos del Plioceno y con los Hominina del Pleistoceno

inicial (de los géneros Australopithecus, Kenyanthropus, y Paranthropus), €l Homo
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erectus temprano se parecia morfolégicamente mas a los humanos actuales en el tamafo
del cerebro y del cuerpo (Antdn et al., 2014), en la forma del tronco (Hausler et al.,
2011), en la estructura pélvica (McHenry y Corrucini, 1975; Walker y Ruff, 1993), en
las proporciones de los miembros y la anatomia locomotriz (Bramble y Lieberman,
2004; Pontzer et al., 2010; con precaucion de Anton et al., 2014), en los mecanismos
termorregulatorios (Franciscus y Trinkaus, 1988; Ruff, 1994), en proporciones
dentognaticas (Suwa et al., 2007; Antén et al., 2014) y en la morfologia de las
extremidades superiores favorecedoras de la manipulacion y el lanzamiento (Roach et
al.,2013; Ward et al., 2014).

La morfologia pélvica en el Homo erectus se distingue tanto del Australopithecus
como del humano moderno, en una combinacion de caracteres primitivos, similares a
los de la mayoria de australopitecinos, y caracteres tnicos (Churchill y Vansickle,
2017), a la que no se ha podido atribuir
con certeza un mecanismo rotacional
(Wells et al., 2012). En términos globales,
el conjunto de diferencias morfologicas
que separa el género Australopithecus del
Homo erectus, y posiblemente de otras
especies tempranas de Homo, refleja
marcadamente el surgimiento de un nuevo
nivel adaptativo en la filogenia de los
Hominina (White et al., 2009) (fig. 17).

Entre los restos pélvicos provenientes

de la Sima de los Huesos en las

. . - excavaciones de la sierra de Atapuerca en
Fig. 17. Reconstrucciones de pelvis. Vistas P

anteroinferior y anterosuperior. A: A.L. 288-1 Espafia destaca el etiquetado SH Pelvis 1,
(Lucy. 4. afarensis) B: BSN49/P27 (Gona. H. . . .
erectus) C: KNM-WT 15000 (. erectus) D: una pelvis casi completa que se atribuye a
humano moderno (#. sapiens). Todas a igual un macho de Homo heidelbergensis del

escala (Churchill v Vansickle, 2017: 966). ) )
Pleistoceno medio (Arsuaga et al., 1999),

especie que se identifica como antecesora del Neandertal en exclusiva (Arsuaga et al.,
1997; Martinez y Arsuaga, 1997; Bonmati et al,. 2010) y cuyo coeficiente de
encefalizacion, segun tres especimenes de la Sima de los Huesos, seria substancialmente

menor que los de los neandertales y de los humanos actuales (Arsuaga et al. 1999). El
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dimorfismo sexual en la forma del canal pélvico implicaria los consiguientes problemas
obstétricos (Bonmati et al., 2010), el porcentaje de tamafio cerebral al nacer seria
superior al de los humanos, para una
talla adulta inferior y presentaria un
patron rotacional similar (Arsuaga et
al., 1999). Este patrén morfoldgico
seria ampliamente compartido por el
Homo ergaster, los Hominina del

Pleistoceno Medio y los neandertales,

por lo que se podria aventurar que ésta

seria la condicion original en el género

Fig. 18. Reconstruccion digital de SH Pelvis 1

Homo que conduciria al humano (izquierda en rojo) y de un macho moderno (derecha
en azul) en vista superior y tamafio similar, que

demuestra la derivacion de la morfologia pélvica

moderno (Arsuaga et al., 1999;
Bonmati ef al., 2010) (fig. 18). dentro del género Homo (Bonmati et al., 2010: 18387).
En el Pleistoceno medio se acelero la relacion del tamafio cerebral con respecto al
del cuerpo (Ruff et al., 1997). Estos cambios debieron producir consecuencias
obstétricas para los linajes del neandertal y del humano, por lo que el parto del
Neandertal debi6 ser tan dificultoso como el del humano actual; ante esto, los primeros
se adaptaron, como habian hecho los primeros Hominina segun lo visto, expandiendo
las dimensiones transversales de la salida del canal pélvico, mientras que los humanos
ensancharon las dimensiones anteroposteriores (Weaber y Hublin, 2009). El mecanismo
del parto seria pues diferente en ambas especies, aunque si bien la salida pélvica de
Tabun C1 (Garrod y Bate, 1937) es comparativamente mas amplia, el enorme tamafio
del craneo del neonato sugiere un mecanismo rotacional en los neandertales, lo que es
congruente con la teoria de que esta rotacion surgié en el Pleistoceno medio (Ponce de
Leén et al., 2008), seguramente del ultimo ancestro comtin (Weaber y Hublin, 2009)
(fig. 19).

A “‘t‘" Iy, . B Fig. 19. Comparacion esquematica
entre humanos(A) y Tabun (B). Los
ovalos gris y discontinuo representan
la entrada y la salida del canal pélvico
segun el maximo didmetro. Las lineas
negras representan la longitud y la
orientacion pubicas con respecto a la
linea media (recta discontinua).
Human'female Tabun (Weaver y Hublin, 2009: 8153).
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El tamafio absoluto del cerebro humano se incrementa rdpidamente en los primeros afos
de vida y alcanza el maximo adulto mas tarde que otras especies de primates (Leigh,
2004). De hecho, la mayor parte de su desarrollo tiene lugar tras el nacimiento, con un
tamafio del 28% del adulto (DeSilva y Lesnik, 2006). El neonato es enormemente
dependiente de sus progenitores durante su desarrollo inicial, lo que el antropologo
suizo Adolf Portmann (1969) nomin¢ “altricialidad secundaria”, para diferenciarla de la
“primaria” de otros mamiferos. La larga inmadurez de la corteza prefrontal conlleva un
mayor periodo extendido de vulnerabilidad que en el caso de las evoluciones mas
veloces de los sistemas corticales (Thompson-Schill ez al., 2009). Segun el dilema
obstétrico estos neonatos prematuros serian consecuencia de que un mayor volumen
craneal haria inviable el parto, aunque la hipdtesis metabolica lo imputa a las
necesidades energéticas del metabolismo materno (Dunsworth et al., 2012). A partir de
aqui es preciso establecer si el patron es extensible al resto de los Hominina.

Es probable que una elevada ratio de la masa del neonato con respecto a la masa
materna evolucionara pronto en el clado, permaneciendo relativamente constante desde
los australopitecinos hasta los humanos modernos, contribuyendo al dilema obstétrico
desde esos Hominina tempranos (DeSilva, 2011).

El registro fosil muestra que el género Australopithecus poseia tamafios craneales y
corporales en la linea de los simios y en especial de los chimpancés (Holloway et al.,
2004; Robson y Wood, 2008; McHenry, 1994a; Kimbel ef al., 2004; Kimbel y
Delezene, 2009). A pesar de los estudios basados en las caracteristicas dentales, que
sugieren un patron cercano al de los chimpancés (Dean, 1985; Bromage y Dean, 1985),
la comparacion del fosil de Dikika, un Australopithecus afarensis de tres afios de edad,
con los adultos ha sugerido que aun con sus caracteristicas estructurales, esta especie
necesitaba mas tiempo para alcanzar el volumen cerebral adulto que los simios
africanos, lo que lo englobaria en un patrén de crecimiento mas parecido al de los
humanos (Alemseged et al., 2006); esto indicaria un mayor periodo de plasticidad
cerebral y de dependencia paternal (Hublin et al., 2015).

El espécimen de Mojokerto (Perning 1) corresponde a un craneo muy bien
conservado atribuido a un Homo erectus de edad estimada de 1+ 0,5 afnos (Coqueugniot
et al., 2004) con un volumen endocraneal estimado de entre 630 y 663 cm®
(Coqueugniot et al., 2004; Balzeau et al., 2005). Algunos estudios comparativos lo

acercan al patron del chimpancé mientras que otros lo asimilan al del humano (Leigh,
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2006; Hublin y Coqueugniot, 2006; DeSilva y Lesnik, 2006); el patrén humano estima
el valor neonatal en 315 cm’ basado en el analisis de la pelvis Gona (Simpson et al.,
2008), lo que representa entre 34 y 36% del tamafio adulto y los situa entre los valores
de chimpancés y humanos (DeSilva y Lesnik, 2006). El rapido crecimiento cerebral
humano ya estaba presente en el Homo erectus, aunque durante un periodo menor, al
tener en cuenta que el cerebro adulto de éste es unos 500 cm® menor que la media de los
humanos actuales (Hublin et al., 2015).

Las tensiones ecologicas que pudieron haber influido en el dilema obstétrico
habrian sido exacerbadas durante la transicion a la agricultura, actuando tanto en el
fenotipo materno como en el fetal, de modo que la presion del dilema podria haber sido
mayor en los ultimos miles de afios que en los géneros Homo del Pleistoceno (Wells et
al.,2012). En cuanto a la forma, aparece una evidente divergencia en la evolucion desde
el nacimiento; en cuanto al tamano, el crecimiento cerebral de los neandertales era
similar al de los humanos. El volumen del neonato de Mezmaiskaya se ha estimado
entre 382 y 416 cm’, similar a los valores actuales (Ponce de Leén et al., 2008). Durante
la infancia y la adolescencia los valores se superponen a los de los humanos, si bien con
una cierta mayor velocidad de crecimiento en neandertales (Coqueugniot y Hublin,
2007; Ponce de Ledn et al., 2008; Smith et al., 2010). Los neandertales alcanzaban un
mayor tamafio cerebral que los humanos modernos; sin embargo, al considerar la masa
corporal el cociente de encefalizacion es superior en el Homo sapiens mas reciente, que
sufrid una reduccion en sus tamafios cerebral y corporal (Ruff ez al., 1997).

Desde el punto de vista energético, los altos costes del desarrollo cerebral humano
requieren una ralentizacion compensatoria del crecimiento corporal, por lo que el
cerebro domina el metabolismo corporal durante los primeros aios de vida (Holliday,
1971; Walker et al., 2006; Kuzawa et al., 2014). Los datos actuales sobre emergencia
dental, velocidad de crecimiento del esmalte y desarrollo esquelético indican que el
periodo entre el destete y la madurez sexual en Hominina se extendid
considerablemente en el Homo erectus, hace al menos 1,5 millones de afios (Dean y
Lucas, 2009). Un patron de ralentizacion del crecimiento anterior a la edad adulta y otro
de incremento en el metabolismo cerebral coexistieron a lo largo de la evolucion
humana (Kuzawa et al., 2014) y los datos sobre la erupcion dental muestran que la
expansion cerebral y el retraso en la maduracion (Dean et al., 2001; Dean y Lucas,

2009) con un patron completamente moderno de retraso del crecimiento fisico no
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surgieron hasta los humanos anatomicamente modernos (Smith ez al., 2007; Smith et
al., 2010).

La figura 20a concluye que la al relacionar la masa cerebral del neonato con
respecto a su masa en primates, los humanos siguen el mismo patron. La figura 20b, por
contra, demuestra que en el mismo caso los adultos humanos alcanzan una mayor masa

cerebral como adultos de la que les corresponderia.

a b
6
8
5 7 Humans @
4 6
Ln Ne}onate .
brain (g) * Ln ?dult
2 brain (g) ¢
3
1
2
0
1
-
2 3 4 5 6 7 8 9 0

Ln Neonate mass (g) Ln Neonate brain (g)

Fig. 20. Asociaciones entre fenotipos de 43 especies de primates. a: masa cerebral del neonato y masa del

neonato. b: masa cerebral del adulto y masa del neonato (Wells ef al., 2012: 47).
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6. ESTUDIO Y ANALISIS DE DATOS

El estudio se basa en los aspectos abordados en los apartados anteriores para
obtener los patrones de creciento craneal en funcion de la edad bioldgica para las
especies de Hominina.

Es importante destacar dos aspectos basicos sobre la utilidad real de los resultados
obtenidos y, de forma mas especifica, sobre la aplicacion de las funciones y sus
correspondientes graficas:

— Los resultados son eminentemente practicos y deben ser entendidos como una
aproximacion a los valores reales que complemente otros métodos.

— El algoritmo puede aplicarse con fines predictivos para especies tedricas o
desconocidas en la actualidad.

Es necesario destacar que no se ha abordado la evolucion cerebral como un fin en si
mismo, sino por su estrecha relacion con el desarrollo craneal, por lo que no se trata de
las enormes diferencias en los patrones de evolucion cerebral en los Hominina, sino de
las similitudes en los patrones de tamaiio craneano. De igual modo no se establece
preferencia ni opinidn sobre la primacia de los efectos obstétricos o metabolicos en la
altricialidad, ya que solamente se apuntan como factores que pudieron conducir a los
antedichos patrones.

Algo importante a considerar entre las primeras cuestiones, segun Trujillo-Mederos
y Ordoéiiez (2012), es que el antropologo detremina la edad biologica del individuo, no
su edad cronoldgica. Los valores aqui reseiiados consideran la edad que tendria un
individuo de desarrollo normal, en su acepcion estadistica, que por multiples
condicionantes puede no ser la que habria transcurrido desde su nacimiento. Por ello es
recomendable en el andlisis de poblaciones efectuar una seriacion previa para garantizar
que la edad de los individuos ha sido determinada en relacion los unos con los otros
(White y Pieter, 2005); esto es posible en lo que se refiere a los datos relativos a
humanos, que ademas son suficientemente grandes para que cumplan los principios de
normalidad y homocedasticidad para los calculos estadisticos, amén de otros propios de
cada prueba, lo que no ocurre con el resto de las especies, cuyos restos proporcionan

una muestra pequeia y sin referencias de variabilidad.
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6.1. Curvas de crecimiento. Peso, estatura, perimetro craneal y edad.

Las graficas de curvas de crecimiento presentan un interés especial ya que ponen de
relieve la enorme variacion de la velocidad de desarrollo craneal, y por ende cerebral, en

los primeros periodos de la vida del ser humano (fig. 21).
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Fig. 21. Crecimiento del perimetro craneano en humanos. (Hublin et al., 2015)

La variacion del perimetro craneal sigue un patrén similar al de las variaciones de
altura y de masa en los seres humanos. La figura 22 representa estas tres variables con
respecto a la edad bioldgica, expresada en dias, desde el nacimiento hasta el final del
quinto afo. El grafico mayor las situa a igual escala y los tres pequefios equilibran las
escalas para una mejor perspectiva. El color azul representa la altura (o longitud cuando
son bebés), el marrdn el perimetro cerebral y el verde la masa corporal (comunmente
tomada como peso). Los datos combinan ambos sexos y provienen de la OMS. Es
posible, pues, calcular la correlacion entre estas tres variables para posteriormente
considerarlas como predictores de la edad bioldgica, aunque segun el uso comun en
estos casos, es preferible transformarla en una relacion lineal con la aplicacion de

logaritmos a la funcion potencial.
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Fig. 22. Curvas de crecimiento de la altura, el perimetro craneal y la masa en relacion a la edad biologica.

Los calculos de las correlaciones entre las variables aplicados a sus logaritmos dan

lugar a la tabla 1.

Altura | Perimetro Masa Edad
r 0,964 | 0995 | 0,970"
Altura Sig. 0,000 0,000 0,000
N 1857 1857 1857 1857
r 0,964 0,9797 | 0,992
Perimetro | Sig. 0,000 0,000 0,000
N 1857 1857 1857 1857
r 0,995 | 0979”7 0,985
Masa Sig. 0,000 0,000 0,000
N 1857 1857 1857 1857
r 0,9707 | 09927 | 0,985
Edad Sig. 0,000 0,000 0,000
N 1857 1857 1857 1857

Tabla 1. ** p < 0,01

Se puede observar una fuerte correlacion entre todas las magnitudes implicadas a

un nivel de significacion inferior al 0,01. De aqui se puede entender que no solamente
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se puede relacionar la edad con el perimetro cerebral, sino también con la masa y la
altura del individuo siguiendo el mismo patron.

Una vez constatada la correlacion es posible plantearse la fuerza predictiva de cada
variable, especialmente para saber, como se habia propuesto en la hipotesis inicial, que
la edad podria predecir por si sola el tamafio craneal. Para ello se aplica una regresion
multiple de pasos sucesivos con la altura, el perimetro cerebral y la masa como

variables predictoras. El resumen del modelo lo muestra la tabla 2.

) ) . Cambios en los estadisticos
Modelo R R R” correg. | Error tip.
AR? AF gll gl2 Sig. AF
1 0,992° 0,983 0,983 0,055992 0,983 110271,37 1 1855 0,000
2 0,994° 0,988 0,988 0,046936 0,005 785,82 1 1854 0,000
3 0,995¢ 0,991 0,991 0,041784 0,002 486,41 1 1853 0,000
Tabla 2.

Modelo a. Variables predictoras: log (perimetro)
Modelo b. Variables predictoras: log (perimetro) y log (masa)

Modelo c. Variables predictoras: log (perimetro), log (masa) y log (altura)

El modelo a explica un 98,3% de la varianza con un error tipico menor que 0,06. El
AR? en el modelo b solamente implica una mejora de un 0,5%; asimismo la tabla de
ANOVA le otorga una significacion p < 0,001. Esto indica que la edad puede predecir
practicamente por si sola la edad, sin necesidad de recurrir a las otras variables como
complementarias.

Una vez constatada esta dependencia es apropiado aplicar una regresion lineal con
el perimetro como Unica variable independiente. El resultado, como era esperado es el
de una fuerte correlacion, r = 0,992, que seria mayor atin, 0,995 si se descartaran los
diez primeros dias como se aprecia en el grafico (y ademas R’ pasaria a ser 0,99).

La recta representativa seria:

log (edad) = 13,663 log (perimetro) — 20,041

(Fig. 23)
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Regresion lineal entre el logaritmo del perimetro cefalico y el logaritmo de la edad (azul).

Con vistas a seguir con el patron caracteristico de desarrollo se puede calcular y

disefar el modelo para las variables edad y perimetro directamente (fig.24).

52

50

48

46

44

42

Perimetro (cm)

40

38

36 | |

34 <

T T T T T T T T T 1
0 200 400 600 800 1000 1200 1400 1600 1800 2000

Edad (dias)

Fig.24. Regresion logaritmica entre el perimetro cefalico y la edad (azul).
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La funcion correspondiente al logaritmo natural es

Perimetro = 3,21 In (Edad) + 26,41

cuya grafica es la forma comun de representar la dependencia del tamafio craneal en
funcién de la edad bioldgica.

La forma separada por sexos adopta el mismo patron, con la diferencia de los
valores algo menores en las nifas; para este caso los tomaremos directamente de la
OMS, aunque se podria seguir el procedimiento anterior para obtener la funcion

algebraica (fig. 25).
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Edad (en meses y afios cumplidos)

Fig. 25. Patrones de crecimiento infantil de la OMS. Puntuacion Z. Del nacimiento a los 5 afios. Las

curvas representan la media y tres desviaciones tipicas. Nifios (azul). Nifias (rosa).

6.2. Curvas de crecimiento en los Hominina

El estudio del crecimiento en el ser humano y en los simios actuales pone de relieve
que sus patrones de desarrollo son similares. Las curvas presentan un aspecto similar y
las diferencias mas significativas radican en los valores iniciales y finales del tamafio
craneal y en la pendiente de los primeros afios.

En la figura 26 se ven las curvas correspondientes al chimpancé y al humano y se
puede inferir que los Hominini han heredado este patron del ancestro comun. A partir de
este concepto se plantea una curva teorica para el Australopithecus africanus, mas
cercano al del chimpancé, posiblemente por su relativa cercania a ese ancestro y por su

escaso incremento cerebral.
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Fig. 26. Aceleracion temprana del crecimiento cerebral. Se aprecia el enorme incremento en el patrén
humano tras el nacimiento (B). El patrén hipotético del nifio de Taung (Australopithecus africanus),
aunque similar atin al del chimpancé, ya muestra una evolucion en el linaje de los Hominina. Los datos

del humano vienen en g y los del chimpancé en cm’. (Falk, 2016: 105).

En la figura 27 se plantea un modelo para el Homo erectus extrapolando los escasos
datos disponibles en el estudio correspondiente y en la figura 28 otro similar a partir de
datos mucho més abundantes para el Homo neanderthalensis; en éste se comprueba que

a partir de los dos afios el patron se vuelve similar para las tres especies.

100

Fig. 27. Crecimiento del ECV como
porcentaje del adulto en Mojokerto,
Pan troglodytes y humano. El
desarrollo del Mojokerto se basa en
estimaciones de un modelo humano
(caja gris) y de otro de humano y
chimpancé (caja blanca). Los
resultados se acercan mas al patron
del chimpancé, por lo que el H.

Percentage of adult endocranial volume

erectus aun tenia un reducido periodo
1 5 3 4 5 6 7 g de maduracion cerebral tras el parto.
Age (vears) (Couqueugniot et al., 2004: 300).
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Fig. 28. Crecimiento del ECV como
100 - medias del porcentaje del adulto en
humano (linea continua), neandertal
= 80 o (circunferencias) y chimpancé (linea
é discontinua) con sus desviaciones
2 60 estandar. Las trayectorias del humano
> y del neandertal practicamente se
&.I) 40 solapan y la del chimpancé se solapa
a las de éstos a partir de los dos afios,
= siguiendo desde ese momento un
| patron similar. (Ponce de Leoén et al.,
0 2008: 13767).

0 2 4 6 8 10  adult
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En base a estos resultados es posible intentar establecer unas graficas que

representen este mismo patron de desarrollo para distintas especies de Hominina.
6.3. Simulacion general
A partir de las consideraciones anteriores se plantean los siguientes postulados:

— El desarrollo intrauterino sigue pautas similares y las diferencias entre los
valores en el nacimiento son consecuencia de los tamafios corporales de cada
especie.

— Los valores maximos alcanzados pueden ser considerados constantes a partir de
la edad adulta.

— La pendiente es muy marcada en el primer afio; algo menor en el segundo; a
partir de entonces el patron es bastante similar.

— La magnitud de esas dos pendientes iniciales marca la diferencia en el valor
maximo alcanzado.

— A partir de los cinco afios la pendiente es muy reducida.
La construccion de las graficas sigue cuatro pasos:

1. Localizacion del volumen endocraneal en el nacimiento con un punto.

2. Estimacion del tamafio maximo a los quince afios con una linea horizontal.

3. Laprimera pendiente se extiende desde el punto del nacimiento hasta la vertical
del primer afio a la altura del 50% del valor adulto para el patréon humano y del

75% para el patrén chimpancé, con valores intermedios para el resto.
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4. La segunda pendiente continua desde el final de la primera hasta la vertical del
segundo afio con porcentajes de nuevo entre el chimpancé y el humano.
5. Latercera y la ultima pendientes unen el final de la segunda y con los cinco afos

y el valor adulto con idénticos criterios a los anteriores

La tabla 3 muestra los valores obtenidos de diversas fuentes (DeSilva y Lesnik,
2008; Ponce de Ledn et al., 2008; Wood, 2016) y los tedricos calculados (en cursiva)

segun los porcentajes tedricos del valor adulto basados en este los datos de este trabajo.

Nacimiento 1 afio 2 aflos 5 afios Adulto
A. afarensis 180 | 315(75%) 378 (90%) 399 (95%) 419,5
H. habilis 225 | 445 (73%) 530 (87%) 579 (95%) 609,3
H. erectus 270 | 663 (70%) 816 (85%) 893 (93%) 960,1
H. neanderthalensis 400 | 696 (50%) 974 (70%) 1252 (90%) 1391,4
H. sapiens 400 | 732 (50%) | 1025 (70%) 1317 (90%) 1463,8

Tabla 3. Volamenes endocraneales en cm® de diversos Hominina.

La figura 29 representa la grafica para estos resultados totales y la figura 30

solamente hasta los 5 afos de edad.
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1600

1400

1200 -

1000 -

800

ECY({cm?)

600 -

T T T T T T T T T 1
0 2 4 6 8 10 12 14 16 18 20

Edad (afios)

Fig. 29. Estimacion de los patrones de crecimiento para cinco Hominina.
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7. CONCLUSIONES

Los resultados obtenidos confirman la hipotesis de trabajo, ya que es posible
obtener un cierto patron de crecimiento craneal en la evolucion del linaje humano, en
concreto en los hominina. Asimismo este patron puede ser reflejado tanto de forma
grafica como algebraica. Las diferencias mas significativas radican en los valores
iniciales y finales del tamafio craneal: los primeros estan relacionados con el tamafo
corporal y esta proporcion es similar en todos los simios; los segundos son claramente
divergentes gracias al enorme incremento cerebral del género Homo en el Pleistoceno,
que posiblemente en combinacion con factores anatomicos y metabolicos dio lugar a
una extension del crecimiento cerebral, y por ende craneal, extrauterino con el
consiguiente aumento del periodo altricial hasta desembocar en la “segunda altricialidad
humana”. Esto se ve reflejado en las marcadas pendientes en las curvas de crecimiento
de los primeros afos de vida, en especial en los primeros meses.

La inferencia de funciones para el resto de especies permite, aunque de forma
aproximada, la prediccion de la edad para los restos fosiles. La escasez de restos de
nifos y adolescentes puede ser paliada de forma provisional por métodos similares a
éste, en espera de un futuro aumento en el registro fosil. De igual modo se comprueba
que el tamafo craneal correlaciona linealmente en gran medida con otros pardmetros
como el peso corporal o su altura, de ahi que los estudios se puedan extender a calculos
entre todas estas variables.

Este trabajo no debe ser entendido como un fin en si mismo. El planteamiento
queda a la espera de nuevos descubrimientos fosiles y sobre todo quiere poner en relieve
las grandes vias de estudio que quedan por ser recorridas, ya que si bien el conocimiento
de la ontogenia craneana humana estd ampliamente tratada, especialmente en ambitos
pediatricos, la extrapolacion a los antecesores de la especie ha sido escasamente
abordada solamente por algunos pioneros, en particular por la escasez de fuentes
primarias y por la fiabilidad de otros métodos de datacion.

Sin lugar a dudas, este campo de la paleoantropologia vera momentos de gloria en
fechas no demasiado lejanas y arrojara luz sobre aspectos relevantes de la evolucion

humana.
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