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RESUMEN: La comparacion de caracteres anatémicos entre organismos ha sido un elemento central de la biologia comparada.
Histéricamente, la clasificacién taxondmica y la comprensién de la diversidad bioldgica se han basado en descripcionigasnorfolog
En base a una revolucion matematica cuantitativa, el estudio de la morfologia ha tenido un importante énfasis graciéle dletlesarr
andlisis de la forma mediante la combinacién de métodos estadisticos multivariados y nuevas maneras de visualizaciord€labjeti
presente revision es dar una vision actualizada sobre los avances del estudio de la morfometria geométrica (MG) enliivi@gia evo
asi como introducir a teméticas en fuerte desarrollo (e.g. estabilidad del desarrollo, integracién y modularidad mogbtégicas,
otras). Se espera proporcionar una vision amplia del uso de la MG en biologia evolutiva, destacando la necesidad de aumentar el
esfuerzo de investigacion en esta disciplina, junto con llamar la atencién acerca de la utilidad de la MG como una hefaetiveenta
precisa, amigable y barata para cuantificar y estudiar la variacién morfoldgica.

PALABRAS CLAVE: Morfometria geométrica; Biologia evolutiva; Integracion; Modularidad; Asimetria fluctuante;
Dimorfismo sexual.

INTRODUCCION

La Comparaci(’)n de caracteres anatdomicos entre &Marcus, 1993) Estas herramientas permiten el estudio de
ganismos ha sido un elemento central de la biologia comjforma integrando el tamafio de los organismos, propor-
rada durante siglos. Histéricamente, la clasificaci¢gionando analisis robustos y herramientas graficas para la
taxon(')micay la Comprensién de la diversidad b|0|ég|ca hmantificacién Yy visualizacién de la variacion morfolégica
basado sus fundamentes estructuralmente en descripcidAti@ € interespecifica (Adanes al, 2013).
morfologicas (Adamet al, 2004). A principios del siglo
XX, la biologia comparada entré en una transicién entre el La MG permite el estudio de la forma, definida como
campo descriptivo y la ciencia cuantitativa, en la que el arlas propiedades geométricas restantes tras remover los efec-

lisis morfolégico tuvo una similar revolucién cuantitativalos de la escala, la rotacion y la traslacion de un objeto (Fig.
(Bookstein, 1998). 1) (Adams & Funk; Rohlét al, 1996; Rohlf & Slice, 1990).

Una técnica dentro de estos métodos de evaluacién de la

Sobre la base de esta revolucién matematica cuafifma, es la busqueda de componentes no-uniforme del
tativa, el estudio de la morfologia ha tenido un importanf@mbio de la forma (Thin Plate Spline), la cual representa-
énfasis gracias al desarrollo estadistico del analisis de la “ff2 todos los movimientos de los hitos, es decir, las varia-
ma”; esto hizo posible la combinacién de métodos estadigtiones locales y no lineales, indicando por tanto los cam-
cos multivariados y nuevas maneras de visualizar una 8§s producidos en sectores puntuales de la forma. Por lo
tructura (Adams & Funk, 1997). Esta “Sintesidanto, la MG ofreceria una mejor interpretacion bioldgica 'y
Morfométrica”, conocida actualmente como “Morfometrigonstituiria una herramienta grafica para la visualizacion y
Geométrica” (MG), permite un maximo aprovechamientguantificacion de la variacion morfolégica en diferentes
de la informacién geométrica que posee una estructura (RoHMtextos ecoldgicos y evolutivos (Adams & Rohlf, 2000;
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Scaling

Fig. 1. Pasos de la superposicion de Procusto ejemplificado en el cuerpo ej
plo en Ceroglossus: 1) escalamiento a un mismo tamafio de centroide, 2) tra
cién a un centroide comun, y 3) rotacion para minimizar la suma de distanc

cuadradas entre los hitos correspondientes.

cion sexual (Aliberet al; Bertinet al, 2002).

Sin embargo, pese a la potencialidad de estas
herramientas, los estudios de variacion
morfolégica han recibido una atencién mode-
rada (Browret al,, 1992; Thomast al., 1998;
Adamset al, 2004), principalmente por la ca-
rencia de exactitud estadistica en los métodos
de morfometria tradicional a nivel
intraespecifico. A pesar de esta carencia, va-
rios autores han proporcionado revisiones del
uso de la MG en diferentes areas de la ciencia
(Rohlf & Slice; Bookstein, 1991; Rohlf &
Marcus; O'Higgins, 2000; MacLeod & Forey,
2002; Adamset al., 2004; Slice, 2007; Toro-
Ibacacheet al, 2010; Lopert al, 2012; Parés-
Casanova & Martinez, 2013; Rios-Roéaal,
2013; Klingenberg, 2013; Adamesal., 2013).

De hecho existe una creciente utiliza-
cion de estos métodos, siendo evidenciable
en los registros de ISI Web of Knowledge,
que a la fecha sefialan 5582 articulos publi-
cados con la presencia de la palabra
ﬁ};ometrt morphometrics", existiendo asiun
Fﬁ%mento exponencial en los Ultimos 5 afos que

ega a mas de 300 (353 afio 2011) articulos

anuales (Fig. 2).

A Afio de méximo crecimiento
Origenes y Definiciones Los origenes de la
3301 MG nacen motivados en parte, por los estudios
300 | en las grillas deformadas de Thompson (1942).
El desarrollo de nuevas propiedades basadas
250 - en una teoria matematica coherente, capaz de
capturar la forma, hace que esta nueva
200 - morfometria haya sido denominada como
geométrica. Su recepcién fue acogida como una
150 4 “revolucion” para el mundo del analisis
morfolégico, debido a la gran potencialidad y
100 1 poder analitico de este nuevo método (Rohlf &
Marcus).
50 A
Los cimientos de la MG se basan en una
e e e ot BT 50 0 ol 1 00 <F LD P~ 005 =Lt matematica relativamente compleja (basada
SR ARS8 E3885000 enteramente en el lgebra matricial), y aunque
T oTEme T aaaaaaaaaaaaaas sus objetivos y su manera de proceder son
Fig. 2. Nimero de articulos en morfometria geometrica publicados al afio 2({gitivos (es una herramienta disefiada para

(registros de Web of Science).

proveer resultados visuales), es necesario es-
clarecer sus fundamentos, aunque por limita-
ciones de espacio sera de manera sucinta. En

Alibert et al, 2001; Benitez De La Fuergeal, 2010). Estos avances enla (ltima década han sucedido grandes e im-
el estudio de la morfologia, contribuyeron en un aumento significatigertantes avances en el desarrollo de esta ma-
del conocimiento en estudios taxonémicos, ecoldgicos, de la definiciéria, los cuales han permitido generalizar cier-

de especie frente a la dispersion geografica y en estudios de diferengeiestandares tedrico-practicos. Trabajos como
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los de Bookstein (1991) sobre la base histérica y el desareienes relativas de los hitos entre si. No obstante, mezclar
llo de las técnicas, Goodall (1991) en particular para la mgatos medidos en diferentes niveles de medicién, puede oca-
todologia Procusto (Dryden & Mardia, 1998) quienes realsionar problemas en algunos analisis multivariados, como
zan una sintesis detallada de la estadistica aplicable al eatysellos basados en matrices de varianza-covarianza. En
dio de la forma, Small (1996) quien da un estudio detalla@stos casos se recomienda la utilizaciéon de la matriz de co-
de la nocién y tipos de espacios de forma, son algunosrdelacion, pues permite una estandarizacion de los niveles
los ya clasicos desarrollos en MG. Posteriormentéde medicion, pese a que continda haciendo el analisis y la
Klingenberg & Mcintyre (1998) desarrollaron métodos paraisualizacién, alin mas abstractos. Otra solucion propuesta
el estudio de patrones de asimetria mediante MG, junto ces calcular todas las distancias inter-hitos existentes (idea
otros multiples autores que han contribuido en Isobre la que se fundamenta el enfoque morfométrico
estructuracion de la tecnica (McLeod & Forey; Polak, 2008Euclidean Distances Matrix o EDMA), lo cual también
Hallgrimsson & Hall, 2005; Zelditcét al, 2012). Para una estandarizaria la posicion relativa de los hitos, no obstante
introduccién detallada al campo de la MG, ver Zelddth inflaria el nGmero de variables y grados de libertad (Lele &
al. (2012). Richtsmeier, 2001).

Morfometria Tradicional vs. Morfometria Geométrica. Por su parte para estandarizar la variacion debida a
La morfometria lineal se caracteriza por la utilizaciéon de tamafio, se ha propuesto interpretar el primer componente
estadistica multivariada a problemas relativos a la forma (ReC1) de un analisis de componentes principales (PCA)
los organismos (Marcus, 1990). No obstante a diferenciaci@mo la variable que resume la variacion debida al tamafio,
la MG, sus datos primarios no son coordenadas cartesiamagntras que los componentes restantes representarian la
sino que distancias, indices o angulos (Tornese & Nabwaariacion debida a la forma (MacLeod, 2005). Lo anterior
2013; Cantiret al, 2013). Estos métodos rara vez presese fundaria una concepcion simplista de que el PC1 seria
van las relaciones geométricas del objeto de estudio durambesje de “solo-tamafio”, lo cual es equivocado. EI PC1 puede
el andlisis, lo que dificulta enormemente la visualizacién depresentar variacion debida al tamafio, pero este cambio no
los cambios morfolégicos. Como consecuencia de lo antéene por qué ser isométrico (Shea, 1985). Unicamente si el
rior, la generacion de graficos o visualizaciones de los ngrimer eje longitudinal posee una pendiente de uno con res-
sultados usualmente se hace a través de tablas poco intuitipasto a todos los demas ejes, se podria considerar que es
Otra importante diferencia surge en relacion a la estandsemétrico-multivariado y que no habria cambio de forma
rizacion de las variables. Aunque las distancias son inheaculado a cambio de tamafio. Sin embargo, en la mayoria
rentemente idependientes de la posicion y orientacién deale los casos bioldgicos (quizas todos), la pendiente es dife-
objeto del cual son obtenidas, no permiten ninguna remocidente a uno con respecto a los demas ejes, por lo que cual-
de los efectos de la escala/tamafio matematicamente conqpaer cambio en el eje de “tamafio” (PC1), iria acompafiado
rable a la obtenida en MG mediante el analisis de Procustte cambios en la forma. Es por esto, que algunos autores
han propuesto que el primer eje sea denominado “eje de
En general las estandarizaciones utilizadas darma tamafo-determinado”, y no eje de “solo-tamafio”
morfometria lineal, van desde la utilizacion de indices y préMcKinney & McNamara, 1991). Otras soluciones propues-
porciones, a la transformacién de las variables de distintas para remover el efecto del tamafio han sido la utilizacion
maneras. El problema de los indices reside en la carendéapuntajes Z y de variables de la forma de Mosimann
de una estadistica bien desarrollada para su tratamie(@arroch & Mosimann, 1985), que consisten en dividir cada
multivariado, asi como una artificiosa disminucién de laariable por la media geométrica de la muestra. Esta
varianza (Atchleyet al, 1976). Las distancias por su parteestandarizacién en teoria permitiria remover, al menos par-
poseen la limitacion de que resulta complicado preservardialmente el efecto del tamafio, aunque sus fundamentos
informacion relacionada a las posiciones relativas de los higestadisticos no son muy robustos (Darroch & Mosimann).
entre si. Por ejemplo podrian existir multiples formas con
un mismo valor de distancia entre sus puntos mas distales, Las herramientas de la MG poseen grandes ventajas
sin que estas distancias sea equivalentes u homologas. lBamaparativas en relacién a la morfometria lineal, pues en-
solucionar problemas como el anterior, muchas veces setfegan una descripcion precisay certera de las formas biolo-
propuesto al analisis multivariado conjunto de distanciasgicas, ademas de permitir una adecuada visualizacion, in-
valores angulares entre tres hitos (estos Ultimos poseeneigretacion y comunicacion de los resultados (Zelditch
cualidad de ser invariantes a la localizacién, orientaciénag, 2004, 2012). La MG permite visualizar complejas dife-
incluso el tamafio) (Slice, 2005). Combinando los valorgsncias entre distintas formas biolégicas, junto con la pues-
de las distancias utilizadas para construir un angulo, jurttba prueba distintas hipétesisestadisticas sustentadas firme-
con su respectivo valor angular, permite preservar las pasiente en una base matematica adecuada.
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Medida de Estabilidad del desarrollo: Asimetria Fluc- tificar otros tipos de variaciones en el desarrollo, tales como
tuante. La estabilidad del desarrollo (ED) se define comoambios en la morfologia en relacién con la mutaciéon en
la capacidad de un organismo para producir un fenotipo pggeenes responsables del desarrollo. Fondon & Garner (2007),
determinado por un disefio corporal adaptativo, bajo un cdnpotetizan que en craneos de perros las simples asimetrias
junto de condiciones genéticas y ambientales especificgasrfoldgicas son producidas por el incremento de mutacio-
(Waddington, 1942). Por tanto, refiere a las capacidades ires en el desarrollo (variaciones en factor de transcripcion
trinsecas de un individuo para resistir accidentes y perttiRunx2” correlacionado con la seccién facial del perro), lo
baciones durante su crecimiento y desarrollo (Clarke, 1998Je es confirmado a través de modelos de hitos 3D.
La capacidad de un organismo para producir un fenotipo
ideal, pese a las perturbaciones encontradas durante el degagracion morfolégica y modularidad. La integracién
rrollo, reflejan el mecanismo causal de la ED. Esta capaaiorfoldgica, es un fenémeno que se reconoce como la va-
dad es utilizada para evaluar variedad de tipos de estrés yidaion coordinada entre rasgos funcionales y del desarrollo
capacidad genotipica de corregirlos (Auffetyal, 1999). de los organismos (Olson & Miller, 1958), mientras que
A menudo se denomina inestabilidad del desarrollo (ID)@mo contraparte, la modularidad se define como la divi-
ruido del desarrollo (RD) a la tendencia de un sistema d&bn de sistemas del desarrollo en componentes parcialmente
desarrollo para producir cambios morfolégicos como redisociados que se encuentran integrados partir de distintos
puestas a perturbaciones aleatorias (Klingenberg, 200@yeles de organizacion biolégicas (Klingenberg, 2008). El
Nijhout & Davidowitz, 2003). estudio de estas relaciones morfolégicas ha tomado alta
importancia en los ultimos 10 afios, debido al creciente in-
La herramienta de medicién mas utilizada para esterés en el estudio de fenotipos complejos, evo-devo, mapeo
mar la ED es la Asimetria Fluctuante (AF) (van Valen, 1968gnotipo-fenotipo, entre otras tematicas (Pigliucci & Preston,
Palmer & Strobeck, 1986; Clarke; Pither & Taylor, 2000)2004; Klingenberg, 2003, 2004, 2008). La integracion
La AF es una medida de las pequefas desviaciones al amarfolégica se estudia mayoritariamente a partir de la
que ocurren entre el lado izquierdo y derecho de rasgestimacion de la covariacién de rasgos, pudiendo existir di-
bilateralmente simétricos (van Valen). La principal idea eflerentes grados en la fuerza de covariacion entre caracteres.
el uso de la AF como medida de ID, es que el lado izquidtsto seria indicativo de que tan vinculados se encuentran el
doy derecho (I — D) de un organismo puedan ser vistas commm con el otro, por tanto los patrones de covariacién se
replicas independientes de un mismo desarrollo, donde krsfocarian en como cambio especificos en los caracteres
lados corporales de un individuo compartirian un mismacurren coordinadamente. De esta manera la fuerza de inte-
genotipo en un ambiente homogéneo (Klingenberg, 2008yacién entre caracteres en morfometria geométrica, se ba-
En otras palabras, los factores determinantes del desarrgiiwia en la distribucién o variacién de estos cambios sobre
del lado | y D serian idénticos, por lo que en condiciondas dimensiones en el espacio fenotipico (Klingenberg,
ideales se esperaria para éstos una simetria perfecta (Auft@98). Estudios morfoldgicos tradicionales de integracion
et al; Klingenberg, 2003). se sustentaron en la funcién de los eigenvalues sobre la
matrices de correlacion de distancias lineales (Chewrud
En los ultimos afos, la bausqueda de nuevos métodals 1983; Wagner, 1984, 1990). No obstante, actualmente
mas precisos para cuantificar la variacion de la asimetrialarmayor parte de estos analisis son desarrollados mediante
los individuos, ha llevado a la incorporacién de la MG comlas herramientas de la morfometria geométrica (Willmore
una herramienta que permite visualizar y cuantificar carat al, 2006; Young, 2006; Miteroecker & Bookstein, 2007;
bios directamente desde la forma, reduciendo la tasa de eKlingenberg, 2008; Goswami & Polly, 2010; Klingenberg,
de medicion presente frecuentemente en las mediciones 204.3).
morfometria tradicional y permitiendo la estimacion de va-
riaciones mas sutiles y exactas para el calculo de asimetria  Por otra parte, la modularidad ha sido considerada
(Klingenberg & Mclntyre; Auffrayet al; Zelditchet al, como un importante principio organizaciowi los siste-
2008; Debatt al, 2009; Benitez, 2013, Bravi & Benitez,mas bioldgicos, el cual también se manifestaria a un nivel
2013). White & Searle (2008) investigaron el uso de la M@norfolégico (Klingenberg, 2009). Un médulo ha sido tradi-
a través de la asimetria fluctuante como proxy morfoldégiaonalmente definido como una unidad dentro de la cual existe
para cuantificar la diversidad genética de musarafias (Sotema alta integraciéon de muchas y/o fuertes interacciones, pero
araneus) en diferentes islas. Su estudio cuantificé la asimee a su vez son relativamente independientes de otras de
tria del lado izquierdo y derecho de la mandibula de e&sas unidades (Klingenberg, 2008). Dependiendo del proble-
musarafia, en la que encontraron una pequefia relacion emaede investigacion, asi como del nivel de organizacion bajo
la diversidad genética y la asimetria fluctuante de los indinalisis, la naturaleza de las interacciones puede variar (i.e.
viduos. La utilizacion de esta herramienta ha permitido cugmdeden ser genéticas, del desarrollo y/o funcionales). Desde
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un punto de vista morfométrico, estas interacciones se manifestarian comaigmos del desarrollo morfolégico alar se
fuerte covariacion de los componentes dentro de un médulo, y una dédddcionan con el intercambio gaseoso.
covariacion entre distintos modulos (Klingenberg, 2009). Variados estudiodro modelo morfolégico cominmente
modularidad morfolégica han sido desarrollados en los Ultimos afios tantaiizados en estudios de integracion y
aplicacion (Klingenberg, 2013), como en el desarrollo teérico de la determimepdularidad han sido las mandibulas de
cion modular (Goswami & Polly; Klingenberg, 2013), asi como también ennteamiferos, tales como roedores o murcié-
generacion de software para el andlisis de covariacion entre caracteredggag. Estas se han utilizado tanto para
coeficiente RV en Klingenberg, 2009) evaluar radiacion adaptativa por preferen-
cias nutricionales (Monteiro & Nogueira,
Por ejemplo, Klingenberg & Zaklan (2000) utilizan las herramient2910, 2011; Nogueirat al, 2009), como
de la MG, para evaluar la integracion del ala en Drosophila melanogastenbién para medir la independencia re-
hipotetizando que las alas anteriores y posteriores son unidades del desaatila de las partes de las mandibulas en
que varian de forma independiente. Sus resultados muestran que estos carages y Ultimamente también en aves
teres no varian localmente, concluyendo asi que la variacién inter-individ(idlingenbertet al, 2003, Klingenberg &
asi como las perturbaciones en el desarrollo (AF) modelarian la morfoldgaugan-Lobon, 2013).
mediante procesos una integracion de los procesos del desarrollo. Por su par-
te, Klingenberg & Leamy (2001), utiliza las herramientas de la MG aplicadas A modo de ejemplo, en el presente
a la asimetria fluctuante, con la finalidad de evaluar los efectos en la estabdlbajo se analizaron 77 craneos humanos
dad del desarrollo alar en Bombus empatiens. El patron de covariacion de daales fueron digitalizados utilizando un
forma con respecto a la asimetria fluctuante, logré6 demostrar que los meseaner laser Nextengine Inc., tras lo cual

a) b)
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se generaron una serie de modelos
tridimensionales en donde 24 hitos
tridimensionales fueron colectados (Fig
3.). Se desed poner a prueba la hipotesis
de modularidad del craneo en base a ori-
genes embrionarios diferenciales
(Ackermann, 2005; Bastir & Rosas, 2005;
Mitteroecker & Bookstein, 2008). Se esti-
mo6 el coeficiente RV (analogo
multivariado de una correlacién) para ana-
lizar la independencia relativa de los hi-
potéticos modulos, y luego se procedi6 a
evaluar el nivel de integracién morfolégica
de estos mismos, mediante un analisis de

— dos blogues de minimos cuadrados (PLS)
. (Klingenberg, 2009). Nuestros resultados
confirman el comportamiento modular del
neurocraneo y esplacnocraneo (RV: 0.366;
% de particiones alternativas con un valor
RV menor al de los médulos hipotéticos:

Fig. 3. Ejemplo de aplicacién de la MG para el analisis de modularidad e integraééz%; p—.\,/alor tras 1090 rondas, de
morfolégicas: a) Hitos 3D in situ sobre un modelo 3D, Arriba: Vista anterior del cRgrmutacion: <0,001), asi como una inte-
neo mostrando los hitos seleccionados, Centro: Vista lateral de los hitos utilizag8Ccion morfolégica moderada entre cara
Abajo: Vista inferior de los hitos usados. Los 10 hitos visibles en la vista anterioysbOvedas 0seas (correlacién entre los
usaron para determinar el modulo esplacnocraneal, mientras que los 14 restantepdgitajes del PLS1: 0,78; % de la
nieron al neurocraneo; b) Histograma de la distribucion de los coeficientes RV geng#arianza total explicada: 39,4%; p-va-
dos por permutamén, Iaflecha_ ml_Jest_rrfl que nuestra hlp(’)te3|s_s_e, encuentra en e_I Bi'ras 1000 rondas de permutacion:
mo |ng|er(_jo de la curva de dlstr!bumon, s_le_ndo una las partlmon con el coef|0|qj1b=02)_ Esto puede ser interpretado como
RV méas bajo (RV: 0,366; porcentaje de particiones alternativas con un valor RV menor p
al de los médulos hipotéticos: 4,7%; p-valor tras 1000 rondas de permutacion: <O.(ﬂ)"i : €l des,arrono entre . neurocraneo y
c) Gréfico de covariacion del primer par de ejes singulares (PLS1) para los 77 indV placnocraneo _es C(_)(,)rd'nado' no obstan-
duos analizados, se observa una integracién morfoldgica moderada entre cara y fpv&sta coordinacion se estructura
das 6seas (correlacion entre los puntajes del PLS1: 0,78; % de la covariaza total égiularmente, permitiendo una relativa
cada: 39,4%; p-valor tras 1000 rondas de permutacion: 0,002). independencia entre las {&s.
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Dimorfismo Sexual y Evolucion de la FormaEl di- epifendmenos de las vias del desarrollo de los organis-
morfismo sexual es una de las fuentes mas notables y g@s (Rieppel, 2006). Estudios de la forma en insectos
neralizadas de la variacién fenotipica en animales y plaeledpteros han sefialado que el dimorfismo sexual se
tas, por lo cual, a despertado un alto interés en la biologtacentra generalmente en dos secciones de la forma cor-
evolutiva (Fairbairn & Preziosi, 1996). Las diferenciaporal: tanto en la seccién abdominal, donde estas varia-
sexuales apreciables en los caracteres morfoldgicos de mianes de dimorfismo se asocian son de caracter adaptativo
chos y hembras son un fenémeno comun en muchos taedido a la presencia de huevos en hembras, como en la
de animales, siendo mas conspicua la variacion en el $accion pronotal asociados a la competencia macho-ma-
mafo y la forma del cuerpo (Benitez De La Fuehtd; cho producto de variaciones en la proporcién sexual en
Gannon & Racz; Galdames & Zavando, 2012). La histéas poblaciones (Benitez De La Fueetal; Benitezet

ria evolutiva, las vias del desarrollo y el disefio estructat., 2013). Otros estudios han utilizado la variacion
ral son las principales restricciones de la diversificaciGqeométrica de la forma alar en insectos como caracter de
fenotipica (Cheveruet al, 1985). Sin embargo, estos treslimorfismo, siendo la variacién geométrica integrada de
agentes constituyen un todo integrado debido a que las venas se diferencian entre machos y hembras (Benitez
restricciones histdrico-evolutivas y de disefio soet al, 2011).

.|I1"I| :

Puntaje Discriminante

b)

Frecusncia

016 000 0.16 03z

Fig. 4. Ejemplo de aplicacion de la MG para el analisis del dimorfismo sexual: a) Vista lateral de un craneo humano arqueoldgic
mostrando los 19 hitos utilizados; b) Gréfico de clasificacion de la puntajes para los 120 individuos analizados trasda dstima

funcion discriminante, (gris oscuro: individuos femeninos; gris claro: individuos masculinos), se observa un esperalkéersebielap

para una especie con un moderado nivel de dimorfismo sexual, aunque se encontraron diferencias significativas entfid dbsligng(sos

T2: 173.4452; p-valor: <0,001; 86,2% y 85,5% de individuos correctamente clasificados para individuos femeninos y masculinos re

pectivamente); c) Funcion de placa delgada (TPS) entre el consenso poblacional y los consensos masculino (izquierda) y femenino

(derecha). Los puntos negros representan los hitos, las grillas representan las deformaciones entre los especimeneas, lanientras g
escala de grises representa a los factores de expansion (colores mas oscuros son indicativos de una mayor expansigselaeal). Se
que gran parte de las diferencias entre sexos se concentran en las area mastoidal y rostral, con una mayor expansitas @ éssas z
especimenes masculinos.
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La evolucion del dimorfismo sexual ha sido ambién hubo diferencias significativas en el tamafo del
pliamente documentada; sin embargo, la mayoria de mentroide entre ambos sexos (t-test: -2.6479; p-valor:
estudios se han referido a la diferencia del tamafio en#809), siendo los individuos femeninos mas pequefios.
sexos opuestos, mientras que la variacion de la forma
ha sido mucho menos investigada (Lande, 1980; Lande
& Arnold, 1985; Hedrick & Temeles, 1989; Fairbagh CONCLUSIONES
al., 2007). No obstante, la mayoria de los estudios del
dimorfismo sexual de la forma, han tratado a este ulti-
mo como un caracter diagnostico para identificacion La incorporacion de nuevas técnicas que determi-
sexual o en analisis ontogenéticos (Ohiggirat, 1990; nan y sectorizan la variacion de la forma tanto para ani-
Pretorius, 2005; Valenzueét al, 2004). Mas aun, las males o plantas esta siendo actualmente un tema muy
investigaciones que han considerado la evolucion digbatido (Lawing & Polly, 2010, Adanes al). La MG
dimorfismo sexual, han cubierto sélo algunos aspectss presenta como una posible solucion, debido a su ca-
en un limitado nimero de taxa como: la evolucién dehlcidad de unificar e incorporar diferentes metodologias
craneo en primates (Leigh, 2006; Schaefel., 2004), las cuales se unifican para cuantificar y visualizar la for-
las proporciones y dimensiones en cuerpos de lagartna de multiples maneras. Diversos trabajos han estable-
(Butler & Losos, 2002; Butleet al., 2007), tritones cido relaciones entre la asimetria fluctuante de la forma
(Malmgren & Thollesson, 1999) o en moscay las variaciones en la diversidad genética. No obstante
(Bonduriansky, 2006), y la variacion de la forma en lasstas asociaciones son relativamente leves, probablemen-
cabezas en insectos (Atchley, 1971), y la variacion del debido a la ausencia de un método estandarizado a
dimorfismo sexual en las alas de Drosophilaeguir. Una opcion que los cientificos estan siguiendo,
(Gidaszewskiet al, 2009) o de la forma corporal enes combinar estas técnicas avanzadas morfométricas, uni-
escarabajos (Benitez De La Fuegital; Benitezt al, ficando metodologias junto a estudios moleculares y
2013). genéticos, para asi poder obtener resultados con eviden-

cia total dentro de los analisis, No obstante estudios que

Se ha sugerido que el nivel de dimorfismo sexualezclan patrones de movimiento y biomecanica también
esqueletal en craneo humanos es relativamente mode@ parte importante del crecimiento de este nicho de
do o leve en comparacién a otros primates (Frayerivestigacion (Adamst al).

Wolpoff, 1985; O'Higgin®t al; Rosas & Bastir, 2002).

Variadas lineas de evidencia sustentan que existe una Esta revision pretendié entregar una perspectiva
estrecha relacion entre las estrategias socio-reproductigagplia del uso de la MG para algunos de los diferentes
y el nivel de dimorfismo sexual (Kappeler & van Schaikambitos de la biologia evolutiva, propugnando la nece-
2002). En la presente revision decidimos analizar la cléidad de aumentar el esfuerzo investigativo en esta dis-
sica problematica acerca del nivel de dimorfismo sexuaplina, junto con llamar la atencién acerca de la utilidad
en la forma de craneos humanos, utilizando para esi®la MG como una herramienta efectiva, precisa, ami-
las herramientas de la MG 2D (Fig. 4). Una muestra dable y barata para cuantificar y estudiar la variacion
120 craneos humanos (femeninos: 65; masculinos: 5Bprfolégica en una escala evolutiva.

fue fotografiada de manera estandarizada en vista late-

ral, y las diferencias debidas a escala, traslacion y rota-

cion fueron removidas mediante un andlisis de Procus&GRADECIMIENTOS

Tras esto, se realizdé un andlisis discriminante para dis-

tinguir entre individuos masculinos y femeninos. Nues-

tros resultados muestran que existen diferencias signifi-  Agradecemos a Philippe Menecier (Musée de
cativas entre ambos sexos (Hotelling's T2: 173.4452; iHomme, Paris) y a Manuel Arturo Torres (Museo G.
valor: <0,001), no obstante un esperable sobrelapamieht Paige, San Pedro de Atacama) por el acceso a los
para una especie con moderado dimorfismo sexuaespecimenes arqueoldgicos bajo su cuidado. Gracias
nivel morfoldgico esqueletal (86,2% y 85,5% de indivitambién a German Manriquez por el apoyo a esta in-
duos correctamente clasificados para individuos femeestigacion y a Stephan Piischel y Katherine Avendafio
ninos y masculinos respectivamente). La funcién de T®r la edicion de algunas de las figuras aqui presenta-
mostré que gran parte de las diferencias entre sexoglas. Este trabajo fue financiado parcialmente por el
concentran en las area mastoidea y rostral, con una fmesgrama de Investigacion Asociativa Anillos en Cien-
yor expansion de estas zonas en los especimenes mas-y Tecnologia ACT N° 096 y por Becas Chile,
culinos. En concordancia con lo recién sefalado, ta@enicyt-PCHA/2012/73130010 (TP).
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BENITEZ, H. A. & PUSCHEL, T. A. Modelling shape variance: geometric morphometric applications in evolutionary biologdy.
Morphol., 32(3)998-1008, 2014.

SUMMARY: The comparison of anatomical traits between organisms has been a central topic in comparative biology. Historically,
taxanomic classification and biological diversity understanding have been based on morphological descriptions. Derived from a
mathematical quantitative revolution, morphological studies have experienced an important renewal due to the developpgent of sha
analysis rooted in statistical multivariate methods and novel visualisation techniques. The aim of the present revievidis &m pro
updated perspective regarding the progress in geometric morphometrics (GMM) applied to evolutionary biology, as weltagintrodu
to cutting-edge subjects (e.g. developmental stability, modularity, morphological integration, among other themes). &pestids
to provide a broad point of view with respect to the appliaction of geometric morphometrics in evolutionary biology, higtitgghti
usefulness as an effective, accurate, user-friendly and inexpensive method to quantify and study shape variation.

KEY WORDS: Geometric morphometrics; Evolutionary biology; Integration; Modularity; Fluctuating asymmetry; Sexual
dimorphism.
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