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RESUMEN. Las orbitas de los primates Haplorrhini son particulares dentro de los mamiferos por
estar completamente separadas de la fenestra temporal y rodeadas por hueso, ser convergentes, estar
frontalizadas y proveer la base para el desarrollo de un notorio forus supraorbitario. Estas
caracteristicas han sido descriptas, algunas como adaptaciones al habito de vida y otras como
resultado de reacomodaciones estructurales de las matrices funcionales del craneo. El objetivo de este
trabajo es analizar los cambios morfoldégicos de las orbitas en una muestra ontogenética transversal de
Pan troglodytes y su asociacion con estructuras adyacentes a fin de discutir implicancias estructurales
y funcionales. Se utilizaron 52 imagenes de tomografias computadas de craneos de Pan troglodytes
desde 8 meses de vida postnatal hasta adultos. Se registraron landmarks y se tomaron medidas
volumétricas y lineales que permitieron extraer variables angulares y proporciones. Se realizd
ANOVA, regresiones lineales y parciales y Analisis de Componentes Principales. Los resultados
indican que los rasgos de valor adaptativo (funcionales) de la orbita de Pan troglodytes se establecen
tempranamente en la ontogenia y no varian durante el periodo postnatal, mientras que su relaciéon con
estructuras adyacentes muestra importantes cambios.

Palabras clave: Torus supraorbital, Craneo, Chimpancé, Vision

ABSTRACT. Ontogeny of the orbits of Pan troglodytes: structural and functional implications.
The orbits of Haplorrhini primates are distinct among mammals because they are completely
separated from the temporal fenestra and surrounded by bone; they are also convergent and
frontalized, and provide the basis for the development of a notorious supraorbital forus. These
characteristics have been described both as adaptations to their life habits and as resulting from
structural rearrangements of the skull functional matrices. The goal of this work is to analyze
morphological changes of the orbits in a transversal ontogenetic sample of Pan troglodytes and their
association with adjacent structures in order to discuss structural and functional implications of these
changes. We used 52 computerized tomography images of Pan troglodytes skulls ranging in age from
8 months to adults. Landmarks were recorded; in addition, volumetric and linear measurements were
taken to extract angular variables and proportions. ANOVA, linear and partial regressions and
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Principal Component Analysis were performed. Our results indicate that the adaptive (functional)
traits of the orbits in Pan troglodytes are set early in ontogeny and do not vary during the postnatal
period, whereas their relationship with adjacent structures undergoes major changes.

Key words: Supraorbital torus, Skull, Chimpanzee, Vision

RESUMO. Ontogenia das orbitas em Pan troglodytes: implicacées estruturais e funcionais.
As Oorbitas dos primatas Haplorrhini sdo peculiares entre os mamiferos por serem completamente
separadas da fenestra temporal e rodeadas por osso, serem convergentes, estarem frontalizadas e
proporcionarem a base para o desenvolvimento de um notdrio toro supraorbital. Algumas destas
caracteristicas foram descritas como adaptagdes ao habito da vida, enquanto outras como resultado de
rearranjos estruturais das matrizes funcionais do cranio. O objetivo deste trabalho consiste em analisar
as alteragdes morfoldgicas das orbitas em uma amostra ontogenética transversal de Pan troglodytes e
sua associacdo com estruturas adjacentes, a fim de discutir implicagdes estruturais e funcionais. Foram
utilizadas 52 imagens de tomografias computadorizadas de cranios de Pan troglodytes de 8 meses de
vida pos-natal a adultos. Foram registrados landmarks e tomadas medidas volumétricas e lineares que
permitiram extrair variaveis angulares e proporgdoes. ANOVA, regressoes lineares e parciais € Analise
de Componentes Principais foram realizadas. Os resultados indicam que as caracteristicas de valor
adaptativo (funcionais) da orbita de Pan troglodytes se estabelecem no inicio da ontogenia e ndo
variam durante o periodo pds-natal, enquanto sua relagdo com as estruturas adjacentes mostram
alteracdes significativas.

Palavras-chave: Toro Supraorbital, Cranio, Chimpanzé, Visdao

Introduccion

Las orbitas son cavidades ubicadas a ambos lados del craneo que alojan al globo ocular y a varios
de sus anexos como la glandula lagrimal, musculos ciliares, nervios, venas, grasa, entre otros tejidos,
que son en su mayoria de origen neural (Sperber, 2001). En los primates de la familia Hominidae las
orbitas constituyen la region superior de la cara y se presentan como dos cuencas dseas en forma de
conos conformadas por numerosos huesos (etmoides, esfenoides, frontal, cigomatico, maxilar y
lagrimal). De esta forma, su techo constituye a la vez el piso del neurocraneo anterior, mientras que su
pared lateral interna esta contacto con importantes pasajes aéreos; su pared lateral externa, en tanto,
esta en contacto con musculatura masticatoria (Ankel-Simons, 2010). A diferencia de lo que sucede en
mamiferos con craneos relativamente plesiomorficos como los canidos (Finarelli & Goswami, 2009),
las orbitas de los primates Haplorrhini se caracterizan por estar completamente separadas de la
fenestra temporal por la presencia de un proceso dorsal del hueso cigomatico o barra postorbital. Es asi
que adquieren su forma conica desde el margen externo (base) hasta el foramen optico (apice) que
comunica las drbitas con el endocraneo (Ankel-Simons, 2010). Segin Ravosa ef al. (2000), siguiendo
a Cartmill (1972), el hecho de que la cavidad orbitaria esté rodeada por hueso y separada de la
musculatura temporal permite a los primates mantener una gran agudeza visual durante la masticacion.

En primatologia, las oOrbitas revisten de gran importancia en la discusion morfo-funcional y
evolutiva (Ross, 1995; Ankel-Simons, 2010). En primates Haplorrhini son convergentes y estan
frontalizadas, lo cual asegura la vision estereoscopica -es decir, en tres dimensiones- por superposicion
de los campos visuales de ambos ojos (Heesy, 2004), lo que se ha interpretado histéricamente como
una adaptacion a la vida arboricola (Cartmill, 1972). La convergencia se evidencia como un angulo
diedro muy agudo entre el plano sagital y el plano de la pared lateral externa. Otras medidas
funcionales o adaptativas de la orbita son el angulo de apertura lateral (o retraccion del margen orbital
externo) y el indice circumorbital (relacién del ancho con respecto a la altura de la abertura orbital
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externa). Un aumento de cualquiera de ambas medidas implica una ampliacién del campo visual
lateral al mover el ojo (eye motion visual field), aunque no de la estereoscopia (Denion, 2014). En los
primates, el indice circumorbital tiende a 1 debido a que presentan oOrbitas circulares o cuadrangulares
(Kobayashi, 2001). Diversos estudios miden dichas variables sobre, o con respecto a, el plano neuro-
orbital (plano que intersecta los foramenes orbitales y los puntos medios entre el supra e infra-orbital
de cada orbita [Denion, 2014, 2015; Strait & Ross, 1999]) para discutir hipotesis funcionales
relacionadas a la vision, ya que se supone que representa la linea horizontal de visién cuando la cabeza
se encuentra en estado de reposo.

Estudios ontogénicos de Homo sapiens (Barbeito-Andrés, 2014; Sardi & Ramirez Rozzi, 2005)
indican que la mayor parte de la morfologia y el tamafio orbital se establece en los primeros afios de
vida y muestra cambios menores hasta la etapa adulta. Asimismo, y no obstante la cantidad de
elementos que conforman la cavidad, sus rasgos estan fuertemente integrados, en mayor medida con el
neurocraneo anterior y mas débilmente con la cara (Barbeito-Andrés et al., 2016). Sin embargo, poco
se sabe sobre los cambios ontogénicos de la drbita de otros primates en cuanto a su posicion relativa a
otras estructuras y menos aun en cuanto a aquellos cambios que puedan afectar el campo visual.

Segun la Hipotesis de la Matriz Funcional (Moss & Young, 1960), las estructuras 6seas del hueso
se reacomodan por modificaciones en las matrices funcionales que contienen. De esta manera, la
forma y el tamaio de la boveda craneana y las orbitas son un subproducto de cambios en el cerebro y
las meninges para la primera, y del globo ocular y sus anexos para las segundas. Asi, aun cuando estas
estructuras se solapan y comparten determinados huesos, cada estructura actia como una unidad
morfo-funcional diferente y varian independientemente una de la otra. La flexion basicraneana es
reconocida como una variable integradora de la morfologia facial general y su relacion con el
neurocraneo. Su estudio es frecuente en la bibliografia craneologica y trabajos previos han sugerido
que ejerce influencia sobre el desarrollo facial (Bastir & Rosas, 2004; Lieberman & McCarthy, 1999;
Lieberman et al., 2000).

Un aspecto estructural de la relacion del neurocraneo con las orbitas en particular es que
proporciona una interface para el desarrollo del torus supraorbitario (TSO). El TSO es un rasgo propio
del hueso frontal de los primates y forma el limite entre la parte escamosa del mismo y las orbitas. Pan
troglodytes se caracteriza por presentar un gran desarrollo del TSO durante la adultez a la vez que un
importante incremento postnatal tanto del neurocraneo como de la cara (Bastir & Rosas, 2004). Se ha
propuesto que el TSO esta asociado al crecimiento facial y resultaria de las presiones por estrés
masticatorio (Hylander et al., 1991a, 1991b; Bookstein et al., 1999; Prossinger et al., 2000; Russell,
1985). Esta hipotesis ha sido ampliamente resistida (Ravosa, 1991a, 1991b; Ravosa et al., 2000;
Kupczik et al., 2009) y se ha propuesto también un modelo espacial que involucra relaciones
estructurales entre el neurocraneo y la cara (Shea, 1986; Vinyard & Smith, 2001). Dicho modelo
espacial es el que mejor explica la evolucion del TSO: este se desarrollaria al reducirse la
superposicion entre las oOrbitas y el neurocraneo (figura 1), ya sea por una proyeccion anterior de la
cara o por un cambio en la relacién angular entre las orbitas y la base del neurocraneo, lo que se
conoce como kyphosis orbital (Ross & Henneberg, 1995; Strait & Ross, 1999).

Mas alla de la simple hipétesis del origen arboricola de los primates, la bibliografia sobre los
aspectos adaptativos del disefio orbital es muy reciente y son enteramente trabajos comparativos
interespecificos. Se desconoce como se adquiere la convergencia y frontalizacion orbital e incluso si
sufre cambios en la ontogenia post-natal. Ademads, a pesar de la abundante discusion del TSO, no
existen trabajos que analicen su ontogenia completa en una especie y como ésta se correlaciona con
otros cambios en estructuras adyacentes que permitan discutir hipdtesis sobre su desarrollo y
evolucion. Solo Ravosa (1991b) sigue una similar estrategia en el estudio de Macaca fascicularis,
donde realiza una gran critica a los modelos biomecanicos. Es por esto que el objetivo de este trabajo
es analizar los cambios morfoldgicos de las drbitas en una muestra ontogenética transversal de Pan
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troglodytes y su asociacion con estructuras adyacentes a fin de discutir implicancias estructurales y
funcionales. Se pusieron a prueba las siguientes hipoétesis:

1. La relacion estructural de las orbitas con regiones adyacentes del craneo es la esperada segiin
el modelo espacial para el desarrollo del TSO.

2. La forma (shape) de las orbitas es constante a lo largo de la ontogenia, es decir, varia
independientemente del crecimiento (aumento de tamafo).

sp.; ¢) Homo erectus; d) Homo sapiens.

Materiales y Métodos

Se utiliz6 una base de datos de imagenes de tomografias computadas (TCs) del craneo de 52
individuos de Pan troglodytes. Los craneos se encuentran depositados en el Muséum National
d’Histoire Naturelle (Paris, Francia) y fueron escaneados con un equipo General Electric® CT
(Genesis Hispeed RP) en el Hospital Quinze Vingt (Paris) en cortes coronales seriados de 1 mm de
espesor (1 voxel = 1 mm’). La muestra se conforma por individuos desde los 8 meses de vida postnatal
hasta adultos, mayoritariamente de sexo conocido (tabla 1). La edad fue estimada en un estudio previo
(Sardi et al., 2014), siguiendo la metodologia de Kuykendall (1996). Para algunos analisis estadisticos
los individuos fueron clasificados en grupos etarios segin la erupcion de los molares (tabla 1). Las
imagenes se analizaron con la version de prueba de Avizo 6.0.

En primer lugar, se realizd una reconstruccion tridimensional de las imagenes de TC del craneo
seleccionando aquellos véxeles que superaran un umbral de -600 unidades Hounsfield, definido
previamente de forma empirica. Por un proceso de segmentacion automatico se aisld la superficie
endocraneana de cada individuo y se calculo el volumen endocraneano con todos aquellos voxeles
que quedaran dentro de dicha reconstruccion o6sea.

En segundo lugar, sobre las reconstrucciones completas de los craneos se registré un primer set de
27 landmarks (tabla 2, figura 2). Sobre las coordenadas de landmarks se realizd Analisis Generalizado
de Procrustes orientado segin dos planos: el plano sagital de simetria y el plano neuro-orbital (figura
3a). Esto permitié extraer el tamaifio del centroide (TC) como variable de tamafio general del craneo
y coordenadas Procrustes que aislan la variacion de forma —shape- (Kendall, 1977). A partir de estas
ultimas se estimaron distancias lineales de interés, las cuales se utilizaron para calcular las variables
angulares y de proporciones descriptas a continuacion; la flexion basicraneana (figura 3b), entendida
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como el angulo formado entre basion-se/la-foramen caecum, la divergencia orbital, entendida como
el angulo formado entre la pared lateral externa de la oOrbita y el plano sagital; la retraccion del
margen orbital externo, entendida como el angulo formado entre un plano perpendicular tanto al
sagital como al neuro-orbital y el margen orbital externo (figura 3c¢); sobre el ultimo plano descripto se
calculo el indice circumborbital (conocido en la bibliografia como W/H) como ancho de la orbita
(distancia ectoconquio-dacrion) sobre la altura de la orbita (distancia supraorbital-infraorbital) (figura
3d); la proyeccion orbital (proporcion de la orbita que se encuentra extruida anteriormente con
respecto al endocraneo) se calculo a partir de tres medidas lineales proyectadas sobre el plano sagital y
paralelas al plano neuro-orbital: largo del endocraneo (anterofrontal-posteroccipital), largo de la orbita
(dacrion-foramen optico) y largo total (posteroccipital-dacrion) y se realizd el siguiente calculo:
proyeccion orbital = (largo total — largo del endocraneo) / largo orbital. (figura 3e); la kyphosis
orbital se calcul6é como el angulo formado entre foramen caecum-sella-supraorbital (figura 3f).

Tabla 1. Composicion de la muestra. MO: individuo no posee ningun molar definitivo emergido. M1:
individuo presenta solo el primer molar definitivo emergido. M2: individuo presenta los primeros y
segundos molares definitivos emergidos. M3: denticion completamente emergida.

Sexo
Edad dental Macho Hembra Desconocido Total
MO 2 4 3 9
M1 7 3 3 13
M2 2 5 - 7
M3 11 12 - 23
Total 22 24 6 52

Tabla 2. Landmarks registrados en todo el craneo.

Nimero Landmark
1 Basion
2 Foramen caecum
3 Sella
4y5 Foramen o6ptico
6y7 Dacrion
8y9 Supraorbital
10y 11 Frontomalar
12y13 Infraorbital
14y 15 Ectoconquio
16y 17 Cigion
18 Nasion
19 Glabela
20y 21 Porion
22y23 Minimo ancho neurocraneal
24 Vertex
25 Opistocraneo
26 Polo occipital izquierdo
27 Polo frontal izquierdo

Por ultimo, para describir la ontogenia de la region supraorbital se registrd un segundo set de 33
landmarks y semilandmarks que representan el TSO segun tres curvas de facil identificacion: la curva
supraciliar, la maxima proyeccion del TSO y el estrechamiento post-orbitario (tabla 3, figura 4). Los
semilandmarks fueron punteados en cambios notorios de la curvatura o, en ausencia de dichos
cambios, equidistantemente unos de otros. Con la configuracion 3D de dichos datos se realizd un
Analisis Generalizado de Procrustes (AGP) mediante el paquete geomorph (Adams et al. 2018) en el
programa R. Dicho paquete permite realizar AGP a la vez que se rotan los semilandmarks. Dicha
rotacion se realizd minimizando la distancia Procrustes (Perez et al., 2006). Asi, se obtuvieron
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variables que representan la forma (las coordenadas estandarizadas o coordenadas Procrustes). Todos
los landmarks y semilandmarks fueron punteados por uno de los autores (GGJ).

Figura 2. Circulos azules representan landmarks utilizados para calcular las variables orbitales en a) vista frontal, b) vista
lateral con craneos orientados segun el plano neuro-orbital y ¢) vista interna lateral del craneo al quitar la mitad izquierda.
Los ntimeros coinciden con la descripcion de la tabla 2. Los landmarks no descriptos o ausentes corresponden a la version
simétrica de alguno ya descripto.

Figura 3. a) Ubicacion del plano sagital (azul) y el plano neuro-orbital (rojo) en un craneo de Pan troglodytes. En las demas
imagenes, las lineas delgadas azul y roja son el plano sagital y el neuro-orbital vistos en corte, respectivamente. b), d) y e)
Vista lateral del craneo al ser seccionado digitalmente por el plano sagital; se sombrea en azul la cavidad orbitaria y en rojo el
endocraneo. b) Se representa la flexion basicraneana. ¢) Vista basal del craneo al ser seccionado digitalmente por el plano
neuro-orbital donde se representan las medidas angulares de retraccion del margen orbitario externo a la izquierda y de
divergencia orbital a la derecha. d: vista frontal con las medidas utilizadas en el indice circumorbital en negro (altura de la
orbita) y blanco (ancho de la 6rbita). e) se representan las medidas lineales utilizadas en el calculo de la proyeccion orbital, a
saber: longitud del endocraneo en rojo, longitud de la 6rbita en azul y longitud total en negro. f) se representa la kyphosis
orbital.

Analisis estadistico

Se realizé un Analisis de Componentes Principales de las coordenadas Procrustes del segundo set
de landmarks correspondiente a la region supraorbital. Dicho analisis permite reducir la variacion
presente en numerosas variables en unas pocas y nuevas variables o Componentes Principales (CP)
ortogonales entre si donde cada uno resume en forma decreciente la covariacion de muchas variables
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originales. Luego se seleccioné al CP que represente la variacion alométrica (cambio de la
configuracion de coordenadas Procrustes asociado al tamaiio, medido por el TC).

Tabla 3. Landmarks registrados sobre el forus supraorbitario.

Curva supraciliar Curva de maxima convexidad supraorbital Estrechamiento postorbitario
1 Frontomalar orbital izquierdo 12  Frontomalar temporal izquierdo 23  Maximo ancho izquierdo
2 semilandmark 13 semilandmark 24  semilandmark
3 Supraorbital izquierdo 14  semilandmark 25 semilandmark
4  semilandmark 15 semilandmark 26  semilandmark
5 Maxilofrontal izquierdo 16 semilandmark 27  semilandmark
6 Nasion 17 Glabela 28  Supraglabelar
7  Maxilofrontal dererecho 18 semilandmark 29  semilandmark
8  semilandmark 19 semilandmark 30  semilandmark
9  Supraorbital derecho 20 semilandmark 31  semilandmark
10 semilandmark 21 semilandmark 32 semilandmark
11  Frontomalar orbital derecho 22 Frontomalar temporal derecho 33  Maximo ancho derecho

/
4%

C. 9

)
a )11

Figura 4. circulos representan landmarks (verdes) y semilandmarks (amarillos) utilizados para medir el TSO en a) vista
frontal y b) vista superior. Los numeros corresponden a los nombres de dichos landmarks segun se encuentran descriptos en
la tabla 3.

Una vez probada la normalidad de las distribuciones de las variables a utilizar mediante la prueba
de Bondad de ajuste de Kolmogorov (tabla 4), se decidié aplicar pruebas paramétricas. Todos los
analisis se realizaron con ambos sexos conjuntamente, debido al bajo dimorfismo sexual que presenta
Pan troglodytes (Schafer, 2004), la similar representatividad de ambos sexos en la muestra (tabla 1) y
porque en este trabajo se describen relaciones estructurales que se espera que sean independientes del
sexo.

Dado que en la muestra utilizada se desconoce la edad cronologica, se evalud si el TC podia
constituir un buen estimador del crecimiento. Por lo tanto, se realiz6 un Analisis de la Varianza y test
post hoc de Tukey, para comprobar que haya variacion de tamafio en la muestra analizada entre grupos
etarios, clasificados seglin la emergencia de los molares permanentes (tabla 1). Una vez comprobado
que el TC varia entre grupos (ver abajo), se analizaron las alometrias ontogénicas de las variables
orbitales mediante andlisis de regresion linear de cada variable continua respecto del TC. De esta
forma se obtuvieron los patrones de cambio ontogénico.

Por ultimo, dado que durante la ontogenia las estructuras en crecimiento tienden a covariar, se
realizaron correlaciones parciales entre todas las variables continuas manteniendo constante al TC para
encontrar asociaciones de variables que sean independientes del tamafio. Los analisis estadisticos se
realizaron con el software InfoStat; los graficos y figuras con GeoGebra y Xara Designer (version de
prueba).
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Tabla 4. Resultados prueba de bondad de ajuste — Kolmogorov/Smirnov — para una distribucion
normal de las variables continuas utilizadas. CP1 del TSO: Componente Principal 1 del torus
supraorbitario.

Variable p
Tamarfio del centroide 0,09
Volumen endocraneano 0,77
Flexion basicraneana 0,42
Divergencia orbital 0,28
Retraccion orbital externa 0,62
Indice circumorbital 0,16
Proyeccion orbital 0,41
Kyphosis orbital 0,26
CP1 del TSO 0,83
Resultados

El Analisis de la Varianza del tamaiio del centroide (TC) arrojo un valor de F igual a 161,44 con
probabilidad menor a 0,0001, siendo ademas diferente para todos los grupos etarios (grafico 1). Por
esta razon, se considera que el TC es una adecuada variable para describir la ontogenia del resto de las
variables.

En cuanto a las variables estructurales que permiten discutir la hipodtesis 1 (grafico 2), las
regresiones tanto del volumen endocraneano como de la flexion basicraneana con respecto al TC
resultaron ser altamente significativas y positivas, lo que indica que el endocraneo aumenta su tamafo
y la base craneana retroflexiona hacia etapas ontogénicas ulteriores (graficos 2a y b). La proyeccion
orbital aumenta con el TC de forma altamente significativa. Esto quiere decir que a medida que el
tamafio aumenta las oOrbitas se extruyen anteriormente con respecto al endocraneo (grafico 2c). La
kyphosis orbital disminuye de forma altamente significativa con respecto al tamafio del centroide,
indicando que a medida que el tamafio aumenta las oOrbitas se pliegan ventralmente o “bajan” con
respecto al neurocraneo (grafico 2d).

El primer CP (CP1 del TSO) que resulté del Analisis de Componentes Principales del segundo
set de landmarks resume mas de la mitad de la variacion (51.46%) y se encuentra correlacionado
positiva y significativamente con el TC. Las formas correspondientes a los extremos del CP1 (grafico
3) muestran que a medida que los chimpancés se acercan a la adultez aumenta la proyeccion
anteroposterior del TSO y este se ensancha en relacion con la region frontotemporal. A su vez, el
reborde orbitario aumenta su espesor.

En cuanto a las variables relativas a la hipotesis 2, ni la divergencia orbital ni la retraccion del
margen orbital externo presentan cambios relacionados al TC (graficos 4a y b). El indice
circumorbital, en cambio, se modifica de modo altamente significativo lo cual indica que al aumentar
el tamafo, la forma externa de la orbita se ensancha (grafico 4c).

Las correlaciones parciales se efectuaron entre todas las variables ajustando el TC de modo de
conocer cudles asociaciones se mantienen independientemente del aumento de tamafo. Solo aquellas
que resultaron estadisticamente significativas se muestran en la tabla 5. Cabe destacar que la relacion
inversa entre flexion basicraneana y kyphosis resulta esperable considerando que ambas fueron
medidas como angulos adyacentes y, por lo tanto, no son independientes. Luego, tres variables
resultan correlacionadas entre si: la proyeccion y la retraccion del margen externo orbital estan
correlacionadas positivamente entre si y ambas estan negativamente correlacionadas con el volumen
endocraneano. Por ultimo, el CP1 del TSO se correlaciona negativamente con el volumen
endocraneano y positivamente con el indice circumorbital.
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Discusién

Los estudios de crecimiento y desarrollo de los organismos -o partes de los mismos- permiten
interpretar cambios evolutivos considerando que la modificacion de la ontogenia de un rasgo (por
ejemplo, en sus tiempos o tasas de desarrollo) puede producir importantes cambios fenotipicos
(Godfrey & Sutherland, 1995). Estos cambios se describen a partir de la variacion de la trayectoria
ontogenética de la forma de algin rasgo en relacion con la edad (heterocronia) o con el tamafio
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(alometria) (Klingenberg, 1998; Lieberman et al., 2007). Ademas, es importante conocer como los
rasgos fenotipicos covarian o se asocian a lo largo del desarrollo a fin de inferir la integracion
morfologica, es decir, la relacion entre elementos morfologicos que desempefian alguna funcion
conjunta y/o tienen una base embrioldgica comtn (Klingenberg, 2008).

Los resultados de este trabajo estdn en concordancia con la bibliografia e indican que en la
ontogenia postnatal de Pan troglodytes aumenta el tamafio general del craneo, por lo menos hasta
alcanzada la adultez. Este crecimiento se ve acompaiiado por disminucion de la flexion basicraneana y
aumento del volumen endocraneano. Este modo de variacion integrada y significativa hasta etapas
ontogénicas tardias coincide con lo observado por Durrleman et al. (2012), Lieberman & McCarthy
(1999), Bastir & Rosas (2004) y Neubauer ef al. (2010).

Con respecto a los parametros de estructuras adyacentes y su relacion con las orbitas, tanto el CP1
del TSO como la proyeccion orbital presentan una correlacion muy ajustada con el tamaiio
craneofacial general (graficos 2 y 3); es decir, hacia la adultez el TSO tiene mayor tamafio y la orbita
esta mas proyectada anteriormente. Sin embargo, cuando el tamafio se mantiene constante, tanto el
TSO como la proyeccion orbital se relacionan negativamente con el volumen endocraneano (tabla 5);
o sea que individuos de menor volumen endocraneano tienen proporcionalmente mayor desarrollo del
TSO y mayor proyeccion orbital. Ademas, con el aumento del tamafio, las Orbitas se pliegan
ventralmente, dando Iugar a una morfologia de la base craneal anterior mas plana y, por lo tanto, a una
menor superposicion de las cavidades endocraneana y orbitales.

Todas estas observaciones estan en concordancia con lo predicho por el modelo espacial del
desarrollo del TSO (Moss & Young, 1960; Shea, 1986) y, por lo tanto, la hipotesis 1 no se rechaza.
Siendo que el TSO es uno de los principales rasgos fenotipicos craneales que difieren entre Pan
troglodytes 'y Homo sapiens, es un caracter de gran relevancia evolutiva en paleoantropologia
(Athreya, 2012; Smith & Ranyard, 1980). Los resultados de este trabajo sugieren que, como indica el
modelo espacial, el bajo desarrollo del TSO en Homo sapiens resultaria del mayor desarrollo cerebral
por encima de la orbita desde una etapa ontogénica muy temprana (Lieberman et al., 2000).

Con respecto a las variables de forma de la cavidad orbitaria, los resultados indican que la
morfologia externa de la drbita se modifica a lo largo de la ontogenia (cambio del indice circumorbital
medio de 1 a 1,1) mientras que la retraccion del margen orbital externo y la divergencia orbital
permanecen constantes, sin un claro patron de cambio ontogénico. La hipdtesis 2 sostiene que las
variables con implicancias funcionales asociadas no varian en la ontogenia y, por lo tanto, solo se
rechaza en cuanto al leve cambio en el indice circumorbital, mientras que las restantes variables
funcionales si permanecen constantes.

La leve (indice circumorbital) o nula (divergencia y retraccion del margen externo) variacion en la
ontogenia postnatal de las variables funcionales contrasta con las grandes variaciones descriptas en
estudios interespecificos realizados enteramente con individuos adultos. Finarelli & Goswami (2009)
muestran evidencia de que en las familias Felidae y Canidae la encefalizacién se correlaciona
positivamente con una mayor proyeccion anterior (i.e. frontalizacidn, segun los autores) de las orbitas
y negativamente con su convergencia. En estudios de numerosas especies primates, Heesey (2008)
observa que la frontalizacion y la convergencia son mayores en especies de habitos nocturnos que
diurnos. Ross (1995) también sugiere dicha relacion con habitos ecoldgicos, pero ademas lo atribuye a
una relacion alométrica de las orbitas con el resto del craneo. Kobayashi (2011), por otro lado,
relaciona la morfologia orbital externa con el tamafio corporal y con variables ecoldgicas, tales como
el tamafio grupal y los hébitos arboricolas o terrestres. Recientes estudios han descripto que Homo
sapiens tiene menor convergencia orbital que el gorila y el chimpancé - habiendo también diferencias
entre poblaciones humanas - en tanto que el indice circumorbital y la retraccion del margen orbital
externo resultan ser mayores para la especie humana (Denion ef al., 2015). Por lo tanto, Homo sapiens
presenta Orbitas menos frontalizadas, convergentes y circulares que sus parientes cercanos, pero con
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mayor vision lateral. Esto se ha interpretado distintamente como una adaptacion ecoldgica al ambiente
abierto de sabana africana en organismos con bipedismo (Denion et al., 2015) y como una adaptacion
comportamental a interacciones sociales basadas en la mirada y libres de contacto (‘gaze-grooming’,
sensu Kobayashi [2011]). A su vez, Denion et al. (2015) discuten que dichas caracteristicas podrian
ser producto tanto de seleccion natural como de una exaptacion producto del aumento del volumen
endocraneano sobre el techo orbital.

De acuerdo con los resultados para el chimpancé (tabla 5), se observd que al mantener constante
el tamafo general del craneo, la retraccion del margen orbital externo se asocia negativamente con el
volumen endocraneano (tabla 5). Si se asume que las distintas relaciones estructurales entre cara y
neurocraneo son comunes entre los primates, entonces este resultado contrasta con lo observado en las
comparaciones interespecificas ya nombradas donde Homo sapiens presenta mayor retraccion que sus
especies hermanas (incluido el chimpancé) y mayor encefalizacion (Kobayashi & Koshima, 2001;
Denion, 2015) y hasta cierto punto contradice su origen en una exaptacion. Ademas, se observo que la
retraccion orbital se asocia positivamente con la proyeccion orbital, cuando el tamafio es mantenido
constante (tabla 5), lo que también contradice las observaciones interespecificas, donde la especie
humana tiene mayor retracciéon y menor proyeccion orbital (Moss & Young, 1960). Por ultimo, la
asociacion positiva del indice circumorbital con el TSO e independiente del tamafio, también
contradice lo observado previamente donde Homo sapiens presenta un mayor indice circumorbital
(Denion, 2015) y menor desarrollo del TSO (Athreya, 2012). Estos resultados deberian ser analizados
en mayor profundidad en futuros trabajos que incluyan la variacién ontogénica humana.

Tabla 5. Valor de significancia (p-valor) y del coeficiente de correlacion de Pearson (r°) para las
correlaciones parciales que resultaron significativas al mantener el tamafio del centroide constante.
CP1 del TSO: Componente Principal 1 del torus supraorbitario. * p<0,05; ** p<0,01.

2

Variable 1 Variable 2 r p-valor

Flexion basicraneana Kyphosis orbital -0,52 ok

Retraccion orbital externa Proyeccion orbital 0,46 ot

Volumen endocraneano Proyeccion orbital -0,43 ok

Volumen endocraneano  Retraccion orbital externa -0,40 s
Volumen endocraneano CP1 del TSO -0,37
Indice circumorbital CP1 del TSO 0,32

Conclusion

Las orbitas y estructuras adyacentes constituyen una region de gran complejidad en cuanto a los
mecanismos del desarrollo, origenes embrioldgicos y funciones. De acuerdo con los resultados de las
mediciones con implicancias funcionales, aquellas relativas a la divergencia y retraccion del margen
externo de las orbitas no varian en la ontogenia, mientras que si hay un leve cambio en el indice
circumorbital. En cambio, este trabajo muestra que hay significativos cambios morfologicos durante la
ontogenia que afectan la posicion de la orbita (flexion basicraneana, kyphosis orbital, proyeccion
orbital).

El hecho de que las variables funcionales orbitales se establezcan tempranamente en la ontogenia
de Pan troglodytes estaria de acuerdo con el valor adaptativo que se les ha atribuido en la bibliografia.
Esto es notable, considerando los importantes cambios en estructuras adyacentes y el consecuente
reordenamiento estructural debido al desarrollo diferencial de las distintas matrices funcionales y
estructuras Oseas, mientras que la forma de la orbita responde a las presiones de seleccion propias de
su funcion.
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